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Somatic Conversion (Paramutation) at the sulfurea Locus of  Lycopersicon esculentum Mill .  

IV. The  G e n o t y p i c  D e t e r m i n a t i o n  of t he  F r e q u e n c y  of Convers ion  

Summary. I. Several lines of Lycopersicon esculentum, which are heterozygous for a mutan t  sul/urea (sul/) allele 
vary  great ly in the percentage of variegated plants  among the heterozygotes. This variegation is caused by  somatic 
conversion (paramutation).  The different frequency of conversion is due to the presence of different suI/alleles. Within  
the sul/urea~ra (sul[pura) and sul[ureavatieg ata (sullY) groups there are different alleles, which -- though indistinguishable 
in homozygous condition -- can be distinguished by  their  different conversion act ivi ty  (paramutagenicity) in heterozy- 
gores with sul/+. 

2. The conversion act ivi ty  (paramutagenicity) of an allele is expressed by the percentage of green-yellow variegated 
plants  among the heterozygotes (e. g. sul/purag~ means: 90 plants  out  of t 00, which are heterozygous for this par t icular  
sul/puta allele, are variegated, and t 0 are entirely green). 

3. The conversion act iv i ty  (paramutagenicity) of a part icular  sul/allele can be changed by  mutations;  i t  can be either 
increased or decreased. 

4. Crosses have been made between sul/homozygotes (Lycopersicon esculentum, varie ty  Lukullus) and different t axa  
of the subgenus Eulycopersicon (L. esculenturn: marker  stocks, German tomato varieties, dis tant ly  related varieties 
from South and Central America;  L. pimpinelli/olium). Within the subgenus Eulycopersicon the frequency of somatic  
conversion (paramutation) is --  within the range of random and modificative fluctuations -- determined only by the 
conversion act ivi ty  (paramutagenicity) of the special sul/allele present. Effects of the genetic background could not  
be demonstrated.  Conversion-stable (non-paramutable) sul[ + isoalleles have not  been found in this subgenus. 

5. The sul/~um group consists of alleles with all possible degrees of conversion act ivi ty  (paramutagenicity) between 
0% and 100% for part icular  years and average conversion values between 3,6% and 92,9% for several years. The 
sul/Vag alleles have a lower conversion act ivi ty;  its maximum is about  12%. No sulf alleles have been found which 
have entirely lost their  conversion activity.  

6. After  crossing sul/heterozygotes (L. esculentum) with the dis tant ly  related species Lycopersicon hirsutum (subgenus 
Eriopersicon) and Solanum pennellii significant deviations from the expected 3 : t segregation for sul] have been found 
in F ,  and Fz; there is a dist inct  deficit of sul[ sul/seedlings. 

In F 1 species hybrids somatic conversion (paramutat ion)occurred very seldom (less than  2 %). However in/72 of both 
crosses some progenies had frequencies of conversion up to 9,3% (L. esc. XL.  hirs.) and 8,5% (L. est. • Sol. pen.). 
In / ;3  some progenies had frequencies which were slightly higher than those in F~. In F 4 a progeny has had a frequency 
of conversion of 61,7%. 

7. In  F 1, F2, F a and F 4 of these species hybrids the sul/+ allele is from L. hirsutum or S. pennellii and the sul/allele 
i~ from L. esculentum; i.e. the system sul/§ -- sul / i s  always the same. Therefore the differences in the conversion 
frequency between ~r 1 and F2, /;3 and F 4 respectively indicate an influence of the g.enetic background. The genetic 
background of the subgenus Eulycopersicon allows the full expression of the converslon system sul] + -- sul[. Genes of 
L. hirsutum or S. pennellii, however, intensely inhibit  the occurrence of somatic conversion in Fx. Genetic recombination 
in the species hybrids leads to the occurrence of genotypes in F 2, ~F 3 and F 4 which allow conversion to fake place more 
frequently. 

8. In  the discussion the results obtained with the sul] system of the tomato are compared with those of the analysis 
of the paramuta t ion  systems at  the R and B locus in Zea mays, at  the cruciata locus in Oenotkera and in the rogue 
heterozygotes of Pisum sativum. 

In  Toma tenp f l anzen ,  die he t e rozygo t  ftir ein 
Mutan t ena l l e l  der  sulfurea-Serie sind, t r i t t  ein be-  
sondere r  T y p  gene t i scher  I n s t a b i l i t ~ t  auf.  I n  zwei 
vo rhe rgehenden  A r b e i t e n  dieser  Pub l i ka t i ons r e ihe  
(HAGEMANN 1958, t966) wurden  die  Beweise  daff ir  
darges te l l t ,  dab  in den sulf  + sul f  Pf lanzen  somat i sche  
Konve r s ion  ( P a r a m u t a t i o n )  a u f t r i t t :  Das  im homo-  
zygo ten  Z u s t a n d  s tab i l e  Norma la l l e l  sulf  + wird  i n  
den  v e g e t a t i v e n  Zellen yon  sul f  + sul f  H e t e r o z y g o t e n  
u n t e r  dem EinfluB des im selben Ze l lkern  v o r h a n d e -  

nen sulf  Allels ins t ab i l  und wi rd  geh/iuft  und  i r re-  
vers ibe l  in ein sulf  Mutan tena l l e l  umgewande l t ,  en t -  
weder  in ein sulfm'~ oder  in ein sulff  a* Allel.  

N a c h d e m  das  A u f t r e t e n  von soma t i s che r  K o n v e r -  
sion ( P a r a m u t a t i o n )  in den sulfurea H e t e r o z y g o t e n  
fes tges te l l t  war ,  w a n d t e n  wir  uns - -  neben  anderen  
P rob l emen  - -  de r  F rage  z u ,  welche F a k t o r e n  die 
H/ iuf igkei t  des Auf t r e t ens  von somat i sche r  Konve r -  
sion b e s t i m m e n  und  beeinflussen.  Mehrere Versuchs-  
re ihen ff ihr ten zu dem e twas  f iber raschenden  Ergeb-  
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nis, dab AuBenfaktoren (Temperatur, Beleuchtung, 
Ern~thrung) die KonversionshAufigkeit praktisch 
kaum beeinflussen (HAGEMANN t963, 1965 a). Dem- 
gegentiber zeigte sich sehr bald, dab die Konversions- 
h~ufigkeit (ScheckungshAufigkeit) ganz klar von 
genetischen Faktoren abhitngt. Die Darstellung der 
genotypischen Bestimmung der Konversionshltufig- 
keit ist der Gegenstand dieser Arbeit. Es wird gezeigt, 
dab die Konversionsh~ufigkeit innerhalb der Unter- 
gattung Eulycopersicon praktisch ausschliel31ich yon 
der Konversi0nsaktivit~tt (Paramutagenit~t) des 
jeweils vorhandenen sulf Mutantenallels abh~tngt, 
w~arend nach Artkreuzungen mit Lycopersicon 
hirsutum (Untergattung Eriopersicon) und Solanum 
pennellii in den Kreuzungsnachkommenschaffen ein 
hemmender Einflul~ des genotypischen Milieus nach- 
weisbar wird, welcher das Konversions-(Paramuta- 
tions-)System su l f f~su t f  iiberlagert. 

Material und Ergebnisse 
A. Die Variabilittit der Konversionsh~iufigkeit in 
verschiedenen Linien innerhalb der Sorte 'Lukullus' 

yon L ycopersicon esculentum 
Die erste chlorophylldefekte s ulfurea Mutante t ra t  

nach R6ntgenbestrahlung yon Samen der Tomaten- 
sorte 'Lukullus' im Jahre  t949 auf (ausftihrliche 
Schilderung bei HAGEMANN 1958). Alle seitdem yon 
uns bearbeiteten, ftir sulfurea homozygoten oder 
heterozygoten Linien h~ngen in ihrer Ents tehung 
unmittelbar oder mittelbar mit  dieser erstmalig auf- 
getretenen sulfurea Mutante zusammen. 

Seit mehr als zehn Jahren werden in unserem 
Material verschiedene Linien getrennt weitergeffihrt, 
die heterozygot flit sutf sind. Zwischen diesen Linien 
und ebenso zwischen verschiedenen Kreuzungsnach- 
kommenschaften zeigten sich groBe Unterschiede im 
Prozentsatz gescheckter heterozygoter Pfianzen. 
Die in verschiedenen Linien gefundenen Prozents~tze 
gescheckter Pflanzen reichen yon 0 his 100% Hetero- 
zygotenscheckung. 

Die Heterozygotenscheckung wurde folgendermaflen 
bestimmt: Von spaltenden Nummern (3 sul/+. : 1 suit suit) 
wurden, wenn m6glich, t00 Pflanzen mit griinen Koty- 
ledonen (sul/+.) im Freiland ausgepflanzt und die Anzahl 
der unter ihnen auftretenden gescheckten Pflanzen be- 
sfimmt. Um den Prozentsatz der Heterozygotenschek- 
kung zu berechnen, wurde ein ideales Spaltungsverh~lt- 
his yon t sulf+sul/+ : 2 suit+suit (: 1 sult suit) vorausgesetzt 
und die Zahl der Gescheckten auf zwei Drittel der vorhan- 
denen Pflanzen bezogen (von t00 also 66,7). ZufgUige 
Abweichungen yon diesem idealen VerhAltnis fiihren bei 
Linien mit sehr hoher ScheckungshRufigkeit zu Welten 
tiber t00%; die hierfiir erhaltenen Scheckungsprozent- 
sgtze werden in den Tabellen mit ~ t 00% angegeben. Bei 
Kreuzungsnachkommenschaften (F1-Pflanzen) kann die 
Anzahl der Gescheckten unmittelbar in Prozent aller 
gepriiften Pflanzen ausgedrtickt werden. 

In Tabelle 4 sind die ScheckungsprozentsAtze ver- 
schiedener Linien in aufeinanderfolgenden Jahren 
zusamrnengestellt. Die Einzelergebnisse zeigen, dab 
die Scheckungsprozentsittze in derselben Linie in 

aufeinanderfolgenden Jahren betr~tchtliche Schwan- 
kungen aufweisen. Diese Variabilititt der Scheckungs- 
h~ufigkeit kann verschiedene Ursachen haben: 

I. An einigen Linien zeigen sich deutlich Unter- 
schiede im Scheckungsprozentsatz, die auf modifika- 
rive bzw. z~f~llige Schwankungen zurtickzuftihren 
sind. 

So liegen die Scheckungswerte der meisten Nachkom- 
menschaften, die auf die Nr. 365/t 956 (pura) zurtickgehen, 
in der Spanne zwischen 0% und 9,4% (Tab. 1, Zeilen 1 
und 2) und ergeben einen Mittelwelt yon 3,6%. Bei dell 
mit Nr. 20811956 (rag) und mit Nr. 33211956 (rag) begin- 
nenden Linien liegen die Scheckungswelte zwischen i, 5 % 
und 12,0% {Tab. 1, Zeilen 28 und 29) bzw. 0% und 7,5% 
(Tab. 1, Zeilen 30--37) und ergeben die Mittelwerte 6,3% 
und 1,8%. Dieselbe Erscheinung, d. h. eine relativ enge 
Gruppierung der Seheckungsprozents~.tze um einen Mittel- 
welt, zeigt sich auch in mehreren Linien mit ziemlich 
hohea Scheckungswerten. So liegen die Scheckungswerte 
der mit Nr. 238/t956 (pura) beginnenden Linie zwischen 
73,5% und t00% (Tab. 1, Zeile 7), die ~Verte aller Nach- 
kommenschaften "con 241/1957 (pura) zwischen 34, 5% 
und 78,0% (Tab. t, Zeilen 18--24) und die Werte der mit 
Nr. 220/1956 (pura) beginnenden Linie zwischen 88,5% 
und 10o% {Tab. t, Zeile 2 5 ) .  , . . . . . .  

DaB es sich bier (wohl praktiscB ausscnheD6cn) um 
modifikative bzw. zufAllige Schwankungen handelt, ist 
gut an den Fgllen zu demonstrieren, in denen Saatgut yon 
derselben Elternpflanze in verschiedenen Jahren wieder- 
holt ausgesgt wurde zur Bestimmung der jeweiligen 
Seheckungsprozentsi~tze. Neben FAllen v611iger L~berein - 
stimmung der Scheckungswelte (Tab. 1, Zeilen 1 und 30) 
traten bei anderen Nummern zwischen verschiedenen 
Jahren Unterschiede auf, welche dieselbe Gr61~enordrmng 
erreichten wie die oben erw~anten Unterschiede in auf- 
einanderfolgenden Gelxerationen (Tab. I, Zeile 2: Diff. 6,4; 
Zeile 8: Diff. 6,0; Zeile 9: Diff. 7,5; Zeile 18: Diff. 3,0; 
Zeile 19: Diff. 15,0; Zeile 20: Diff. ],t ; Zeile 28: Diff. 1,3; 
Zeile 3t : Diff. 6,0; Zeile 32: Diff. t,5). 

Diese Resultate sind am einfachsten dutch die 
Annahme zu erkl~iren, dab die verschiedenen Linien 
jeweils ein ganz bestimmtes sulfl,~,~ oder sulff ~* Allel 
enthalten, welches das Auftreten von Konversionen 
in einer charakteristischen Hi~ufigkeit bewirkt. Die 
v~rschiedenen Lini~n haben demnach sutf Al&l~ mit.~ 
verschiedener ,,Konversionsaktivit~it'" (,,Paramutageni- 
t~t"). Die meisten der yon der Nr. 365/1956 (Tab. t ,  
Zeile l) abstammenden sulf Heterozygoten tragen 
ein sulff u*~ Allel mit einer durchschnittlichen Konver- 
sionsaktivitAt von 3,6% (s. o.), wAhrend die Nach- 
kommenschaffen yon 24t [t 957 (Tab. t ,  Zeilen t8--24)  
ein su l f t~  Allel mit  der Konversionsaktivit~t yon 
54,4% enthalten. Die mit der Nr. 3321t956 be- 
ginnende Linie (Tab. 1, Zeilen 30--37) trggt ein 
sulf v~g Allel mit einer KonversionsaktivitAt yon 1,8%. 

Fi~r die Mitwirkung von Modifikationsgenen an der 
Bestimmtmg der Scheckungsh~tufigkeit in diesen 
Linien gibt es, wie bereits bei HAGEMANN (t958) 
begrtindet, keine Hinweise. 

II.  In mehreren allderen FAllen kann klar demon- 
striert werden, dab ganz pl6tzliche, markante Ver- 
~tnderungen der ScheckungshAufigkeit auftreten, die 
dann innerhalb bestimmter Grenzen konstant  blei- 
ben. Diesen Ver~nderungen liegen Mutationen zu- 
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Tabelle 1. Die Scheckungshtiufigkeit in verschiedenen, tier sul] spaltenden Linien 

Zeile 
sult t 956 t 957 1958 1959 
Allelen- 
gruppe Nr. Scheck. % Nr. Scheck. % Nr. Scheck. % Nr. Scheck. % 

t960 

Nr. Scheck.% 

1 pura 365 7,5 t45 t,5 588 0,0 
2 I ' 
3 pura ~ 143 85,5 546 79,5 
4 pura 354 87,0 372 97,5 955 ~ t 0 0  
5 I ~ 949 ~100 
6 i 
7 pura 238 73,5 447 73,5 t t19  100 
8 pura 219 55,5 332 52,5 874 64,5 
9 J 

10 
t l  
t2 
t3 
14 
t5 
16 
t7 
18 pura 24t 55,5 
19 1 ~ 718 49,5 
20 I 
2t 
22 
23 
24 
25 pura 220 t00,0 463 88,5 1181 93,0 
26 pura 155 16,7 382 30,0 t011 7,5 
27 I. 
28 rag 208 1,5 109 t,5 502 9,0 
29 I. 
30 rag 332 1,5 t2t  0,0 
31 t + 517 6,0 
32 L 
33 
34 
35 
36 
37 

t084 3,0 
1055 94,5 

t459 5t,5 
§ 1463 78,0 

t656 ~ t 0 0  

t373 t5,0 

--~ 0,0 
9,4 

58,5 
22,5 

t290 18,0 
1294 30,0 
1295 37,5 
1298 56,6 
1293 57,0 
t297 63,0 
t289 81,t 

§ 1292 ~100 
52,5 

t231 42,0 

t 70t 90,0 
t538 12,0 

~- t 535 84,0 

t000 12,0 

§ 34,5 
~- 40,9 

t2 t2  53,5 
~" 1217 60,0 

1216 73,5 
t213 78,0 

§ 7,7 

0,0 

§ 10t9 t,5 
-+ 0,0 
§ 0,0 

-~ 1069 0,0 
*- 107t 0,0 
-.'- t076 1,5 
§ 1073 3,0 
> t075 7,5 

Die in derselben Zeile hintereinander stehenden Nachkommenschaffen stammen jeweils voneinander ab; aul3erdem auch die in 
aufeinanderfolgenden Zeilen stehenden'und mit Pfeilen verbundenen Nachkommenschaften. Sind in derselben Zeile zwei Schek- 
kungsprozentsgtze durch Pfeile direkt verbunden, so bezeichnen sic die Tatsache, dab Pflanzen derselben Nachkommenschait in 
verschiedenen Jahren ausgepflanzt und auf ihren Scheckungsprozentsatz geprfift wurden. 

grunde ,  welche die Konvers ionsak t iv i t / i t  eines Allels 
ver / indern.  

So ist in ether Pflanze der Nr. 365/1956, welche einen 
Scheckungsprozentsatz von 7,5 hatte (und einen Durch- 
schnitt yon 3,6%, s. o.), ein sul/P ura Allel aufgetreten, das 
eine durchschnittliche Konversionsaktivit~t von 86,5% 
aufweist (Tab. 1, Zeile 3: Einzelwerte 85,5%, 79,5%, 
94,5%). Hier isL aus einem sul]P ura Allel mit  der I~onver- 
sionsaktivitgt yon 3,6% mutat iv  ein SUltP uta Allel mit 
der Konversionsaktivit~it yon 86, 5% entstanden (vgl. 
HA6EMANN 1958, S. 602). In  Tabelle I sind noch mehrere 
F~ille verzeichnet, die ~thnlich sind. Der Vergleich der 
Zeilen 26 und 27 zeigt, dab aus einer Linie, deren Schek- 
kungswerte zwischen 7,5% und 30% schwankten (Mit- 
telwert t 6, 5 %), eine Nachkommenschaft mit  einem Schek- 
kungsprozentsatz yon 84% entstanden ist. Aus den 
Werten in den Zeilen 4--  6 ist zu ersehen, dab es auch eine 
mutat ive Ver/inderung yon sehr hoher Konversionsaktivi- 
t~tt (100%) zu niedriger (5t,5%) gibt. 

Aul3er diesen ex t remen  F/illen, in denen  der Un te r -  
schied zum Scheckungswert  der  Ausgangsl inie  so 
groB ist, dab modif ika t ive  Schwankungen  mi t  

Sicherheit  auszuschlieBen sind, gibt  es n u n  eine 
groBe Fiille yon  Unterschieden,  die n ich t  ganz so 
grol3 sind, aber dennoch Modif ika t ionsschwankungen 
t ibertreffen (Tab. 1). So weichen z. B. die von  Nr. 
1373/1959 a b s t a m m e n d e n  Linien  (Tab. l ,  Zeilen 
10--  t 7) mi t  ihren Scheckungswerten zwischen 18,0% 
und  100% so s tark  vone inande r  ab, dab auch hier 
sicher m u t a t i v e  Ver~nderungen  a n z u n e h m e n  sin& 
Dabei  mul3 es aber  einer genaueren,  tiber mehrere 
Genera t ionen  for tzuf t ihrenden Analyse  vorbeha l ten  
ble iben zu entscheiden,  wo die Grenze zwischen 
m u t a t i v e n  Abweichungen  u n d  modi f ika t iven  bzw. 
zufitlligen Schwankungen  liegt. 

B. Die Bestimmung der Konversionsh~ufigkeit 
in Bastarden 

Die G a t t u n g  Lycopersicon wird in zwei Un te rga t -  
t u n g e n  gegliedert  (LEHMANN t955):  
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den Subgenus Eulycopersicon C. H. Muller mit den 
Arten L. esculentum und L. pimpinellifolium und 

den Subgenus Eriopersicon C.H. Muller mit den 
Arten L. peruvianurn, L. cheesrnanii, L. hirsutum, 
L. glandulosum und (nach RICK und LAMM 1955) 
L. chilense. 

Das erste Mutantenallel der sulfurea Serie entstand 
nach R6ntgenbestrahlung in einer Pflanze der Sorte 
'Lukullus' von L. esculentum. Oft ist gefunden wor- 
den, dab die Wirkung bestimmter Gene yon dem 
jeweiligen idiotypischen Milieu verAndert wird. 
Daher erhob sich die Frage, ob die Scheckungsh~iufig- 
keit in Heterozygoten, die aus der Kreuzung von 
sulf Homozygoten mit anderen Sippen entstanden 
sind, genauso grol3 ist wie in Heterozygoten innerhalb 
der Sorte 'Lukullus'. Zum anderen ist es In6glich, 
dab in der grol3en Anzahl von Sippen, die mit 'Lukul- 
lus' kreuzbar sind, Isoallele des Normalallels sulf + 
(yon 'Lukullus') vorkommen, die konversionsstabil 
sind, d.h.  unter der Einwirkung eines heterozygot 
vorhandenen sulf Allels nicht mutieren. Es schien 
daher geboten, einerseits nach einem Einflul3 des 
idiotypischen Milieus auf die Konversionsh/iufigkeit 
und andererseits nach konversionsstabilen Allelen zu 
suchen. 

Beide Fragen wurden bearbeitet an Bastarden 
zwischen sulfurea Homozygoten und 

t. Sippen yon L. esculentum von verschiedenem 
Verwandtschaftsgrad mit der Sorte 'Lukullus'; 

2. der Art L. pimpinellifolium, 
3. der zum Subgenus Eriopersicon geh6renden Art 

L. hirsutum, und 
4. der Art Solanum pennellii. 

a) Bastardierungen innerhalb der Art L. esculentu~n. 
Es sind bisher die F a- und grSl3tenteils auch die F,- 
Bastarde aus folgenden Kreuzungen untersucht 
worden: 
sulf (sulf ~ oder sulff ~g) innerhalb der Sorte 'Lukul- 
lus' • Mutantenst/imme 

a, hl; ah; aw; bu; d; d*; d'r; ga; #l;  H, ag, dr, sp; 
d, p, s, o, r, y; d, c, a, l, r, y; wv; Wo Wo +, s 
(Mutantenbeschreibung bei BARTON et al. t955, 
CLAYB:ERG et al. t960 und CLAYBERG et al. 1966). 

Zuchtsorten 
'Quedlinburger Frtihe Liebe', 'Bonner Beste' 

HerktinftO 
Bolivien: Irupara, leg. Niethammer, (LYC 68), 
vat. bukasovii Mazk. ; 
Bolivien: Irupara, leg. Niethammer, (LYC 69), var. 
colombianum Mazk. ; 
Mittelamerika: Atitlan, leg. Schwanitz, (7137/60), 
vat. cerasiforme (Dun.) Alef. ; 

1 Diese Herkiinfte erhielt ich VOlt der Abteilung Syste- 
matik und Sortiment des Instituts ftir Kulturpflanzenfor- 
schung der DAW in Gatersleben; sie sind durch die Num- 
mer im Tomatensortiment gekennzeichnet. 

Mittelamerika: S. Tecla, leg. Schwanitz, (7503/60), 
provar, oviforme (A. VoB) Lehm. ; 
Mittelamerika: Hueltenango, leg. Schwanitz, 
(7377/60), provar, esCulentum. 

In Tabelle 2 sind die Scheckungsprozents~itze der 
einzelnen F1-Generationen aus der Kreuzung von 
sulf Homozygoten mit den verschiedenen Mutanten- 
st~immen, Zuchtsorten und Herktinften von Lycoper- 
sicon esculentum zusammengestellt. Die genaue 
Auswertung der Tabelle 2 ergibt im einzelnen folgende 
Resultate: 

I. Kreuzungen mit denselben sulf Homozygoten oder 
zumindest mit Homozygoten der gleichen Aussaat- 
nummer ergeben Nachkommenschaften mit sehr ghn- 
lichen Scheckungswerten. 

Solche Nachkommenschaften sind in Tabelle 2 
dutch verbindende Klammern gekennzeichnet. Nach 
M6glichkeit wurde versucht, eine bestimmte sulf 
Homozygote einmal mit einem Mutantenstamm, 
mit einer anderen Zuchtsorte (als der Kontrolle 'Lukul- 
lus') oder mit einer fremden Herkunft zu kreuzen 
und zum anderen mit der Kontrolle 'Lukullus'. Die 
weitgehend tibereinstimmenden Scheckungswerte 
selbst bei Kreuzungen von sulf mit stid- und mittel- 
amerikanischen Herktinften zeigen, dab die Schek- 
kungsh~tufigkeit praktisch nur vonder  Konversions- 
aktivitgt des jeweils verwendeten sulJ Allels abh~tngt. 
Ein Einflufl des idiotypischen Milieus auf die Kon- 
versionsh~ufigkeit ist nicht feststellbar (vgl. HAGE- 
MANS 1958, 196tb). 

II. Die Einzelwerte der TabeUe 2 zeigen darfiber 
hinaus, dab signifikan~e Reziproken-Unterschiede 
nicht auftreten (vgl. HAGEMANN t966). 

III. Zusammen mit den Werten der Tabelle 1 
erlauben die Ergebnisse in Tabelle 2 eine Aussage 
tiber ftir die beiden Allelengruppen sulf ~r~ und sulff ~ 
charakteristischen Stitrken der Konversionsaktivit~it. 
In der Gruppe sutf~ ~ra finder man Allele mit allen 
m6glichen Starken der Konversionsaktivittit; die Einzel- 
werte ftir bestimmte Jahre liegen zwischen 0%0 und 
100 %, die Durchschnittswerte zwischen 3,6% (s. S. 296) 
und 92,9% (Tab. t, Zeile 25). Dagegen haben die 
sulff ~g Allele nur eine geringe Konversionsaktivitdt; 
die Einzelwelte ftir bestimmte Jahre liegen alle 
zwischen 0% und 12% (Tab. 1), die Durchsehnitts- 
werte der zwei intensiver bearbeiteten Linien bei 
t,8% und 6,3% (s. S. 296). 

Es hat sich als zweckm~tl3ig erwiesen, die in be- 
stimmten Einzelversuchen verwendeten sulff ~r" und 
sulff ~g Allele direkt durch ihre Konversionsaktivit/it 
zu charakterisieren. So besagt z.B. die Kurzbezeich- 
nung sulfP~'~-9~ das hier vorliegende su l f  pura Allel 
hat eine Konversionsaktivit/it yon 90%, d.h.  yon 
t00 ftir dieses AUel heterozygoten Pflanzen sind 90 
gescheckt, 10 sind rein griin. Diese im Jahre t96t 
(HAGEMANN 1961a) eingefiihrte Bezeichnungsweise 
hat viele praktische Vorteile gegeniiber der ursprting- 
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Tabelle 2. Die Scheckungshau[igkeit in Fx-Generationen aus der B2reuzung yon sul[ Homozygoten mit verschiedenen sippen 
yon Lycopersicon esculentum 

Anzahl derFx-Pflanzen 
Scheck. Nr. d. F 1 Kreuzungspartner ge- % 

gesamt g r t ~ n  scheckt 

I. sul/ sul/ • Mutantenst/ tmme 
1907/60 ah X 553/58 (P8 pura) 20 t0 t0 50,0-  
t9t8/60 ah • 341/59 (PI01 rag) 20 t9 1 5,0 
1922/60 aw • 553/58 (P8 pura) 2O 6 14 70,0-' 
1931/60 aw x 327/59 (P90 rag) 20 2O -- 0 - -  
1937/60 bu • 833[58 (P48 pura) 20 12 8 40 0 -  
1938/60 bu • 348/59 (P I t0  rag) 19 t9 --  0' ! 
1947/60 d • 143/58 (P17 pura) 20 t6 4 20,0 ~1 
1949/60 d z • 833/58 (P48 pura) 20 2 18 90,0 I 
t950a/60 d x X 327/59 (P92 rag) 2O t8 2 10,0-- 
1963/60 d ee ( =  rob~risp) • 143/58 (PI 7 pura) 20 -- 20 100,0 
1965/60 dee ( =  roberaP) • 327/59 (P83 vag) 20 20 --  0 -- ,  

570/61 500 (d, p, s, o, r, y) • 1969a/60 (P24 pura) 19 t 18 94,7 
584/61 503 (d, c, a, l, r, y) • t978/60 (P31 pura) 20 t9 1 5,0 
588/61 503 (d, c, a, l, r, y) • 1988/60 (Pt6 pura) 31 t3 18 58,1 

739--740/62 535/61 (pura) • 888/61 (wv) 8 -- 8 100,0-- 
685/62 K0 Lukullus X 535/61 (P2 pura) 100 -- 100 1 0 0 , 0  -I 
741/62 536/61 (Pl0  pura) x 888/6t (wv) 8O 32 48 60 ,0-  
745/62 549/6t (P68 pura) x 888/61 (wv) 26 12 14 53,9-- 
708/62 K0 Lukullus • 549/6t (P63 pura) 79 21 58 73,4-- 
747/62 552/6t (P86 pura) x 888/61 (wv) t 7 1 16 94,1-- 
718[62 K0 LukuUus x 552/6t (P83 pura) 97 19 78 80,4 - I  
752/62 1029/61 (PI40 rag) • 888/61 (wv) 100 99 1 1,0 
888/62 522/6t (ga) X 536/6t (PI2 pura) 97 20 77 79,4-- 
915/62 888/61 (wv) X 536/61 (P29 pura) 59 5 54 91,5-- 

2034/63 527/62 (a, hl) • 542 (PI pura) 50 4 46 9 2 , 0 -  
2036/63 527/62 (a, hi) • 542 (P3 pura) 70 7 63 90 ,0-  
2039/63 527/62 (a, hl) x 542 (P3 pura) 69 3 66 95,7-- 

II .  sul[ sul[ X Zuchtsorten 
97/58 Friihe Liebe 
99/58 Fri ihe Liebe 

102/58 Friihe Liebe 
103/58 Bonnet  Beste 

I I I .  sul[ sul[ x fremde Herkiinfte 
91/58 Herk. Bolivien (LYC 68) 
92/58 

595/61 
664/61 
62t/61 

600/61 
670/61 
607/61 
658/61 
6t 5/61 

658/61 
624/61 

658/6t 

Herk. Bolivien (LYC 68) 
Herk. I3olivien (LYC 69) 
K0 Lukullus 
Herk. Mitt .-Am. 

(7t37/60) 
Herk. ]3olivien (LYC 69) 
K0 Lukullus 
Herk. Bolivien (LYC 68) 
K0 Lukullus 
Herk. M i t t : A m .  

(7377/60) 
K0 Lukullus 
Herk. M i t t : A m .  

(7503/60) 
K0 Lukullus 

• t t t / 5 7  (P119 rag) 20 t8 2 10,0 
X 1/57 (P80 pura) 8 1 7 87,5 
X 447/57 (Pt70 pura) 20 t9 t 5,0 
• t6/57 (P142 pura) 40 38 2 5,0 

x t t l / 5 7  ( t t 6  rag) 99 89 t0  t0,1 
X 1/57 (P80 pura) 100 14 86 86,0 
X t969a/60 (P22 pura) 39 20 19 48,7-- I 
• 19691[60 (P22 pura) 22 t 2t 95,5-- 
x 19691/60 (P22 pura) 20 7 t3 65 ,0-  

• 19701/60 (P27 pura) 27 6 21 77,8-- 
• t970a/60 (P27 pura) 60 t8 42 70,0-- 
• t9661/60 (P2 pura) 60 3 57 95,0-- 
X t9661[60 (P2 pura) 60 t 59 98,3-- 
• 19661/60 (P2 pura) 20 -- 20 t00,0-- I 

[ 
X 19661/60 (P2 pura) 60 t 59 98,3--' 
X 1966a/60 (P2 pura) 18 3 15 83,3-- I 

• 19661/60 (P2 pura) 60 1 59 98,3--' 

l ich (HAGEMANN t958) a n g e w a n d t e n  du rchgehenden  
N u m e r i e r u n g  der  in versch iedenen  Lin ien  vorhan-  
denen  sulf Allele.  

b) Bastarde mit Lycopersicon pimpinellifolium. 
Die in Tabe l le  3 zusammenges t e l l t en  R e s u l t a t e  y o n  
Kreuzungen  zwischen sulf H o m o z y g o t e n  und  
Lycopersicon pimpinellifolium ffihren zum selben 
SchluB wie die B a s t a r d i e r u n g e n  yon  L. esculentum: 

Die Konversionshiiufigkeit in den Baslarden wird yon 
der Konversionsaktivit~t der jeweils verwendeten sulf 
Allele bestimmt. 

I n t e r e s s a n t  i s t  h ierbei  auch  der  Vergleich zwischen 
den  Scheckungswer t en  yon  F 1 und  Fz. Die / ;~  t27/59 
(L. pimp. • sulff ~g) h a t t e  e inen S c h e c k u n g s p r o z e n t -  
sa tz  yon 3 , 2 % ;  die  d a v o n  a b s t a m m e n d e n  F2-Gene-  
r a t i o n e n  1529/60 u n d  t 530/60 s t i rnmen mi t  ihren Wer -  
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Tabelle 3. Die Sehechungshiiufigkeit nach Kreu,ung yon sul/ Homozygoten mit Lycopersicon pimpinellilolium 

Anzahl der Pflanzen Scheck. 
Nr. Kreuzungspartner gesamt g r i ~ n  gescheckt % 

60/59 L. pimp. • 227/58 (P26 pura) 60 19 41 68,3 
t27/59 L: pimp. • 840/58 (P39 rag) 3t 30 t 3,2 
169159 L. pimp. x 2t8/58 (Pt18 pura) 20 4 16 80,0 
629/6t 5t3/60 (L. pimp.) • t966a/60 (P2 pura) t t  -- t l  100,0-- 
658]6t K0 Lukullus • 1966a/60 (P2 pura) 60 t 59 98,3-- 
765/62 55t/61 (PS0 pura) • 5t8/6t (L. pimp.) 19 -- 19 t00,0-- 
879/62 5t8/61 (L. pimp.) • 552/6t (PtO2pura) 17 -- 17 t00,0-- 
770/62 t044/61 (Pt81 vag) • 518/61 (L. pimp.) 80 73 7 8,8 

II. F, 
t 529/60 Fx: t 27 I I  3/59 (L. pimp. • rag) t00 96 4 6,0-- 
1530/60 Fx: t27 I I  t/59 (L. pimp.• 99 94 5 7,6-- 
t 533/60 Fx: t69 I 8/59 (L. pimp. • t00 48 52 78,0 

ten 6,0% und 7,6% bei Beriicksichtigung modifika- 
t iver Schwankungen recht gut damit  tiberein. Die F 1 
169/59 (L. pimp. • sulfP urn) hat te  einen Scheckungs- 
weft  yon 80,0%, dem der Weft  78,0% der dazuge- 
h6rigen F ,  1533/60 fast v611ig gleicht. Diese gute 
~bere ins t immung zwischen den Werten F 1 und F 2 
spricht besonders eindeutig gegen die Mitwirkung 
von Modifikationsgenen. 

Die in den Abschnitten a) und b) geschilderten 
Ergebnisse sind dahingehend zusammenzufassen, 
dab innerhalb des Subgenus Eulycopersicon ein 
Einflufl des idiotypischen Milieus auf die Konversions- 
h~tufigkeit in sulf + sulf Heterozygoten nicht feststell- 
bar  ist. Hinweise auf das Vorkommen konversions- 
stabiler sulf + Isoallele wurden ebenfaUs nicht ge- 
funden. Vielrnehr ist innerhalb des Subgenus Euly- 
copersicon offenbar ausschlieBlich das ieweils vor- 
liegende sulf Allel entscheidend; seine Konversions- 
aktivit~t  bes t immt die Scheckungsh~tufigkeit. 

c) Die Konversionshiiufigkeit nach ,,entfernter" 
Bastardierung. Ganz andere Ergebnisse als die 
Bastardierungen innerhalb des Subgenus Eulycoper- 
sicon brachten Kreuzungen von sulf Heterozygoten 
mit Pflanzen yon Lycopersicon hirsutum (Subgenus 
Eriopersicon) und Solanum pennellii. 

Da der Erfolg yon Kreuzungen zwischen L. esculentum 
und L. hirsutum bzw. Solarium pennellii nach der Erfah- 
rung mehrerer Autoren (z. B. RICK 1960) sehr v o n d e r  
Kreuzungsrichtung abhi~ngt, wurde stets L. esculentum Ms 
weiblicher Kreuzungspartner verwendet. Bei den vor- 
liegenden Kreuzungen wurden sul[ + sul] Pflanzen (deren 
Heterozygotie sich dutch das Auftreten yon Grfin-Gelb- 
Scheckung an cinenl Ast zeigte) mit Pollen yon L. hit- 
suture oder Solarium pennellii besti~ubt. Der Samenansatz 
war befriedigend. Es wurden alle Samen ausgesi~t und 
alle erhaltenen Pflanzen im Freiland bzw. in Friihbeet- 
kAsten ausgepflanzt. Die F 1 bestand -- auf Grund der 
durchgefiihrten Kreuzungen -- aus sul] § sul] + und 
sul[ + sulf Pflanzen. Es wurde yon einer gr6Beren Anzahl 
F1-Pflanzen geerntet, um aus dem Auftreten oder Fehlen 
yon Spaltungen (griin: gelb) in der F,  auf die Anzahl der 

+ + + sul] sul] und sul] sulJ-Formen in der 2r 1 rtickschlieBen 
zu k6nnen. Mehrere spaltende F2-Nummern wurden wei- 
tergeftihrt. 

An den F1-Pflanzen aus den Kreuzungen mit  
L. hirsutum und Solanum pennellii t r a t  Grtin-Gelb- 
Scheckung nut  ganz selten auf: nu t  jeweils t Pflanze 
von 1t2 Bastarden mit  L. hirsutum und yon 202 
Bastarden mit  S. penndlii war gescheckt, und zwar 
in geringem Marie. Da ftir die Kreuzungen sulf p"r" 
Allele mit  hoher Konversionsaktivi t~t  verwendet  
wurden, ergibt sich bereits aus diesen F1-Werten, 
dab die Konversionsh~iufigkeit nach , ,entfernten" 
Bastardierungen offenbar in anderer Weise bes t immt 
wird als innerhalb des Subgenus Eulycopersicon. 

Die Nachkommenschaf ten derjenigen Artbastarde,  
die sulf + sulf waren, spalteten in grtine, gelbe und 
gelb-grtin gesprenkelte Keimlinge. Einige dieser F 2- 
Spaltungen sind in Tabelle 4 zusammengestell t  
(umfangreichere Tabellen bei HAGEMANN t965 b). 
Die F,-SpaltungsverhAltnisse weichen oft signifikant 
von der 3 : t -E rwar tung  ab, und zwar ist ein deut- 
liches, h~ufig sogar sehr betr/tchtliches Defizit an 
sulf sulf Keimlingen festzustellen. Die einzelnen 
Spaltungsverh~ltnisse liegen in der F,  L. esc. • L. 
hirs. zwischen 4,04:1 und 48,00: t ,  in der F,  L. esc.• 
Sol. pen. zwischen 2,77:1 und 80,00:t .  In den F 3- 
Generationen zeigten sich entsprechende signifikante 
Abweichungen vom erwarteten 3: l -Spal tungsver-  
h~tltnis (Tab. 5). 

Zu einem interessanten Ergebnis ftihrt der Ver- 
gleich der ScheckungshAufigkeiten in F 1 mit  denen 
in F,, F 3 und F i. Die ScheckungsprozentsAtze in der 
F 1 der beiden Kreuzungstypen (L. esc. sulf + sulf • 
L. hirsutum sulf § sulf § und L. esc. sulff sulf • So- 
lanum pennellii sulf § sulff) waren sehr niedrig, sie 
lagen unter  2% (s. o.). In  der F 1 gab es zwar be- 
s t immte Nachkommenschaften,  die ffir sulf spalteten 
und keine Heterozygotenscheckung zeigten. Daneben 
waren aber Nachkommenschaffen mit  durchaus 
betriichtlichen Scheckungsh~tufigkeiten vorhanden;  
die Werte lagen in der F~ L. esc. • L. Mrs. zwischen 
1,62% und 9,31%, in d e r F ,  L. esc.• Sol. pen. zeigte 
eine Nachkommenschaf t  8,47% Scheckung. In der 
F3 t ra ten  --  wie in F 2 --  neben spaltenden Nach- 
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Tabelle 4. Die Scheckungshgu/igkeit in Fz-Generationen nach Artkreuzungen rail L. hirsutum und Solanum pennellii 

Korrektur auf Grund der Spaltung im Keimlings- Anzahl d. F~-Pflanzen Scheck.-% abweichenden F2-Spaltung 
Nr. stadium (aus KN) im Freiland 
d. F~ Nr. d. F 1 1962 b. Vorliegen 

KBT ge- von 3 : t- Kalk. Ariz. Korrig. 
t963 KN + K B  Sp. Yerh. gesamt grfm Spaltung scheckt Her.* Scheck. % 

I. F2 aus den Kreuzungen L. esculentum (sul/+ sul/) X L. hirsutum 
t133 820 I I LN t27 5 25,40:1 67 67 o 0 
t134 820I  2 L N  123 5 24,60 : t 20 20 0 0 
1t38 8201 6 L N  110 21 5,23:1 . . . .  
t t39  823 t LN t18 17 6,94:1 98 98 0 0 
t t44  823 6 L N  1t5 22 5,22: t 80 79 1 1,88 
t145 823 7 L N  t08 t9 5,68:1 90 90 0 0 
t147 823 9 L N  59 10 5,90:t 39 37 2 7,69 
1148 823 t 0 L N  t44 3 48,00 : 1 . . . .  
t149 823 t t  LN t0t  25 4,04:1 10o 99 1 1,50 
t t53 8201 1t AN 85 t0 8,50:1 59 58 t 2,54 

II. /72 aus den Kreuzungen L. esculentum (sul/+ sul/) • Solanum pennellii 
t113 806 I I LN t15 32 3,59:1 88 88 0 0 
t115 806I  3 L N  98 3 32,66:t . . . .  
t l t 6  806I  5 L N  6t 22 2,77: t  . . . .  
t118 813 I LN t60 2 80,00:t  t00 t00 0 0 
t l t 9  8t3 2 L N  66 t8 3,66:1 56 53 3 8,04 
1120 813 3 L N  55 t9 2,89:1 20 20 0 0 
t123 813 6 L N  135 4 33,75:t 100 100 0 0 
1t28 813 1t LN 86 t8 4,77:1 87 87 0 0 

45,7t 2,19 

21,48 9,31 

6t,60 1,62 
28,94 3,46 

35,4t 8,47 

* Die Hiiufigkeit der Heterozygoten unter den KN-Pflanzen wurde auf Grund der Hardy-Weinberg-Regel errechnet. 
KN Keimbl/itter grtin (= sul/+.) KB, KBT Keimbl~itter gelb bzw. gesprenkelt (----- sul[ sul]). 

Tabelle 5. Die Scheckungshiiu/igkeit in F3-Generationen nach Artkreuzungen mit L. hirsutum und Solarium pennellii 

Korrektur auI Grund der Spaltung im Keimlings- Anzahl d. Fa-Pflanzen Scheck.-% abweichenden Fs-Spaltung 
Nr. stadium (aus KN) im Freiland b. Vorliegen 
d . F  8 N r . d . F  2t963 
t 964 KN KBT ge- yon 3:1- Kalk. Ariz. Korr. Sch. % 

+ KB Sp. Verh. gesamt grtin scheckt Spaltung Her. 

I. F 3 aus den Kreuzungen L. esculentum (sul/+ sul/) • L. hirsutum 
860 1t44 I 13 LN 142 23 6,17:1 100 t00 0 
864 1144 I I I  5 LN 88 2 44,00:1 77 77 0 
870 1t47 I 1 LN 209 47 5,82:1 140 140 0 
876 1147 I 1 9 L N  13 2 6,50:1 t4 11 0 
880 1t47 I I  4 LN nicht ausgewertet 55 46 9 
883 t 147 I I  8 LN 45 2 22,50 : t 32 31 1 
894 1149 IV 6 LN nicht ausgewertet 53 50 3 

II.  F 3 aus den Kreuzungen L. esculentum (sul/+ sul/) • Solanum pennellii 
847 11t3 I 6 LN 76 17 4,47:t 45 45 0 
850 11t8 I 3 LN 43 4 1,75:1 71 7t 0 
851 11191 I LN 10 4 2,50:1 t4 t3 1 
852 11191 2 L N  79 17 4 ,64: t  82 78 4 
855 t128 I I  t LN 39 3 13,00:1 31 30 1 
857 1128I I I  7 L N  61 t0 6 , t 0 : t  40 40 0 

o 
o 
o 
o 

24, 54 
4,69 
8,49 

10,93 9,t5 

o 
o 

10,72 9,75 10,25 
7,32 48,24 8,29 
4,84 13,07 7,65 
0 

kommenscha f t en  ohne Scheckung  auch N a c h k o m m e n -  
schaffen mi t  be t r / ich t l icher  H e t e r o z y g o t e n s c h e c k u n g  
auf. Dabe i  wiesen einzelne N a c h k o m m e n s c h a f t e n  
Scheckungsprozents~i tze auf, die noch e twas  h6her  
lagen als die in der  sw, gefundenen  Wer te .  

In  der  F 4 der K r e u z u n g  L. esc. • L.  hits. t r a t  sogar  
eine N a c h k o m m e n s c h a f t  mi t  e inem Scheckungswer t  
(korrigiert) von  6 t ,7 t  % auf  (Nr. 883/65, Ke imscha le :  

t t 9  griin, 47 gelb;  F r e i l a n d :  28 rein grfin, 21 ge- 
scheckt ;  ka lkul ie r te  Anzah l  von  H e t e r o z y g o t e n :  34). 

D i s k u s s i o n  

Bei h6heren  Pf lanzen  sind mehrere  Ins tabi l i t / i t s -  
sys teme bekannt ,  in denen  somat i sche  Konve r s ion  
bzw. P a r a m u t a t i o n  au f t r i t t :  In  v e g e t a t i v e n  Zellen 
he t e rozygo te r  Pf lanzen  werden  b e s t i m m t e  (kon- 
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versionsempfindliche, paramutable) Allele unter dem 
EinfluB anderer (konversionsaktiver, paramutagener) 
Allele erblich ver~indert. 

Beispiele derartiger genetischer Ver~nderungen sind: 

die vorstehend behandelte somatische Konversion 
(Paramutation) am sulfurea Locus von Lycopersicon 
esculentum 
die somatische Konversion in cruciata Heterozygoten 
yon Oenothera (s. RENNER 1958, t959) 
die Paramutation am R Locus yon Zea mars (s. 
BRINK t960, 1964, BRINK, STYLES and AXTELL 1968) 

die Konversion (Paramutation) am B Locus yon 
Zea ,nays (s. COE 1966, t968) 
die genetischen Vefiinderungen (,,mass mutation") 
in Rogue Heterozygoten yon Pisum sativu,n (s. 
BROTHERTON 1923, BATESON t926, DOODS 1963) 
sowie mehrere andere, noch nicht so intensiv analy- 
sierte Systeme (vgl. HAGEMANN 1958, t969). 

In diesen verschiedenen Systemen wurden die 
Fragen der genotypischen Bestimmung der Para- 
mutations- bzw. Konversions-H~ufigkeit in ganz 
verschiedenem MaBe und in Abh~ingigkeit von den 
jeweiligen Besonderheiten des speziellen Systems in 
durchaus unterschiedlicher Weise bearbeitet. 

Bei der Diskussion der vorliegenden Daten werden 
jeweils die am sutf System erhaltenen Resultate zu- 
n~ichst kurz zusammengefaBt und dann mit den an 
den anderen Systemen erhaltenen Ergebnissen ver- 
glichen. 

a) Unterschiedliche Konversionsaktivitiit 
( Par am utag enit~t ) 

Die beiden Gruppen von sulf MutantenaUeten 
(sulf p~a und sulff ~g) bei Lycopersicon esculentu'n ent- 
halten verschiedene Allele mit auBerordentlich unter- 
schiedlicher Konversionsaktivit~it (Paramutagenit~it). 
Die Gruppe sulff ur~ besteht aus Allelen mit allen 
mSglichen Stiirken der Konversionsaktivitiit zwi- 
schen 0% und 100% fiir bestimmte einzelne Jahre 
und Durchschnittswerten zwischen 3,6% und 92,9% 
ftir mehrere Jahre. Die sulff ~g Allele besitzen nur 
eine geringe Konversionsaktivit~it, deren Maximum 
bei etwa t 2% liegt. Die Konversionsaktivit~it (Para- 
mutagenitiit) eines bestimmten Allels kann mutativ 
vedindert werden, und zwar erh6ht oder auch er- 
niedrigt. Innerhalb der gesamten Untergattung 
Eulycopersicon mit den Arten Lycopersicon esculen- 
tu'n und L. pimpinellifotium wird die H~iufigkeit des 
Auftretens yon somatischer Konversion (Paramuta- 
tion) -- mit den zu erwartenden modifikativen und zu- 
fiilligen Schwankungen -- ausschlieBliCh von der 
Konversionsaktivit~it (Paramutagenit~it) des jeweils 
vorhandenen sulf Mutantenallels besfimmt. 

Von groBem Interesse ffir zahlreiche Experimente 
w~tren sulf Allele, die gar keine Konversionsaktivitlit 
haben. Trotz ei]riger Suche in zahlreichen Nach- 

ko'nmenschaften konnten wit weder sulf  p'*~ noch sutff ag 
Allele ohne Konversionsaktivit~it finden. Es gibt 
durchaus sulff ag und auch sulf pur~ Allele mit sehr 
geringer Konversionsaktivit~it (vgl. Tab. I und 2); 
aber ein v611iger Verlust der Konversionsaktivit~it 
(fiber mehrere Jahre) war nirgends nachzuweisen. 

Paramutagenit~itsunterschiede zwischen verschie- 
denen Allelen hat auch BRINKS Arbeitsgruppe am R 
System von Zea mays erfaBt und analysiert. Ver- 
schiedene R e* Formen (sc ~ self-colored), die mutativ 
aus dem paramutagenen Allel R s* entstanden, wiesen 
ganz unterschiedliche Grade yon Paramutagenit~it 
auf. Diese pr~igen sich allerdings im R System nicht 
wie bei der Tomate in einem verschiedenen Prozent- 
satz von Heterozygoten aus, in denen Paramutation 
auftritt. Die Paramutation tritt in allen Individuen 
auf; es erfolgt eine Reduktion der Pigmentbildungs- 
fiihigkeit z. B. des paramutabten Allels R ~ (vor allem 
in der Aleuronschicht des Maiskorns). Aber das 
AusmaB der Reduktion ist verschieden: stark para- 
mutagene Allele bewirken eine starke Hemmung 
der Anthocyanbildungsfiihigkeit von R r, schwach 
paramutagene Allele hemmen die Anthocyanbildung 
(gegentiber der Kontrolle) nur wenig. 

Da im R System ursprtinglich paramutable Allele 
(z. B. R *) durch die Paramutation selbst in geringem 
MaBe paramutagen werden kSnnen, liegt fiir den 
R Locus -- genau wie fiir den sulf Locus -- ein ganzes 
Spektrum verschiedener Allele mit unterschiedlieh 
starker Paramutagenit~t vor. Sie entstehen im R 
Locus dutch Mutationen oder dutch interallele 
Rekombination. 

Im Gegensatz zum sutf System konnten am R Lo- 
cus aus dem paramutagenen R a mehrfach R Allele 
mit v611ig fehlender Paramutagenit~t isoliert werden 
(BRINK t960, 1964, BRINK et al. 1968). 

Auch bei der somatischen Konversion in cruciata 
Heterozygoten von Oenothera konnten bei ver- 
schiedenen Allelen unterschiedliche St~irken der 
Konversionsaktivifiit aufgezeigt werden. AuBerdem 
lieBen sich in verschiedenen cruciaten Linien im 
Laufe der Zeit erbliche Jknderungen in der Konver- 
sionsaktivit~it nachweisen, ganz ~hnlich wie dies ftir 
sulfgeschildert wurde (RENNER t958, t959). 

b) IsoalleIe mit unterschiedlicher Stabilitiit gegeni~ber 
konversionsaktiven (paramutagenen) Allelen 

Die Arbeiten innerhalb des Subgenus Eulycoper- 
s, con ergaben keinerlei Hinweise fiir die Existenz yon 
sulf + Isoallelen, die gegentiber der konversionsaus- 
16senden (paramutagenen) Wirkung von sulf Allelen 
v611ig stabil (,,resistent") oder auch nur graduell 
stabiler als das sulf + Allel aus der Sorte 'Lukullus' 
w~ren. Alle bisher geprtiften sulf + Allele innerhalb 
des Subgenus Eulycopersicon zeigten die gleiche 
Konversionsempfindlichkeit (Paramutabilit~it) wie 
das aus 'Lukullus' stammende sulf +. Auch die 
Priifung der Nachkommenschaften yon entfernten 
Bastardierungen mit Lycopersicon hirsutum (Sub- 
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genus Eriopersicon) und Solanum pennellii  fiihrte 
(noch?) nicht zur Isolierung konversionsstabiler 
sul f  + Isoallele. 

Demgegenfiber konnten in anderen Paramutabili- 
tiitssystemen derartige partiell oder v611ig konver- 
sionsstabile (paramutationsresistente) Isoallele erfaBt 
werden. Die Priifung zahlreicher Mais-Herkiinfte 
ffihrte zur Isolierung yon R Allelen, die v611ig oder 
teilweise ,,resistent" gegeniiber der Wirkung para- 
mutagener R st, R '~b oder R ~ Allele sind (BRINK 1964). 

Auch bei Oenothera konnten Fiille von spezifischer 
Konversionsstabilitiit erfaBt werden. So erfolgt in 
Bastarden des Typs albicans (cr) �9 hhookeri (Cr) keine 
Konversion (RENNER t958, t959). 

Bei Pisum sativum konnten verschiedene Isoallele 
des Allels x fiir normal breite Blattform eHal3t wer- 
den, die in unterschiedlichem MaBe stabil gegeniiber 
der paramutagenen, konversionsausl6senden Wir- 
kung des Rogue Allels X sind. Das x Allel der 
Erbsen-Sorten 'Gradus',  'Ear ly  Giant', 'Feltham 
First ' ,  ' Improved Harbinger '  und 'Hundredfold'  ist 
sensibel gegentiber dem paramutagenen (konver- 
sionsaktiven) Allel X. Die Soften 'English Mummy'  
und 'Rice's 333' besitzen ein etwas stabileres x Iso- 
allel; es mutiert  in Xx Heterozygoten seltener zu X 
Ms das x Altel der oben genannten Sorten. Dem- 
gegentiber enthalten die englische Sorte 'Little 
Marvel', die indische Sorte 'Asanji'  und eine Feld- 
erbsen-Sorte aus Khartum v611ig konversionsstabile 
(nicht-paramutable) Isoallele (BROTHERTON t923, 
Domes t963). 

c) Einfli~sse intrachromosomaler Differenzierungen und 
Ver~nderungen auf  die Paramutabilitiit  

Am R Locus des Maises hat BRI~KS Arbeitsgruppe auf- 
fallende Veriinderungen der Paramutabilit~it yon Rr in 
Abhfixigigkeit ,,-on Translokationen und heterochromati- 
schen Kn6pfen festgestellt. Wenn Rr durch Crossing over 
in bestimmte Translokationschromosolnen (T2-10a, T4- 
t0b und T9-10a) verlagert worden ist, so wird es deutlich 
,,resistenter" gegen die paramutagene Wirkung yon Ra 
(wogegen die paramutagene Wirkung von R*~ durch eine 
entsprechende Verlagerung nicht beeinflu~t wird). Einen 
Ahnlichen Effekt hat die Verlagerung yon Rr in ein Mais- 
chromosom (Nr. ~0) mit eineln groBen, fast terminalen 
heterochromatischen Knopf (knob) ; es wird ziernlich resi- 
stent gegeniiber der paramutagenen ~Virkung von R a 
und R rob. Diese ,,Resistenz" verschwindet wieder, wenn 
R r aus dem Translokations- bzw. knopftragenden Chrolno- 
sore in ein normales Chromosom rfickverlagert wird. Dabei 
hinkt die/~nderung in der Resistenz von R r in sehr eigen- 
tfimlicher VVeise der Einlagerung in die Translokations- 
chromosomen jeweils urn eine Generation nach; dieselbe 
Erscheinung zeigt sich auch nach der Rtickverlagerung 
yon R r in das normale Chromosom (BRINK t 964). 

Derartige Effekte intrachrornosomaler Anderungen auf 
die Paramutabilit~it sind in den anderen Pararnutations- 
(Konversions-)Systemen bisher nicht nachgewiesen wor- 
deD. 

d) Die Hdufigkeit  yon Konversion (Paramutat ion)  
nach entfernter Bastardierung 

In den Nachkommenschaften der Artkreuzungen 
zwischen Lycopersicon esculentum (sulf § sulf) und 

L ycopersicon hirsutum sowie Solanum pennetlii  traten 
bei der Spaltung flit den Merkmalsunterschied grtin 
(sulf § - gelb (sulf) in F~ und F a signifikante Ab- 
weichungen v o n d e r  3 : t -Erwar tung  auf; es war ein 
deutliches, h/iufig sogar sehr betr~ichtliches Defizit 
an sutf  sulf  Keimlingen zu beobachten (s. S. 300, 
Tab. 4). 

Derartige St6rungen in den Nachkornmenschaften yon 
Artbastarden wurden im Verwandtschaftskreis yon Lyco- 
persicon auch yon GR6BER (1960) und RICK (1963) be- 
schrieben. GR6BER land in den spaltenden F~-Genera- 
tionen aus der Kreuzung gil + gil (L. esculenturn) • L. hir- 
sulum fast immer ein Defizit an gil gil Keimlingen -- ganz 
entsprechend dem Defizit an sul[ sul] Keimlingen in unse- 
ren Versuchen. RICK untersuchte die Nachkommenschaf- 
ten der Kreuzung L. esculentum • L. chileme, wobei der 
L. esculentum-Elter mehrere rezessive und dominante 
Marken trug. Wurden die _F1-Artbastarde mit L. esculen- 
turn zurtickgekreuzt, so war in R 1 ein signifikanter Uber- 
schul3 der escuIenturn-Marken zu beobachten. Umgekehrt 
war nach der Riickkreuzung der F 1 mit L. chilense in R x 
ein Defizit an esculentum-Marken festzustelten. In der F 2 
der Kreuzung L. escutentum x L. chilense war ebenfalls 
ein signifikantes Defizit an esculentum-Marken zu beob- 
achten (ganz in !3bereinstirnrnung. mit den Ergebnissen 
der oben geschilderten Spaltullgen in der F z der Artkreu- 
zung zwischen L. esculentum und L. hirsutum bzw. Sola- 
num penneltii). Diese Ergebnisse und die Feststellung 
einer stark herabgesetzten Fertilit~it ftihrten RICK zur 
Ansicht, dai3 eine ,,postsyngame Selektion" erfolgt: es 
bleiben fiberwiegend nur diejenigen Embryonen am Leben, 
deren Idiotyp dem einen oder anderen Elter ziemlich ~ihn- 
lich ist bzw. deren Idiotyp eine gr613ere Anzahl fremder 
Gene toleriert. Deshalb erscheinen nach Riickkreuzung 
mit L. esculentum mehr esculenturn-Marken und nach 
Riickkreuzung mit L. chilense rnehr chilense-Allele; das 
Defizit an esculentum-Marken in F~ erkl/irt sich offenbar 
aus der Tatsache, dab Embryonen init mehr chilense- 
Genen meist eine gr613ere Vitalit/it haben als Embryonen 
rnit mehr escuIentum-Genen. 

Obwohl wir an unserem Material diese abweichenden 
Spaltungen nicht so intensiv bearbeitet haben wie RICK, 
so besteht doch kaum ein Zweifel daran, dab seine Erklg- 
rung im Prinzip auch auf unsere Artbastarde angewandt 
werden kann, 

Die Nachkommenschaften der entfernten Bastar- 
dierungen L. e s c . •  L. hirs. und L. e s c . •  Sol. pen. 
zeigen in aufeinanderfolgenden Generationen interes- 
sante Ver/inderungen der Scheckungsh/iufigkeit, In 
der /;1 lag der Scheckungswert unter 2%. Dem- 
gegenfiber traten in F~ Scheckungsh~ufigkeiten bis 
zu 9,3% (L. e s c . •  L. hirs.) bzw. 8,5% (L. esc. x 
Sol. pen.) auf. In Fa lagen die Scheckungsprozent- 
s~itze in einzelnen Nachkommenschaften noch etwas 
h6her, und in F 4 wurde sogar eine Nachkommen- 
schaft mit einem Scheckungswert yon 6L7% ge- 
funden. 

Daraus ist folgendes abzuleiten: Alle sul f f  Allele 
in den FI-, F~-, F a- und FcGenerationen, die ffir sul f  
heterozygot sind bzw. spalten, stammen yon L. h/r- 
suture bzw. Sol. penndl i i  und alle sutf  Allele yon L. 
esculentum; das Allelenpaar sutf+ --  sul f  ist in den 
vier aufeinanderfolgenden Generationen somit das 
gleiche. Die zwischen F 1 und /;2, F3 sowie F 4 vor- 
handenen deutlichen Unterschiede in der Scheckungs- 
h~iufigkeit kSnnen demnach nicht auf die Unter- 
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schiede im System sulf + -  sulf zuriickgeftihrt wet- 
den, sondern mfissen vielmehr im genotypischen 
Milieu der Bastardgenerationen begrtindet sein. 
In den F1-Bastarden liegt offensichtlich ein geno- 
typisches Milieu vor, welches das Auftreten von 
somatischer Konversion (Paramutation) fast v611ig 
unterbindet.  Bei der Meiose der Fi-Pflanzen voll- 
ziehen sich Rekombinationsvorg~tnge im Restgeno- 
typ. Dadurch entstehen F,-Pflanzen mit einem 
genotypischen Milieu, welches das Konversions- 
(Paramutations-)System sulf + -- sulf hAufiger zur 
Wirkung kommen 1ABt. Die abermalige Rekom- 
bination der Erbanlagen vor der Bildung der F S und 
der F ,  schafft in bestimmten FAllen genotypische 
Kombinationen, welche noch h~tufiger das Auftreten 
yon somatischer Konversion (Paramutation) ge- 
statten. Das Konversionssystem sulf + -  sulf ist 
somit in seiner Effektivit~t vom Restgenotyp ab- 
h~ngig. Der Nachweis dieser Abh~tngigkeit gelingt 
aber nut  nach entfernten Bastardierungen, weil 
offensichtlich das idiotypische Milieu innerhalb der 
Untergat tung Eulycopersicon das Konversionssystem 
sulf + -- sulf voll wirken l~i3t. Demgegentiber hemmt 
die Anwesenheit von Genen aus Lycopersicon hir- 
suture oder Solanum penndti i  das Auftreten von 
somatischer Konversion (Paramutation) sehr stark. 

In F2, F~ und F 4 wurden auch Nachkommenschaften 
erfal~t, die zwar im Keimlingsstadium in grtine und gelbe 
Keimlinge spalteten (und somit sulf + sulf Heterozygote 
enthielten), jedoch keine Heterozygotenscheckung zeig- 
ten. Die Prtifung weiterer Generationen und Riickkreu- 
zungen mit sul[ werden zeigen, ob in diesen FAllen eine 
Wirkung des idiotypischen Milieus vorliegt, welches das 
Auftreten yon Konversionen v611ig unterbindet, oder ob 
etwa doch konversionsstabile sul/+ Isoallele vorhanden 
sind. 

Hinweise fiir die Effekte yon Geninteraktionen lie- 
gen auch fiir andere Konversions-(Paramutations-) 
Systeme vor, obwohl bei ihnen nicht so systematisch 
Kreuzungen mit Sippen yon zunehmendem taxono- 
mischen Abstand wie beim sulf System durchgeftihrt 
wurden. 

Die ftir den R Locus yon Zea mays bereits geschil- 
derten Effekte der Einlagerung yon R r in Chromoso- 
men mit Translokationen und heterochromatischen 
Kn6pfen k6nnen auch als Geninteraktionen spezifi- 
scher Art angesehen werden. 

Bei Oenothera konnte RENNER (t958, 1959) nach- 
weisen, dab verschiedene Allele der Paare Co--co 
(Bltitengr6Be: klein -- groB), S 2 b -  sp (Kelchform: 
spitz -- stumpf) oder R -- r (FArbung der Blatt-  
nerven: rot -- weiB) einen unterschiedlichen EinfluB 
auf die Stabilisierung und die Stabilit~t der durch 
Konversion (aus Cr) entstandenen cr Allele haben. 

Bereits (unter b) geschildert wurden die Unter- 
schiede in der H~ufigkeit von Paramutat ion (Kon- 
version), die nach Kreuzung von Rogues mit ver- 
schiedenen Erbsen-Herkfinften in den X x  Hetero- 
zygoten auftrat.  BROTHERTON (t923, t924) und 
DODDS (1963) haben diese Unterschiede dutch die 

Annahme erkl~trt, dab in den einzelnen Herktinften 
Isoallele mit verschiedener Paramutations-(Konver- 
sions-)Stabilit~tt vorhanden sind. Es ist abet durch- 
aus denkbar, dab zumindest ein Teil dieser Ver- 
schiedenheiten -- vor allem nach den Kreuzungen 
mit entfernten Sippen -- auf die hemmende Wir- 
kung von Geninteraktionen zurtickzuftihren ist, so 
wie das ftir Lycopersicon nachgewiesen wurde. 

Die geschilderten Untersuchungen wurden zum gr61Bten 
Teil wAhrend meiner Zugeh6rigkeit zum Institut fiir Kul- 
turpflanzenforschung der DAW in Gatersleben durch- 
gefiihrt. Meinem Lehrer und damaligem Direktor des 
Gaterslebener Instituts, Herrn Prof. Dr. Drs. h. c. HANS 
STUBBE, m6chte ich auch an dieser Stelle fiir die tatkrAf- 
tige Unterstiitzung meiner Arbeiten herzlich danken. 
Frl. Ute ALBERTS bin ich fiir ihre verantwortungsbewul3te 
Mitarbeit an den Untersuchungen in Gatersleben und in 
Halle sehr verbunden. 

Zusammenfassung 

1. Verschiedene Linien von Lycopersicon esculen- 
turn, die fiir sutfurea (sulf) Mutantenallele heterozygot 
sind, unterscheiden sich sehr stark im Prozentsatz 
gescheckter Pflanzen unter den Heterozygoten. Die 
Scheckung entsteht  durch somatische Konversion 
(Paramutafion). Die unterschiedliche Konversions- 
(Paramutations-)H~tufigkeit kommt zustande durch 
das Vorhandensein verschiedener sulf Allele. Inner- 
halb der Allelengruppen sulfurea ~r~ (sulfP urn) und 
sulfurea v~r':~gata (sulff ag) gibt es mehrere verschiedene 
Allele, die sich zwar im PhAnotyp ihrer Homozygoten 
gleichen, die aber in Heterozygoten mit sulf + eine 
unterschiedliche KonversionsaktivitAt (Paramuta- 
genit~t) zeigen. 

2. Die Konversionsaktivit~tt (Paramutagenit~tt) 
wird ausgedrtickt im Prozentsatz grfin-gelb ge- 
scheckter Pflanzen unter  den Heterozygoten. 

3. Die Konversionsaktivit~t (Paramutagenit~t) 
eines bestimmten sulf Allels kann mutat iv  verAndert 
werden, und zwar erh6ht oder erniedrigt. 

4. Innerhalb der Untergat tung Eulycopersicon 
wurden Kreuzungen durchgeftihrt zwischen sulf 
Homozygoten (Lycopersicon esculentum, Sorte Lu- 
kullus) und Taxa von verschiedenem Verwandtschafts- 
grad (L. esculentum : MutantenstAmme, deutsche 
Kultursorten, Herktinfte aus Stid- und Mittelamerika, 
sowie L. pimpinellifolium). Die H~ufigkeit des Auf- 
tretens yon somatischer Konversion (Paramutation) 
wird innerhalb der gesamten Untergat tung Eutyco- 
persicon -- mit entsprechenden modifikativen und 
zufitlligen Schwankungen -- ausschlieBlich yon der 
KonversionsaktivitAt (Paramutagenit~t) des jeweils 
vorhandenen sulf Mutantenallels bestimmt. Effekte 
yon Modifikationsgenen waren nicht nachweisbar. 
Konversionsstabile Isoallele yon sulf + wurden nicht 
gefunden. 

5. Die Gruppe sulf~"ra besteht aus AUelen mit 
allen m6glichen St~rken der Konversionsaktivit~t 
(ParamutagenitAt) zwischen 0% und 100% fiir ein- 
zelne Jahre und Durchschnittswerten zwischen 3,6% 
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u n d  92 ,9% ftir mehre re  J ah re .  Die  sulff ag Allele  
bes i tzen  nu r  eine ger inge Konvers ionsakt iv i t~ i t ,  deren  
M a x i m u m  bei  e twa  12% liegt .  T r o t z  au sge de hn t e r  
Suche k o n n t e n  sulf Allele  m i t  vollst~indig feh lender  
Konvers ionsak t iv i t~ i t  nie gefunden  werden.  

6. Nach  , , en t f e rn te r "  B a s t a r d i e r u n g  zwischen sulf 
H e t e r o z y g o t e n  (L. esc.) und Lycopersicon hirsutum 
(Subgenus Eriopersicon) sowie Solanum pennellii 
zeig ten  sich in F 2 und  Fs  s igu i f ikan te  Abweichungen  
yore  e r w a r t e t e n  3 : l -Spa l tungsve rh~ i l tn i s .  Es  war  
ein deut l iches ,  oft  sehr  betr~ichtl iches Def iz i t  an sulf 
sulf Keiml ingen  fes tzuste l len.  Die  F 1 wies nu r  eine 
ganz  ger inge Konvers ionsh~iuf igkei t  (unter  2%) auf. 
Dagegen  t r a t e n  in de r  F~ be ide r  Kreuzungen  Nach-  
k o m m e n s c h a f t e n  m i t  Konvers ionsh~iuf igkei ten  bis  
9 ,3% (L. esc. • L. h i t s . )und  8,5% (L. esc.• Sol. 
pen.) auf. In  Fa wiesen einzelne N a c h k o m m e n -  
schaf ten  Konvers ionsh i iu f igke i t en  auf,  die noch 
e twas  h6her  als in Fa waren.  I n  F4 wurde  sugar  ein 
Scheckungswer t  von 6 t , 7 %  gefunden.  

7. In/;1, F~, F~ und  174 s t a m m t  jeweils  das  sulf + 
Allel  von L. hirsutum bzw. Sol. pennellii, das  sulf 
Allel  a b e t  von L. escutentum; das  S y s t e m  sulf §  
sulf i s t  somi t  jeweils  gleich. D a h e r  mtissen die U n t e r -  
schiede in den Konvers ionsh / iu f igke i ten  zwischen F 1 
und  F 2, F 3 sowie F 4 auf  Unte r sch iede  im geno typ i schen  
Mil ieu zur i ickgef t ihr t  werden.  

Das  geno typ i sche  Milieu der  U n t e r g a t t u n g  Eulyco- 
persicon 1/igt das  K o n v e r s i o n s s y s t e m  sulf + -- sulf ro l l  
wirken.  Demgegen t ibe r  h e m m e n  in den F~-Ar t -  
b a s t a r d e n  Gene yon  Lycopersicon hirsutum und  
Solanum pennellii das  Auf t r e t en  von somat i sche r  
Konver s ion  ( P a r a m u t a t i o n )  sehr  s ta rk .  R e k o m b i n a -  
t ionen  im R e s t g e n o t y p  f t ihren in de r  F~., Fa und  F 4 
zu Geno typen ,  in denen  Konve r s ion  h/ iufiger  auf-  
t r e t e n  kann .  

8. I n  der  Diskuss ion  werden  die be i  der  T o m a t e  
e rha l t enen  R e s u l t a t e  verg l ichen mi t  den  Ergebn i s sen  
der  Ana ly se  de r  ande ren  P a r a m u t a t i o n s s y s t e m e :  
am R und  B Locus  yon Zea mays, am cruciata Locus  
yon  Oenothera und  in den Rogue  H e t e r o z y g o t e n  yon 
Pisum sativum. 
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