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1. Nach Untersuchungen von 52 Mutanten lag die Gesamt-Chlorophyllmenge 
im Bereich von 12-107 % des Vergleichswertes der Ausgangsform. Das gegen
seitige Mengenverhältnis von Chlorophyll a : b variierte zwischen 2,8 und 9,8. 
Bei vier Mutanten unseres Sortiments konnte kein Chlorophyll b nachgewiesen 
werden. 

2. Bei zehn Mutanten sind im Hinblick auf den Pigmentgehalt Gradienten 
vorhanden. Die gesetzmässigen Schwankungen der Pigmentmengen können 
sowohl innerhalb der Fiedern oder beim Vergleich von Fiedern und Neben
blättern als auch innerhalb der Blattfolge am Stengel in Erscheinung treten. 
Bei einigen Mutanten sinkt die Chlorophyllmenge der oberen Blätter auf 30 % 
des Vergleichswertes der unteren Blätter ab, bei anderen Genotypen steigt sie 
auf 250 % an. 

3. In Ertragsbestimmungen wurde generell festgestellt, dass die Fertilität 
mit fallendem Chlorophyllgehalt absinkt. Die Mutante 150 A mit nur 12 % der 
normalen Chlorophyllmenge ist noch zur Durchführung einer annähernd nor
malen Ontogenese bis zur Samenbildung befähigt. Zwischen Chlorophyllgehalt 
und Frischgewicht konnte keine klare Korrelation gefunden werden. 

1. After experiments in 52 mutants the total quantity of chlorophyll 
totalled 12-107 % of the reference value for the starting form. The mutual 
ratio for the chlorophyll content a : b varied between 2.8 and 9.8. In four 
mutants in our selection no chlorophyll b was detected. 

2. In ten mutants gradients were observed with regard to the pigment 
content. The legitimate fluctuations in the pigment quantities can manifest 
themselves both inside the pinnae or in a comparison of the pinnae and stipules 
and inside the leaf sequence on the stalk. In some mutants the chlorophyll 
content in the upper leaves drops to 30 % of the reference value for the lower 
leaves, and in other genotypes rises to 250 %. 

3. In the yield determinations it was generally found that the fertility drops 
with decreasing chlorophyll contents. The mutant 150A, containing only 12 % 
of the normal chlorophyll content, is still capable of approximately normal 
ontogenesis up to maturation. No clear correlation was found between the 
chlorophyll content and the gross weight. 
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QUANTITATIVE PIGMENTUNTERSUCHUNGEN 

AN STRAHLENINDUZIERTEN CHLOROPHYLLMUTANTEN 

VON PI SU M SATIVUM 

I I . DIE FERTILEN UND STERILEN CHLOROPHYLLMUTANTEN 

Von 

W. GOTTSCHALK und F . MÜLLER 

Mit 5 Textabbildungen 

(Eingegangen am δ. März 1964) 

A. Einleitung 

Nach Bearbeitung der großen Gruppe strahleninduzierter Chloro

phyllmutanten der Species Pisuni sativum sind die quantitativen Ver

hältnisse der assimilatorischen Farbstoffe letaler Mutanten bereits 

publiziert worden (GOTTSCHALK und MÜLLER 1964). I m vorliegenden 

I I . Teil dieser Serie soll über die Ergebnisse analoger Untersuchungen 

an f er tuen und sterilen Mutanten berichtet werden. Bei der überwiegen

den Mehrzahl der Formen dieser Gruppe ist eine Herabsetzung, ganz 

vereinzelt auch eine Erhöhung des Pigmentgehalts gegenüber den Ver

gleichswerten der Ausgangsform zu beobachten, wobei der Chlorophyll

defekt in allen grünen Pflanzenteilen etwa gleichartig in Erscheinung 

tr i t t . Es handelt sich bei diesem Material folglich um eine graduell 

abgestufte Serie von cMonraaMutanten im Sinne von GUSTAFSSON 

(1940). Eine kleine Gruppe von Genotypen läßt im Ausprägungsgrad 

des Chlorophylldefekts gewisse Gradienten erkennen, die teils innerhalb 

des Blattes, teils beim Vergleich verschiedener Blätter der Blattfolge 

am Stengel in Erscheinung treten. Im empirischen Teil der Arbeit werden 

zunächst diese beiden Gruppen von Mutanten behandelt, anschließend 

werden die Beziehungen zwischen Chlorophyllgehalt und Fertilität 

diskutiert. Bezüglich der technischen Einzelheiten der zur Anwendung 

gekommenen physiologischen Methoden und des Materials sei auf die 

entsprechenden Angaben des Teils I verwiesen. Von Pisum sind bereits 

zahlreiche Chlorophyllmutanten bekannt, ihre physiologische Bearbei

tung steht jedoch noch aus (Literatur bei B L I X T 1961). 

B. Empirischer Teil 

Die fertilen und sterilen Mutanten unseres Sortiments sind noch 

merkmalsärmer als die bereits behandelten letalen Formen. Neben Unter

schieden im Pigmentgehalt können zu ihrer Charakterisierung noch 

einige Angaben über den Sproßaufbau (Internodienzahl und länge) 



2 W. GOTTSCHALK und F. MÜLLER: 

und die Menge der produzierten Grünmasse verwendet werden. Hieraus 

können gewisse Rückschlüsse auf die physiologischen Potenzen dieser 

Mutanten gezogen werden. Darüber hinaus stehen uns von den fertilen 

Formen mehrjährige Fertil i tätsbestimmungen zur Verfügung, so daß 

noch einige Aussagen über ihren Selektionswert gemacht werden können. 

Eine kleine Anzahl von Mutanten ist steril. Bei diesen Formen werden 

Tabelle 1. Übersicht über den Pigmentgehalt von 40 fertilen und 4 sterilen Chloro
phyllmutanten unseres Sortiments von Pisum sativum. Die Mutanten sind nach 

steigendem Gesamtclilorophyllgehalt geordnet 

M u 

t a n t e 

1 

150 A 
53 

165 A 
1206A 

130 Λ 
109 A 

29 
3 

137 
131 

19 C 
241 
312 
333 
139 Λ 
138 
109 
1 9 8 Ε 
105 
212 Λ 
372 
145 Λ 
168 

52 
30 

1206 Β 
1187 

173 
191 
104 Λ 

38 C 
106 Β 
486 Α 

20 C 

N F 

445 Β 
214 
129 
Kil 
603 

1106 
235 Β 
227 Α 
178 
440 Ε 

Χ F 

P i g m e n t g e h a l t 
(y P i g m e n t / g F r i s c h g e w i c h t ) 

Chi . a 

.¿ 

138 ± 1,4 
617 ± 1 8 , 1 
714 ± 1 4 , 8 
733 ± 1 0 , 4 
780 ± 6,8 
553 ± 10,5 
695 ± 1 0 , 2 
697 ± 18,2 
718 ± 4,1 
035 ± 7,4 
695 ± 1 2 , 7 
734 ± 12,9 
708 ± 3,2 
829 ± 8,7 
759 ± 13,4 
769 ± 9,1 
735 ± 13,3 
760 ± 2 2 , 3 
811 ± 2 1 , 0 
826 ± 20,1 
869 ± 4,0 
930 ± 1 1 , 1 
931 ± 16,9 
933 ± 1,0 
971 ± 15,1 
970 ± 18,3 

1002 ± 13,9 
1002 ± 18,8 
1031 ± 20,2 
1060 ± 3,6 
1005 ± 15,0 
1150 ± 15,3 
1170 ± 2 0 . 4 
1295 ± 5,0 

1150 ± 15,6 

507 + 4.2 
582 ± 16,4 
685 ( 14,5 
702 ± 1,0 
767 ± 11,6 
986 
850 ± 17,4 
942 
947 ± 8,6 

1223 ± 5,4 

1293 ± 1 3 , 6 

Chi . b 

3 

45 ± 5,1 

201 ± 5,6 
79 ± 4,0 
94 ± 4,6 
73 ± 6,6 

176 ± 3,0 
190 ± 7,2 
180 ± 9,0 
206 ± 15,8 

91 ± 8,7 
210 ± 13,9 
220 ± 3,3 
263 ± 16,9 
242 ± 1 5 , 1 
215 ± 7,4 
246 ± 9,0 
252 ± 5,4 
270 + 7,3 
272 ± 10,4 
285 ± 6,4 
262 ± 7 , 2 
270 ± 8,6 
282 ± 1 7 , 0 
284 ± 7,2 
301 ± 1 7 , S 
303 ± 3,3 
305 ± 5,0 
312 ± 4,7 
321 ± 8,2 
311 ± 0,7 

347 ± 1 2 , 3 

105 ± 1,4 
138 ± 0,7 
158 ± 3,0 
154 ± 6,7 
259 ± 14,9 
183 
243 ± 10,6 
244 
264 ± 14,0 
289 ± 11,7 

261 ± 9,6 

C a r o t . 

4 

105 ± 1,4 
372 ± 6,2 
449 ± 16,5 
357 ± 14,1 
532 ± 3,5 
437 ± 22,1 
419 ± 11,7 
469 ± 15,0 
458 ± 5,6 
386 ± 6,0 
459 ± 9,9 
391 ± 6,9 
428 ± 19,0 
519 ± 2,2 
420 ± 1 7 , 0 
430 ± 6,6 
492 ± 9,7 
423 ± 4,8 
483 ± 1 6 , 3 
414 ± 1 0 , 7 
485 ± 3,9 
467 ± 6,7 
477 ± 1 0 , 0 
451 ± 1,0 
394 ± 1 3 , 3 
449 ± 1 3 , 0 
490 ± 1 3 , 2 
549 ± 5,0 
519 ± 10,9 
542 ± 10,1 
533 ± 1,0 
556 ± 8,3 
585 ± 1 6 . 7 
642 ± 6,5 

545 ± 10,2 

322 + 2,0 
365 ± 13,4 
481 ± 19,0 
489 ± 7,3 
313 ± 1 3 , 1 
479 
392 ± 10,3 
538 
420 ± 9,1 
530 ± 1 1 , 3 

693 ± 6,4 

G e s a m t 
P i g m e n t 

g e h a l t 

a + b 

5 

183 
617 
714 
733 
780 
754 
774 
791 
791 
S i l 
885 
914 
914 
920 
969 
989 
998 

1002 
1026 
1072 
1121 
1200 
1203 
1218 
1233 
1240 
1284 
1286 
1332 
1363 
1370 
1462 
1491 
1606 

1497 

613 
720 
843 
856 

1026 
1069 
1093 
1186 
1211 
1512 

1554 

o 

+ 
JS 

+ 
6 

288 
989 

1163 
1090 
1312 
1191 
1193 
1260 
1249 
1197 
1311 
1305 
1342 
1439 
1389 
1419 
1490 
1425 
1509 
1486 
1606 
1667 
1680 
1669 
1627 
1689 
1774 
1835 
1851 
1905 
1900 
2018 
2076 
1917 

2042 

935 
1085 
1324 
1345 
1339 
1548 
1485 
1724 
1631 
2042 

2247 

R e l a t i v e r 
P i g m e n t 

g e h a l t 

a : b 

7 

3,07 

2,75 
8,80 
7,40 
9,84 
3,61 
3,66 
4,08 
3,44 
9,11 
3,61 
3,50 
2,79 
3,14 
3,77 
3,36 
3,45 
3,44 
3,42 
3,27 
3,71 
3,59 
3,55 
3,52 
3,42 
3,50 
3,50 
3,69 
3,64 
4,16 

3,31 

4,78 
4,21 
4,34 
4,56 
2,96 
5,39 
3,48 
3,86 
3,58 
4,23 

4,29 

o 

+ 

8 

1,74 
1,66 
1,59 
2,05 
1,47 
1,73 
1,85 
1,69 
1,73 
2,10 
1,93 
2,34 
2,14 
1,77 
2,31 
2,30 
2,03 
2,37 
2 12 
2Í59 
2,31 
2,57 
2,52 
2,70 
3,13 
2,76 
2,62 
2,34 
2,57 
2,51 
2,57 
2,63 
2,55 
2,50 

2,73 

1,90 
1,97 
1,75 
1,75 
3,28 
2,23 
2,79 
2,20 
2,88 
2,85 

2,35 

P i g m e n t g e h a l t 
In % d e r P i g 

m e n t e d e r 
S t a m m f o r m 

a + b 

9 

12,2 
41,2 
47,7 
49,0 
52,1 
50,4 
51,7 
52,8 
52,8 
54,2 
59,1 
61,1 
61,1 
61,5 
64,7 
66,1 
66,7 
66,9 
68,5 
71,6 
74,9 
80,2 
80,4 
81,4 
82,4 
82,8 
85,8 
85,9 
89,0 
91,1 
91,5 
97,7 
99,6 

107,3 

39,4 
46,3 
54,2 
55,1 
66,0 
68,8 
70,3 
76,3 
77,9 
97,3 

4¿ 

ρ 

Ό 

10 

19,3 
68,3 
S2,4 
65,5 
97,6 
80,2 
76,9 
86,1 
84,0 
70,8 
84,2 
71,7 
78,5 
95,2 
77,1 
78,9 
90,3 
77,6 
88,6 
76,0 
89,0 
85,7 
87,5 
82,8 
72,3 
82,4 
89,9 

100,7 
95,2 
99,5 
97,8 

102,0 
107,3 
117,8 

46,5 
52,7 
69,4 
70,6 
45,2 
69,1 
56,6 
77,6 
60,6 
76,5 

o 
+ 

11 

14,1 
48,4 
57,0 
53,4 
64,3 
58,3 
58,4 
61,7 
61,2 
58,6 
65,9 
63,9 
65,7 
70,5 
68,0 
69,5 
73,0 
69,8 
73,9 
72,8 
78,7 
81,6 
82,3 
81,7 
79,7 
82,7 
86,9 
89,9 
90,6 
93,3 
93,1 
98,8 

101,7 
93,9 

41,6 
48,3 
58,9 
59,9 
59,6 
68,9 
66,1 
76,7 
72,6 
90,9 

±2 ZO 
ja o 
ν "S 

Siti Ρ 

Tr
oe

 ii 
Fr

is
e 

12 

9,51 
14,21 
11,92 
12,53 
13,15 
11,30 
12,00 
12,58 
12,25 
13,08 
13,69 
12,72 
13,78 
12,22 

9,96 
13,16 
10,94 
11,02 
12,86 
13,62 
14,86 
11,91 
12,78 
13,39 
13,27 
13,51 
13,01 
13,53 
15,03 
12,55 
13,52 
14,16 
14,10 
14,90 
14,17 
16,73 
12,60 
12,99 
12,60 
14,17 
16,85 
10,10 
14,67 
11,44 
11,37 
17,00 

F e r t i l l -
t ä t s g r a d 

13 

ge r ing 
1 4 % 

? 
36—38 % 

g e r i n g 
g e r i n g 

4 9 % 
36—55 % 
48—57 % 

32 % 
gz. g e r i n g 
1 4 — 2 8 % 

?» 
39—52 % 

g e r i n g 
29 % 

1 2 — 1 8 % 
g e r i n g 

24—32 % 
44—55 % 
5 1 — 7 0 % 
3 7 — 4 4 % 
3 2 — 4 6 % 
7 6 — 8 6 % 
92—95 % 

? 
63—67 % 

6 7 % 
s te r i l 
s t e r i l 
4 8 % 

m i t t e l 
61—70 % 

? 
100% 

? 
gz. gor ing 

g e r i n g 
? 
Ì 

9 % 
5 1 — 5 4 % 

s t e r i l 
s t e r i l 

? 
100% 



Strahleninduzierte Chlorophyllmutanten von Pisum sativum. I I 3 

entweder pleiotrope Gene mit breiten Aktionsspektren wirksam, die 
neben vielfältigen morphologischen Anomalien auch einen Chloro
phylldefekt verursachen, oder aber es handelt sich um kleinste Dele-
tionen und damit um den Ausfall mehrerer unmittelbar benachbar
ter Gene. 

Die Ergebnisse der Pigmentanalysen von 47 Mutanten sind in Ta
belle 1 zusammengestellt, wobei als ordnendes Prinzip der Gesamt
chlorophyllgehalt verwendet wurde (Spalte 5). Die beiden Chlorophyll
komponenten wurden jeweils einzeln bestimmt; eine zuverlässige 
Trennung der Carotinoide war aus methodischen Gründen nicht möglich, 
für die gelben Pigmente ist folglich nur ein Mittelwert angegeben. 
Außer den Mittelwerten und den mittleren Fehlern enthält die Tabelle 
noch Angaben über das Mengenverhältnis von Chlorophyll a : b sowie das 
Verhältnis der Chlorophylle zu den Carotinoiden; darüber hinaus sind 
die Trockengewichte und —· soweit vorhanden — die Fertilitätsverhält-
nisse eingetragen. Bei der Mehrzahl aller Mutanten wurde der Pigment
gehalt der unteren vier Laubblätter bestimmt und als Mittelwert ange
geben. Von einigen wenigen Formen dieser Gruppe konnten aus ver-
suchstechnischen Gründen nur höher inserierte Blätter (4.—8. Blatt) 
ausgewertet werden. Das gleiche gut für jene Mutanten, deren Chloro
phylldefekt erst während des Ablaufs der Ontogenese erkennbar wird 
(Tabelle 1, unterer Teil). Bei der Beurteilung dieser Analysenergebnisse 
ist zu berücksichtigen, daß das Kontrollmaterial dieser Serie gegenüber 
den zeitiger analysierten Kontrollen einen erhöhten Pigmentgehalt und 
ein größeres Trockengewicht aufweist. Die Werte des unteren Teils 
der Tabelle 1 sind folglich nur untereinander und nicht unmittelbar 
mit den Werten des oberen Teils vergleichbar. 

1. Die chlorina-Gruppe 
Die hellgrüne Mutante 150 A, eine zierliche, etwas gestauchte Form, 

besitzt die geringsten Pigmentmengen aller fertilen Mutanten unseres 
Sortiments. Ihre Gesamt-Pigmentmenge erreicht einen Wert von nur 
14% des Vergleichswertes der Ausgangsform, der Chlorophyllgehalt 
liegt bei 12%. Während der Quotient von Chlorophyll a :b ungefähr 
dem der Stammform entspricht, ist das Verhältnis von grünen zu gelben 
Pigmenten zugunsten der Carotinoide verschoben. Die Mutante ist 
offenbar noch leistungsfähiger als bestimmte Formen von Capsella 
(COBRENS 1919) und Hordeum (DEMEREC 1935), die mit Chlorophyll
mengen von nur 10% des Normalwertes ihre reproduktive Phase er
reichen, denn sie ist in der Lage, eine vollwertige Ontogenese bis zum 
Abschluß der Samenreife zu durchlaufen. Ohne Zweifel handelt es sich 
bei unserer Mutante um eine Form, die an der untersten Schwelle der 
autotrophen Ernährungsweise überhaupt steht. 
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Die Mutanten 53, 130A, 165A und 1206A sind dadurch gekenn
zeichnet, daß weder mi t Hilfe des angewandten spektralphotometri-
schen Verfahrens noch nach Anwendung chromatographischer Metho
den Chlorophyll b nachgewiesen werden konnte (MÜLLER 1964). Die 
Pigmentwerte konnten daher nur mit der von N Y E O M (1955) angege
benen graphischen Methode best immt werden. Die Chlorophyll a-
Mengen dieser vier Formen lagen zwischen 53 und 68% des Kontroll
wertes. Verwendet m a n als Bezugssystem nicht nur das Chlorophyll a, 
sondern den Gesamt-Chlorophyllgehalt der Ausgangsform, so reduzieren 
sich diese Werte auf 41—52 %. 

Die Mutanten 3, 29, 137 und 333 nehmen innerhalb der analysierten 
Formen ebenfalls eine deutliche Sonderstellung ein. Sie besitzen zwar 
Chlorophyll b, aber in so geringen Mengen, daß der Quotient von 
a : b stark zugunsten der blaugrünen Komponente verschoben ist. 
Während für die unteren Blät ter der Stammform ein Quotient von 3,3 
best immt wurde, lagen die Vergleichswerte dieser vier Mutanten zwischen 
7,4 und 9,8. 

Bei allen übrigen bearbeiteten Mutanten unterscheiden sich die gegen
seitigen Mengenverhältnisse der verschiedenen Pigmentkomponenten 
nicht wesentlich von der Ausgangsform, die Unterschiede beziehen sich 
vielmehr auf die vorhandenen Gesamtmengen der Farbstoffe. Die Streu
breite unseres Materials beläuft sich hierbei auf Chlorophyllmengen 
von 50 (Mutante 109 A) bis knapp 110% (Mutante 20 C) des Vergleichs
wertes der Stammform. Die Einzeldaten der analysierten Formen 
— geordnet nach steigenden Gesamtmengen von Chlorophyll a + b — 
können der Tabelle 1 entnommen werden. Bis auf wenige Ausnahmen, 
die im folgenden gesondert behandelt werden sollen, besteht die wesent
lichste Anomalie dieser Mutanten im Chlorophylldefekt. Daneben sind 
bei einigen Formen noch geringfügige Unterschiede hinsichtlich der 
Internodienzahl und -länge sowie der allgemeinen Wüchsigkeit feststell
bar, die anzeigen, daß den mut ier ten Genen ein relativ schmales Pleio-
tropiespektrum zuzuordnen ist, das sich aus mehreren physiologischen 
Komponenten zusammensetzt. 

Die Mutanten 104A, 191A, 241A und 1206B weichen in einer 
ganzen Reihe spezifischer Anomalien von der Normalform ab, wobei 
sich ein hoher Grad von Überemstimmung dieser Abweichungen fest
stellen läßt. I h r gemeinsames Kennzeichen liegt neben dem Chlorophyll
defekt in einer groben Zähnung der Stipeln, einer Verschiebung des 
Längen-Breiten-Index von Fiedern und Nebenblät tern sowie einer 
abweichenden Gestaltung der Blattspreiten, die diesen Organen ein 
merkwürdig gekräuseltes Aussehen verleiht. Darüber hinaus unterbleibt 
bei den Mutanten 104B und 191A die Verwachsung der Carpellränder, 
sie sind daher weiblich-steril. I m Gynaeceum der anderen beiden Formen 
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t r i t t zwar prinzipiell die gleiche Anomalie auf, ein Teil der vorhandenen 

Fruchtknoten ist jedoch geschlossen. Die Mutanten 241A und 1206Β 

sind daher fertil und konnten für Bastardierungen mit den anderen 

beiden Formen dieser Gruppe verwendet werden. Die Pigmentanalysen 

gestatten eine weitere Spezifizierung der Pleiotropiespektren der vier 

mutierten Gene. Die schon in der morphologischen Analyse erkennbare 

enge Verwandtschaft der Mutanten 104 A und 191A wird durch die 

physiologischen Befunde noch bekräftigt: beide Formen zeigen einen 

relativ schwachen, aber übereinstimmenden Chlorophylldefekt; ihre 

Chlorophyllmengen liegen bei 91 bzw. 88% des Vergleichswertes der AF. 

Bei den anderen beiden Mutanten dieser Gruppe t r i t t der Chlorophyll

defekt deutlicher in Erscheinung, sie erreichen nur Chlorophyllmengen 

von 82 bzw. 61 %. Parallel hierzu sind deutliche Unterschiede im Fertili

tätsgrad feststellbar. Die Samenproduktion schwankte bei der stark 

witterungsanfälligen Mutante 241A im Verlauf von 3 Jahren zwischen 

14 und 28% des Kontrollwerts der Stammform, während die Vergleichs

werte der Mutante 1206Β h i der Größenordnung von knapp 40% lagen. 

Testkreuzungen zeigten, daß die auffallend übereinstimmenden Ano

malien der beiden Gruppen 104 A/191 A und 241A/1206B auf die Wirkung 

verschiedener polymerer Gene zurückzuführen sind, während für die 

geringfügigen graduellen Unterschiede zwischen 104 A und 191A wahr

scheinlich multiple Allelie verantwortlich ist (Näheres bei GOTTSCHALK 

1964). Die Bastardierungen zwischen den fertilen Mutanten 241A und 

1206B stehen noch aus. 

Als fünfte Form dieser Gruppe kräuselblättriger Mutanten ist 

Nr. 178 zu nennen. Sie zeigt zwar in einigen Anomalien weitgehende 

Übereinstimmung mit den eben behandelten vier Mutanten, n immt 

jedoch wegen ihrer spezifisch abweichenden Blattgestaltung eine deut

liche Sonderstellung ein. Eine Teilwirkung des mutierten Gens besteht 

darin, daß auf der Blattunterseite Emergenzen ausgebildet werden. 

Während der Blattentwicklung kommen in Verbindung mit diesen 

Emergenzen lokale Verwachsungserscheinungen der Fiedern überein

anderliegender Joche zustande, die eine rechtwinkelige Abknickung der 

Rhachis zur Folge haben. Die Verwachsung der Fruchtknotenränder 

ist mangelhaft, die Samenanlagen sind häufig nicht turgeszent. Als 

Folge dieser Defekte ist die Mutante weiblichsteril. Ihre Chlorophyll

menge liegt bei knapp 80% der Ausgangsform. Aus Testkreuzungen 

mit der kräuselblättrigen Mutante 241A muß geschlossen werden, daß 

die übereinstimmenden Anomalien der beiden Formen wiederum auf 

zwei verschiedenartige pleiotrope Gene mit partiell übereinstimmenden 

Wirkungsspektren zurückzuführen sind. 

Die Mutante 214 A schließlich ist vornehmlich durch die Ausbildung 

kleiner fleckenartiger Degenerationszonen auf den Fiederspreiten, in 
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geringem Maße auch auf den Nebenblät tern gekennzeichnet. Ihre Blät ter 

sterben von der Stengelbasis her relativ zeitig ab . Die Mutante blüht, 

bringt jedoch kaum Samenansatz. 

2. Mutanten mit ungleichmäßig verteiltem Pigmentgehalt 

Außer der eben behandelten großen Gruppe gleichmäßig ausgefärbter 

Chlorophyllmutanten ist in unseren Versuchen noch eine kleine Gruppe 

von Mutanten aufgetreten, bei denen unterschiedliche Chlorophyll

defekte innerhalb des Organismus feststellbar sind. Wir müssen in 

dieser Beziehung drei Untergruppen unterscheiden : 

der Pigmentgehalt kann innerhalb der Fieder bzw. des Nebenblat tes 

ungleichmäßig verteilt sein ; 

es können Unterschiede zwischen Fiedern und Nebenblat t des 

gleichen Blat tes auftreten ; 

die Pigmentunterschiede können innerhalb der Blattfolge am Stengel 

in Erscheinung t re ten und kommen damit in strenger Abhängigkeit vom 

ontogenetischen Entwicklungsablauf zustande. 

Bei allen drei Formen handelt es sich u m genetisch und entwicklungs

physiologisch fixierte, also u m gesetzmäßig unterschiedliche Vertei

lungen der Pigmentmengen, die in jedem Organ bzw. in jedem Organis

mus der betreffenden Mutat ionstypen regelmäßig in Erscheinung treten. 

Sie sollen im folgenden in der oben genannten Reihenfolge behandelt 

werden. 

Die Fiedern und Nebenblät ter der schwach vitalen Mutante 424 Β 

zeigen auf relativ hellgrünem Grunde dunklere Flecken, die Mutante 

ist folglich der Gruppe der maculata-Έ ormen zuzuordnen. Die in Ta
belle 1 für diesen Genotypus angegebenen Pigmentmengen sind Mittel

werte, die für das Bla t t in seiner Gesamtheit gelten, in denen das eigent

Tabelle 2. Der Pigmentgehalt in den unterschiedlich gefärbten Fiederbezirken der 
Mutante 424 Β (4.8. Blatt) 

Ausgangsform 

Mutante 424 B, 
Mittelwert ge
samte Fieder . 

424 B, 
helle Bezirke . 
dunkle Bezirke 

hell in % von 
dunkel . . . 

Pigmentgehalt in 
γ Pigment/g Frisch 

gewicht 

Chi. a 

1293 

752 

601 
905 

66,4 

CM. b 

261 

172 

150 
195 

77,2 

Carot. 

693 

432 

380 
485 

78,3 

Gesamtpigmentgehalt 

Chi. 
a + b 

1554 

924 

751 
1100 

68,3 

Chi. + Carot. 

2247 

1356 

1131 
1585 

71,4 

Relativer 
Pigmentgehalt 

a : b 

4,29 

4,37 

4,01 
4,64 

■ — 

(a + b): Carot. 

2,35 

2,14 

1,98 
2,27 

— 
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liehe Charakteristikum der Mutante morphologisch also nicht zum Aus

druck kommt. Bei getrennter Analyse der unterschiedlich gefärbten 

Blattpartien erhielten wir für das dunkler gefärbte Gewebe Chlorophyll

mengen von 7 1 % , für die helleren Bezirke Werte von nur 48% des Ver

gleichswertes der Ausgangsform. Die realen Pigmentmengen der beiden 

Zonen sind in Tabelle 2 zusammengestellt. 

Der Effekt t r i t t bei den höher inserierten 

Blättern deutlicher in Erscheinung als bei 

den unteren. Die wesentlichste Wirkung 

des mutierten Gens liegt also darin, daß 

sich innerhalb des gleichen Organs unter

schiedliche Intensitätsgrade des Chloro

phylldefekts manifestieren, daß also im 

Zuge der Ausdifferenzierung der Blatt

anlagen in benachbarten Regionen des 

Mesophylls unterschiedliche Chlorophyll

mengen gebildet werden. Sie sind wohl 

als Folge unterschiedlicher Expressivitäts

stufen des mutierten Gens aufzufassen, 

die offenbar in einer bestimmten Abhän

gigkeit von der Ausdifferenzierung und 

Entwicklung des Blattes stehen. 

Bei der eben besprochenen Form lassen 

sich zwar deutliche Schwankungen des 

Chlorophyllgehalts innerhalb des gleichen 

Organs feststellen, es wird jedoch kein typi

scher Gradient erkennbar. Die Mutanten 

7 A und 58 C sind durch eine unterschied

liche Ausfärbung von Fiedern und Neben

blättern gekennzeichnet. Bei der erstge

nannten Form Hegt die Chlorophyllmenge 

der Blätter im Bereich des 5.—8. Nodiums 

bei 78,4%, die Carotinoidmenge bei 

nur 59,5% der Kontroll werte. Analysiert 

man die Fiedern und Nebenblätter getrennt, so zeigt sich, daß der 

Chlorophylldefekt bei den Stipeln sehr viel stärker ausgeprägt ist: sie 

besitzen nur etwa drei Viertel der Pigmentmengen der Fiedern (Abb. 1). 

Ganz analoge Verhältnisse sind bei der Mutante 58C realisiert. Sie 

weicht wegen ihres geringfügigen Chlorophylldefektes so wenig von 

der Stammform ab, daß sie in spaltenden Familien nicht sicher identi

fiziert werden kann. In homozygoten Beständen t r i t t die Anomalie 

etwas deutlicher in Erscheinung. Aus Abb. 1 wird ersichtlich, daß die 

Chlorophyllmengen der Fiedern in der Größenordnung des Vergleichs
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Abb. 1. Der unterschiedliche Chlo
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form und den Mutanten 7 A und 
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werts der Normalform liegen, während die Werte für die Nebenblät ter 

um etwa 20% geringer sind. Ganz entsprechende Befunde erhielten wir 

für die Carotinoide. Bei dieser Mutante manifestiert sich also der Chloro

phylldefekt überhaupt nur im Bereich der Nebenblät ter . 

Als letzte Gruppe sind nunmehr noch jene Mutanten zu behandeln, 

bei denen im Verlauf der Ontogenese im Hinblick auf den Pigment

gehalt ein mehr oder weniger deutlich ausgeprägter Gradient erkennbar 

wird, sei es, daß zunächst hell oder gelbgrüne, später normalgrüne 
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Abb. 2. Dio Pigmentmengen von drei viresecns- (linke Gruppe) und eechs Zuiescens-Mutanten 
(rechte Gruppe) in verschiedenen Regionen dos Organismus. Abszisse: Nummer des Blattes 
in der Blattfolgo. Ordinate: Pigmentgehalt in Prozent des Vergleichswerts entsprechender 

Bliittor der Stammform. Oberer Teil: Chlorophyll a ± b , unterer Teil: Carotinoide 

Blät ter zur Ausbildung kommen oder umgekehrt . I m ersten Falle 
sprechen wir nach GUSTAFSSON (1940) von virescens-, im letzteren Falle 
von lutescens- bzw. albescens-Typen. I n Teil I unserer Untersuchungen 
wurde bereits die letale Chlorophyllmutante I I A als charakteristisches 
Beispiel einer albescens-Έ'orm geschildert; sie ist mit in die Abb. 2 und 3 
des vorliegenden I L Teils aufgenommen worden. Die fertilen Mutanten 
131, 312, 372, 449B und 971 zeigen mit zunehmender Insertionshöhe der 
Blät ter ebenfalls einen deutlichen, wenn auch nicht so extremen Abfall 
ihrer Pigmentmengen. I n Abb. 2 sind die Verhältnisse der eben genann
ten Genotypen graphisch dargestellt, wobei die Pigmentmengen der 
Mutanten in Prozent der jeweiligen Vergleichswerte entsprechender 
Blätter der Normalform angegeben sind. Bei den Mutanten I I A , 131, 
312 und 372 sind für Chlorophylle und Carotinoide prinzipiell gleich
artige Gradienten nachweisbar. Die Mutanten 449 B und 971 zeigen 
hingegen den Abfall bei den Chlorophyllen in s tark abgeschwächter Form, 
während er bei den Carotinoiden überhaupt nicht in Erscheinung t r i t t . 
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Die Gesetzmäßigkeiten der Beziehungen zwischen Pigmentmehge und 
Insertionshöhe des Blattes lassen sich noch deutlicher demonstrieren, 
wenn man nicht die Analysenergebnisse von Mutante und Normalform 
unmittelbar vergleicht, sondern den Pigmentgehalt der höher inserierten 
Blätter auf den Wert des jeweiligen untersten analysierten Blattes 
= 100% bezieht (Abb. 3). Wenn wir die Normalform nach Entfaltung 
von sechs Blättern in dieser Weise auswerten, so steigt der Pigment
gehalt zunächst an und erreicht beim 4. Blat t ein Maximum (Chloro-

Abb. 3. Die Beziehungen zwischen Pigmentgehalt und Insertionshöhe der analysierten 
Blätter bei sieben Chlorophylhnutanton unseres Sortiments. Alle Daten sind Prozontwerto 
und sind auf die Daten des jeweiligen untersten analysierten Blattes der betreffenden 
Mutante = 100% bezogen. Linke Gruppe: uireseeras-Mutanten, rechte drei Gruppen: 
lutescens-FoTmen. Ausgezogene Kurven: Gesamtchlorophyllgehalt ; gestrichelte Kurven: 

Carotinoide (Erläuterung im Text) 

phyll a-j-b = 121,2%, Carotinoide = 137,7% des Vergleichswertes des 
Primärblattes); anschließend sinkt er bis zur Größenordnung des Aus
gangswertes ab. Die Ursachen dieser Verschiebung dürften vornehmlich 
in den unterschiedlichen Größen- und Differenzierungsverhältnissen der 
aufeinanderfolgenden Blätter zu suchen sein (vgl. E G L E 1960, p . 452, 
453). Die Kurve der Mutante I I A zeigt für die unteren drei Blätter 
ebenfalls einen Anstieg, fällt dann jedoch steil ab, wobei die Werte des 
5. und 6. Blattes nur noch in der Größenordnung von 10—15% des 
Wertes des Primärblattes hegen. 

In analoger Weise sind in Abb. 3 die Gradienten für die Mutanten 
131, 312, 372 und 449B dargestellt. Der schwächste Gradient ist bei 
449B, der stärkste bei Nr. 11 realisiert; die restlichen Formen hegen in 
der Reihenfolge 372—312—131 zwischen diesen Extremen. Der Kurven
verlauf der in der Abbildung nicht enthaltenen dominanten Chlorophyll-
mutante 169 liegt zwischen den Kurven der Nummern 449B und 372. 
Es sei noch darauf hingewiesen, daß die Mutanten 312 und 971 außer 



10 W. GoTTSCiiALK und F. MÜLLER : 

dem soeben dargelegten Gradienten noch eine unterschiedliche, flecken

artige Pigmentierung innerhalb der Fiedern aufweisen, die im einzelnen 

nicht analysiert worden ist. Den gleichen Effekt lernten wir bereits bei 

der macula toForm 424 kennen. Bei den Mutanten 312 und 971 sind 

damit als Folge der Wirkung von Einzelgenen spezifische Chlorophyll

defekte vereinigt, die normalerweise von zwei ganz verschiedenen Gen

gruppen hervorgerufen werden. 

Die virescenten Mutanten 84A und 144B sind im Gegensatz zu den 

bisher besprochenen Formen dadurch gekennzeichnet, daß sie in den 

frühen Stadien der Ontogenese einen sehr s tarken Chlorophylldefekt 

erkennen lassen, während sich der Pigmentgehalt der höher inserierten 

Blät ter dem Kontroll wert näher t (Mutante 84 A) oder ihn sogar über

steigt (Mutante 144B). Die Chlorophyllmengen des 4. Blat tes dieser 

beiden Formen liegen in der Größenordnung von nur 40% des Vergleichs

wertes der Ausgangsform. Eine ganz entsprechende Korrelation ist für 

die Carotinoide feststellbar (Abb. 2). Bei der Mutante 402 t r i t t der 

gleiche Gradient in s tark abgeschwächter Form in Erscheinung. Die 

Bildung unterschiedlicher Pigmentmengen in strenger Abhängigkeit 

vom Ablauf der Ontogenese wird noch deutlicher erkennbar, wenn wir 

die Pigmentmengen der höher inserierten Blät ter wiederum auf den Wer t 

der unteren Blät ter beziehen (Abb. 3, links). Beim Vergleich des 4. und 

8. Blat tes der Mutante 144Β z .B . liegt die Zunahme des Pigmentgehaltes 

in der Größenordnung von 150%. 

3. Die Beziehungen zwischen Chlorophyllgehalt, Substanzproduktion 

und Fertilität der Mutanten 

Bei normalen Pflanzen ist Chlorophyll im Überschuß vorhanden 

(SEYBOLD und WEISSWELLER 1942, 1943) ; ein geringer, genetisch beding

ter Chlorophyllmangel braucht sich also nicht nachteilig auf die physio

logische Leistungsfähigkeit einer Mutante auszuwirken. Unterhalb eines 

best immten Schwellenwertes wird die Assimilationsleistung einer 

Chlorophyllmutante jedoch so absinken, daß gegenüber der Normalform 

eine Vitali tätsminderung erkennbar wird, die sich sowohl in einer Herab

setzung der Stoffproduktion als auch einer Fer t ihtä tsminderung äußert . 

Die Höhe dieses Schwellenwertes läßt sich nicht sicher bestimmen, weil 

die direkte Beziehung zwischen Chlorophyllgehalt und physiologischer 

Leistungsfälligkeit durch die pleiotrope Wirkung der Mehrzahl aller 

mutier ten Gene in vielfältiger Weise überlagert und gestört wird. Es ist 

daher nicht zu erwarten, daß die eben formulierte Korrelation bei allen 

fertilen Chlorophyllmutanten unseres Sortiments in Erscheinung t r i t t , bei 

einem Teil des analysierten Materials sollte sie jedoch erkennbar werden. 

Wir haben durch Wägungen zunächst festzustellen versucht, ob 

unmittelbare Beziehungen zwischen Chlorophyllgehalt und Stoffproduktion 
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bestehen. Hierzu wurden von 21 verschiedenen fertilen Chlorophyll

mutanten unseres Sortiments jeweils 20 normal entwickelte Individuen 

kurz vor Beginn der Samenabreife gewogen. Die Mittelwerte lagen 

zwischen 25 und 132% des Vergleichswertes der Ausgangsform und sind 

in Abb. 4 graphisch dargestellt. Eine positive Korrelation zwischen 

Chlorophyllgehalt und Substanzproduktion läßt sich zwar für die Mehr

zahl der bearbeiteten Mutanten, nicht aber generell feststellen. Die 

Mutante 109A z. B . enthält nur die Hälfte der für unsere Kontroll

pflanzen ermittelten Chlorophyll

mengen, trotzdem lag ihr Frisch

gewicht im Sommer 1963 um 

etwa 30% über dem Mittelwert 

der Stammform. Eine exakte 

Beurteilung der Leistungsfähig

keit verschiedener Stämme ist 

zwar erst nach Berücksichtigung 

mehrj ähriger Leistungsprüfungen 

möglich, es lassen sich aus un

seren Befunden jedoch gewisse 

Rückschlüsse auf die Beziehun

gen zwischen Chlorophyllgehalt 

und Stof f produktion ziehen. 

Wenn Mutanten mit einer auf die 

Hälfte reduzierten Pigmentmenge 

so hohe physiologische Potenzen 

entfalten können, muß der Chloro

phyllüberschuß der Species Pisum sativum beträchtlich sein. Trotz 

ihrer guten Assimilationsleistung kann der eben genannten Form je

doch kein positiver Selektionswert zugeschrieben werden, weil sie eine 

reduzierte Fertilität aufweist. Ih r Samenertrag ist so gering, daß ihre 

unmittelbare Erhaltung über Saatgut homozygoter Pflanzen gerade 

noch gewährleistet ist. 

Das Charakteristikum der eben besprochenen Mutationstypen besteht 

darin, daß trotz relativ geringer Chlorophyllmengen im Verlauf der 

Ontogenese hohe Frischgewichte erreicht werden. Im Gegensatz hierzu 

waren im Sommer 1963 bei den Mutanten 38 C und 106 Β Pflanzen

gewichte von nur 25—40% der Vergleichwerte der Stammform fest

stellbar, obwohl die Chlorophyllmengen mit 92 bzw. 98% nahezu den 

Kontrollwert erreichten. Auch in diesen Fällen ist offenbar ein Teil des 

Stoffwechsels der Mutanten einschließlich des Chlorophyllhaushalts 

gestört, ohne daß es bisher möglich war, die Störungs quellen im einzelnen 

zu erfassen. Die geringfügige Reduzierung der Chlorophyllmengen ist 

hierbei fraglos der unbedeutendste genetische Effekt. Als Haupt
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Wirkung ist vielmehr eine Störung anzunehmen, als deren Folge der 
hohe Chlorophyllgehalt der Mutanten physiologisch nur in geringem 
Maße ausgenutzt werden kann. 

Wenden wir uns nunmehr den Beziehungen zwischen Chlorophyll
gehalt und Fertilität unserer Mutanten zu. Hierbei muß zunächst prin
zipiell festgestellt werden, daß auf diesen beiden Sektoren zwei ganz 
getrennte Gen-Gruppen des Genoms mit einer sehr großen Anzahl 
verschiedener Gene wirksam werden, zwischen denen keine Korre
lationen bestehen. Unser Sortiment enthäl t mehr als 80 normalgrüne 

Mutanten mit einer graduell 
abgestuften Reduzierung der 
Fertüitätsverhältnisse, die auf 
meiotische Unregelmäßigkei
t en zurückzuführen ist (GOTT-
SCHALK und J A H N 1964). Die 
Bearbeitung unserer Chloro
phyl lmutanten deutet jedoch 
darauf hin, daß innerhalb 
dieser Gruppe gewisse Korre
lationen zwischen Chlorophyll
menge und Samenproduktion 
bestehen, ohne daß der meio
tische Stadienablauf in die
sem Zusammenhang eine Rolle 
spielt. 

I n Abb. 5 sind die Beziehungen zwischen diesen beiden Kriterien 
für 35 Chlorophyllmutanten graphisch dargestellt. Den Ferti l i täts-
bestimmungen liegen zumeist zweijährige Ertragsbest immungen zu
grunde, wobei die Anzahl der berücksichtigten Pflanzen zwischen 30 
und 400 je Genotypus variierte. Die Samenerträge sind auf der Ordinate 
als Prozentwerte angegeben, bezogen auf die Leistung der Ausgangsform 
= 100%. Die Abszisse enthält die Summe von Chlorophyll a + b , 
wiederum auf den Vergleichswert der Stammform = 100% bezogen. 
Wegen der großen Schwankungen der Individuenzahlen haben wir 
darauf verzichtet, den Regressionskoeffizienten für das in Abb. 5 dar
gestellte Material zu errechnen. Aus der Verteilung der Koordinations
punkte läßt sich jedoch zumindest der Trend ablesen, daß die Samen
produktion bei vielen Mutanten mit zunehmendem Chlorophyllgehalt 
ansteigt. Die Korrelation würde noch deutlicher in Erscheinung treten, 
wenn es möglich wäre, die genauen Werte einer Gruppe schwach fertiler 
Chlorophyllmutanten zu berücksichtigen. Infolge der geringen Samen
produktion konnten bei diesen Formen keine zuverlässigen Ertrags
bestimmungen durchgeführt werden. Der Ferti l i tätsgrad von neun in 

50 60 70 80 90 
Chlorophyllgehalt in % der AF 

Abb. 5. Die Beziehungen zwischen Chlorophyll
gehalt und Ferti l i tätsgrad bei 35 Chlorophyll

mutanton unseres Sortiments 
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ihren Pigmentverhältnissen analysierten Mutanten dieser Gruppe lag 
in der Größenordnung von 5—15%, ihr Chlorophyllgehalt zwischen 
12 und 67% des Vergleichswertes der Stammform. Die in Abb. 5 dar
gestellte Punktwolke würde also im linken unteren Teil im Bereich des 
eingezeichneten Rechtecks noch eine beträchtliche Verdichtung erfahren. 

Die chlorophyllärmste fertile Form unseres Sortiments ist die zier
liche, gestauchte Mutante 150A. Diese ganz hellgrüne Form ist trotz 
einer Chlorophyllmenge von nur 12,2% des Kontrollwerts in der Lage, 
die für unsere Ausgangsform typische Anzahl von 20—21 Internodien 
zu erreichen, häufig sogar zu überschreiten; außerdem bildet sie einige 
wenige Samen aus. Die Ausbildung verkürzter Internodien ist nicht als 
Folge des geringen Pigmentgehalts, sondern als hiervon unabhängige 
Teilwirkung der pleiotropen Gesamtwirkung des mutierten Gens auf
zufassen. Die Mutanten dürften mit einigen Genotypen von Gapsella 
(CORRENS 1919) und Hordeum (DEMEREC 1936) vergleichbar sein, die 
trotz eines Chlorophyllgehalts von nur 10% noch den Übergang in die 
generative Phase erreichten. Es ist anzunehmen, daß dieser Wert für 
die Mehrzahl aller Objekte als Minimum anzusehen ist. 

Bei den im rechten oberen Teil der Abb. 5 angegebenen Mutanten 
handelt es sich um Gene mit einem sehr schmalen Wirkungsspektrum. 
Einige dieser Formen weisen bei völlig normalem Sproßaufbau einen 
so geringen Chlorophylldefekt auf, daß sie in spaltenden Familien kaum 
erkannt werden können (etwa Nr. 58 C); erst bei Aufzucht homozygoter 
Bestände t r i t t der Effekt deutlicher in Erscheinung. Bei anderen 
Mutanten dieser Gruppe ist der Chlorophyllmangel erst unmittelbar vor 
Eintr i t t in die Blühperiode an den Blättern der unteren Stengelhälfte 
erkennbar, während die oberen Blätter morphologisch nicht von der 
Stammform unterscheidbar sind. Die Mutanten weisen also einen stark 
abgeschwächten virescenten Charakter auf (38 C, 486 A, 1187). Bei 
anderen Formen schließlich wird eine Überlagerung der Korrelation 
zwischen Chlorophyllgehalt und Fertilitätsgrad durch fertilitätsmin-
dernde Nebenwirkungen des pleiotropen Gens erkennbar. So liegt der 
Chlorophyllgehalt der Mutante 1106 bei 73,2% des Kontrollwerts, es 
ist folglich eine gute Assimilationsleistung zu erwarten. Die Pflanzen 
zeigen jedoch eine sehr geringe Wachstumsgeschwindigkeit und bilden 
bis zum Ende ihrer Ontogenese nur 14—16 stark gestauchte Internodien 
(Ausgangsform 19—22 Internodien). Als mittlere Internodienlänge 
wurden 1,6 cm gegenüber einem Kontrollwert von 4,5 cm errechnet. 
Der Fertilitätsgrad lag nach Berücksichtigung von 52 Pflanzen bei nur 
9 %. Die geringe Samenproduktion ist bei dieser Mutante weder auf die 
eben erwähnten physiologischen Anomalien noch auf genetisch bedingte 
Störungen der Meiosis zurückzuführen, sie ist vielmehr im wesentlichen 
im Bau der Antheren begründet : zu einem Zeitpunkt, in dem die Narben 
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normaler Blüten dicht mit Pollen belegt sind, läßt sich bei der Mutante 
nur eine äußerst unvollkommene Bestäubung feststellen. Offenbar 
wird durch eine Teilwirkung des mutier ten Gens eine Störung im Auf
reißmechanismus der Theken bewirkt. Eine unmit telbare Beeinträchti
gung der Pollen- und Eizellenfertilität war nicht zu beobachten. 

Wie kompliziert die Beziehungen zwischen Gen, Chlorophyllbildung 
und Fert i l i tät sein können, geht aus dem Verhalten der Mutante 227 A 
hervor. Die Pflanzen zeigen bei Freilandaufzucht einen sehr s tarken 
Chlorophylldefekt und sterben regelmäßig vor Ein t r i t t in die generative 
Phase ab. Sie wurden daher jahrelang als Leta lmutanten betrachtet . 
Der Grad des Chlorophylldefekts erwies sich später jedoch als licht
abhängig: Bei diffusem Licht im Gewächshaus wird genügend Chloro
phyll für die Weiterführung der Ontogenese gebildet, und die Pflanzen 
blühen reichlich. Es kommt jedoch keine Samenbildung zustande, weil 
die Organismen infolge eines Defekts in der Meiosis steril sind. Das 
mutierte Gen ist also zunächst für einen lichtabhängigen Chlorophyll
defekt verantwortlich, mit dem normalerweise Letal i tät verknüpft ist. 
Es greift jedoch außerdem noch in den Stadienablauf der Meiosis ein und 
verursacht Sterilität. Die zweite Teilwirkung der pleiotropen Gesamt
wirkung (bzw. der Defizienz, falls die Anomalien der Mutante auf einen 
Chromosomenstückverlust zurückzuführen sein sollten) kann aber erst 
erfaßt werden, wenn die Schädigung der Chlorophyllsynthese durch die 
Wahl geeigneter Umweltbedingungcn ausgeschaltet worden ist. 

4. Die Spaltungen der fertilen und sterilen Chlorophyllmutanten 
Die Spaltungen von 39 fertilen bzw. sterilen Chlorophyllmutanten 

unseres Sortiments sind in Tabelle 3 zusammengestellt ; die restlichen in 
der vorhegenden Arbeit behandelten Formen sind bisher nur in homo
zygoten Reinbeständen angebaut worden. I n nur 18 Fällen liegen die 
Spaltungszahlen nach Berücksichtigung des #2-Tests noch im Fehler
bereich der 3:1-Spal tung; bei den übrigen 21 Mutanten ist ein unter
schiedlich hohes Rezessivendefizit nachweisbar. Die Wer te der Mutanten 
20 C, 168 und 1206A nähern sich nach Auswertung eines großen Zahlen
materials den Erwartungswerten der 15:1-Spal tung; es besteht jedoch 
kein Zweifel, daß es sich hierbei u m stark gestörte monomere Erbgänge 
handelt . Die Gesamtspaltung der fertilen und sterilen Chlorophyll
mutan ten beträgt nach Berücksichtigung von 679 spaltenden Familien 
15853 normal:3467 mutier t , das entspricht einem Mutantenantei l von 
17,9%. Es liegen in dieser Beziehung folglich ganz analoge Verhältnisse 
wie bei den letalen Chlorophyllmutanten unseres Sortiments vor (vgl. 
Tabelle 3 des I . Teils der vorliegenden Arbeit). Die schwach fertile 
Mutante 169 zeigte eine Spaltung von 75 normal : 193 chlorophylldefekt 
und erwies sich damit als eine der sehr seltenen dominanten Chloro-
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Tabelle 3. Die Spaltungsverliältnisse von 39 fertilen und sterilen Chlorophyllmutanten 

unseres Sortiments in der X3—X7Generation 

Nr. der 
Aiutante 

3 

7A 

19 C 

20 C 

38 C 

84 A 

104 A 

105 

130 A 

131 

137 

138 

139 A 
144 Β 

145 A 

150 A 

165 A 

168 

178 

191 

198 D 

198 E 

214 A 

227 A 

235 Β 

241 A 

333 
372 

402 

424 Β 

429 

440 E 

445 Β 

449 Β 

486 A 

971
1 

1106 

1206 A 

Summe 

169 

Normal 

235 

165 

32 
204 

117 

3752 

519 

460 

229 

50 

223 
101 

513 

65 

149 

261 

37 

731 

737 

706 
54 

299 

392 

330 

31 

1378 

145 

183 

130 

88 
35 

158 
14 

120 

53 
434 

1006 

1717 

15853 

75 

Mutiert 

36 

40 

4 

20 

22 

913 

134 
104 

34 

13 

78 
12 

128 

5 

26 
42 

7 

72 

220 

222 

16 

99 

65 

74 

17 

339 

46 

44 

26 

38 

12 

32 

4 

42 

12 

85 

203 

181 

3467 

193 

Gesamt
zahl 

271 

205 

36 

224 

139 

4665 

653 
564 

263 

63 

301 

113 

641 

70 

175 

303 

44 

803 

957 

928 
70 

398 

457 

404 

48 

1717 

191 

227 

156 

126 

47 

190 

18 

162 

65 

519 
1209 

1898 

19320 

268 

Anzahl 

der 
Familien 

14 

11 

3 

8 

7 
112 

28 
14 

13 

6 
10 

7 

28 

3 
9 

14 

3 

32 

31 

38 

6 

14 

21 

15 
2 

54 

13 

6 

13 

7 

4 

8 

3 

9 

6 

6 

40 
61 

679 

10 

Mutanten
anteil 
in % 

13,3 

19,5 

11,1 

8,9 

15,8 

19,6 

20,5 

18,4 

12,9 

20,6 

25,9 

10,6 

20,0 

7,1 
14,9 

13,9 

15,9 

9,0 
23,0 

23,9 

22,9 

24,9 

14,2 

18,3 

35,4 

19,7 

24,1 

19,4 

16,7 

30,2 

25,5 

16,8 

22,2 

25,9 

18,5 

16,4 

16,8 

9,5 

17,9 

72,0 

Grad der Über
einstimmung mit 
der 3:1Spaltung ' 

+ + + 
— 

— 

+ + + 
+ 

+ + + 
+ + 
+ + + 
+ + + 
— 

— 

+ + + 
+ + 
+ + + 
+ + 
+ + + 
— 

+ + + 
— 

— 

— 

() 

+ + + 
+ + 
— 

+ + + 
— 

— 

+ 
— 

— 

+ + 
— 

— 

— 

+ + + 
+ + + 
+ + + 
+ + + 
— 

1 Aus Kreuzung mit den Linien 78 und 578, die mir Herr Professor Dr. LAM

PRECHT für Genlokalisationsstudien freundlicherweise zur Verfügung stellte. 
2 Es bedeuten: — Abweichung nicht signifikant; (—) Abweichung signifikant, 

0 , 9 5 < P < 0 , 9 9 ; + Abweichung signifikant, 0 , 0 5 > P > 0 , 0 1 ; + +Abweichung 

signifikant, 0,01 > P> 0,001; + + + Abweichung signifikant, Ρ < 0,001. 

phyllmutanten. Nach Anwendung des Homogenitätstests konnten wir 

mit Ausnahme der Mutante 38 C für alle Formen Homogenität des 

jeweiligen Materials feststellen. Die Ursachen der Inhomogenität der 

sieben spaltenden Familien der Mutante 38 C sind nicht bekannt. 
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C. Diskussion 

1. Die Beziehungen zwischen Chlorophyllgehalt 
und physiologischer Leistungsfähigkeit des Organismus 

I m empirischen Teil der vorhegenden Arbeit wurde dargelegt, daß 
zumindest für einen Teil unseres Materials eine unmit telbare Korrelation 
zwischen Chlorophyllgehalt und Samenproduktion angenommen werden 
kann, daß die Fert i l i tä t also unterhalb eines best immten Chlorophyll-
Schwellenwertes absinkt, ohne daß hierfür meiotische Störungen verant
wortlich sind. Es ist schwierig, die Höhe dieses Schwellenwertes zu
verlässig anzugeben, weil die obige Korrelation häufig durch cytologische 
oder sekundäre physiologische Störungen, die gleichfalls genetisch 
bedingt sind, überlagert wird. Aus der Li teratur lassen sich einige 
Befunde zitieren, mit deren Hilfe man zunächst die Mindestmengen 
von Chlorophyll angeben kann, die zur Durchführung einer annähernd 
normalen Ontogenese benötigt werden. So beschrieb CORRENS (1919) 
eine Mutante von Capsella, die mit einem Zehntel der normalen Chloro
phyllmenge langsames Wachstum erkennen Heß. Einer von D E M E R E C 
(1935) bearbeiteten Hordeum-Mutante sowie unserer Mutante 150 A 
müssen wir insofern höhere physiologische Potenzen zuerkennen, als 
sie mit einem Chlorophyllgehalt von 10 bzw. 12% des Kontrollwerts 
bereits in der Lage sind, ihre Ontogenese bis zur Ausbildung keim
fähiger Samen durchzuführen. Ob diese Genotypen nun tatsächlich 
an der untersten Schwelle der Autotrophie überhaupt stehen, wird sich 
erst nach Bearbeitung eines wesentlich umfangreicheren Materials ent
scheiden lassen. Auf jeden Fall kann der Wer t von 10% nicht weit vom 
„realen" Schwellenwert entfernt liegen. Für Arabidopsis setzt R Ö B B E L E N 
(1957a) das Minimum bei 30% Chlorophyll an ; eine Revision scheint 
uns aber nach Prüfung weiterer Mutanten auch bei diesem Objekt 
durchaus möglich. 

Schwieriger ist die Frage zu beantworten, mit welcher Mindestmenge 
an Chlorophyll eine Ontogenese realisiert werden kann, die sich sowohl 
im Hinblick auf die photosynthetische Leistungsfähigkeit als auch die 
Samenproduktion nicht nennenswert von normalgrünen Formen unter
scheidet. Es liegen hierüber zwar vereinzelt Befunde vor, die Autoren 
sind jedoch von ganz unterschiedlichen Bezugssystemen ausgegangen. 
Schon DRATJTZ (1935) und F L E I S C H E R (1935) haben den Standpunkt 
vertreten, daß zwischen Chlorophyllmenge einerseits und Photosynthese 
bzw. Wachstumsleistung andererseits gewisse quanti tat ive Beziehungen 
bestehen, wenn man auch keine streng lineare Proportionali tät annehmen 
kann. Wir haben diese Beziehung an unserem Material zwar nicht nach
weisen können, zweifeln aber nicht daran, daß sie prinzipiell existiert. 
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Offenbar wird sie bei vielen Chlorophyllmutanten durch sekundäre 
Störungen überdeckt, so daß sie bei Berücksichtigung von nur 20 Geno
typen nicht klar in Erscheinung t r i t t . Nach Untersuchungen von 
MICHAEL (1954) zeigen chlorophylldefekte awea-Formen bestimmter 
Gehölze mit 45% Chlorophyll keinen Abfall ihrer Assimilationsleistung. 
Noch aufschlußreicher sind in dieser Beziehung die Befunde von W H I T -
AKER (1952) an einer Mutante von Cucurbita, die bei einem Chlorophyll
gehalt von nur 40 % keinen Abfall der Wachstumsleistung und Samen
produktion erkennen ließ. Unser Pisum-Sortiment enthält Mutanten, 
die mit Chlorophyllmengen von 50% des Kontrollwerts Frischgewichte 
aufweisen, die weit über den Vergleichswerten der Ausgangsform lagen; 
annähernd normale Fertilitätsverhältnisse wurden jedoch erst von 
Mutanten mit etwa 80% des üblichen Chlorophyllgehalts erreicht. Es 
besteht kein Zweifel, daß der Schwellenwert auch für Pisum wesentlich 
niedriger angesetzt werden muß, die entsprechenden Mutanten sind 
jedoch noch nicht aufgetreten. 

Wenn wir also die bisherigen Befunde zusammenfassen, so lassen 
sich über die Beziehungen zwischen Chlorophyllgehalt und physio
logischer Leistungsfähigkeit des Organismus folgende begründete Aus
sagen machen: mit Chlorophyllmengen von 1,6% des Vergleichswertes 
normalgrüner Formen ist der Organismus existenzfähig, es findet jedoch 
kein Wachstum s ta t t (RÖBBELEN [1957 a] , Arabidopsis). Chlorophyll
mengen von 10% ermöglichen bereits die Durchführung einer voll
ständigen Ontogenese bis zur Samenreife; der Fertilitätsgrad derartiger 
Formen ist jedoch sehr gering (DEMEREC [1935], Hordeum; Mutante 
150A von Pisum). Mit 40% Chlorophyll ist nicht nur eine völlig normale 
Stoffproduktion, sondern auch volle Fertilität möglich (WHITAKER 
[1952], Cucurbita) ; wir möchten jedoch annehmen, daß sich hierfür noch 
Mutanten mit geringerem Pigmentgehalt finden werden. 

Wir sind bei unseren bisherigen Überlegungen stets vom Gesamt
chlorophyll ausgegangen. Es muß in diesem Zusammenhang noch darauf 
hingewiesen werden, daß die beiden Chlorophyllkomponenten wahr
scheinlich von unterschiedlicher Bedeutung für die photosynthetische 
Leistungsfähigkeit des Organismus sind. Kürzlich hat E G L E (1960) die 
bereits von SEYBOLD (1940, 1941) postulierte Vorstellung über funktio
nelle Verschiedenheiten der beiden Komponenten bei der Photosynthese 
erneut diskutiert. Die Befunde an bestimmten Mutanten, die entweder 
das Chlorophyll b nur stark verzögert (SCHWARTZ 1949) oder gar nicht 
bilden können ( H I G H K I N 1950), sind hierbei von besonderem Interesse. 
So ist die dominante Letalmutante LIO von Arabidopsis, der das Chloro
phyll b fehlt, nicht in der Lage, Zucker zu Stärke zu polymerisieren 
(RÖBBELEN 1957 b). 
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In unseren Versuchen sind vier fertile Mutanten aufgetreten, bei 
denen kein Chlorophyll b nachgewiesen werden konnte. Ih r Fert i l i täts
grad ist mit 10—40 % des Kontrollwerts zwar gering, das Frischgewicht 
der Mutante 165 A lag jedoch deutlich über dem Vergleichswert der Aus
gangsform, obwohl die Gesamtchlorophyllmenge nur 50% des Kontroll
wertes betrug. Es besteht also kein Zweifel, daß mi t der Hälfte des 
normalen Chlorophyllgehaltes auch dann noch eine hohe assimilatorische 
Leistungsfähigkeit erreicht werden kann, wenn dem Organismus nur 
Chlorophyll a zur Verfügung steht. Bei best immten Mutanten höherer 
Pflanzen scheint die gelbgrüne Komponente folglich zur Durchführung 
der Photosynthese entbehrlich zu sein. Zu ähnlichen Schlußfolgerungen 
gelangt man, wenn man die physiologische Leistungsfähigkeit der
jenigen Mutanten betrachtet , die zwar Chlorophyll b enthalten, aber 
in so geringen Mengen, daß der Quotient a : b stark zugunsten von a ver
schoben ist (Maximalwert 9,84 bei der Mutante 137 unseres Sortiments). 
Das Problem der Stärkebildung der chlorophyll b-freien oder -armen 
Mutanten ist Gegenstand weiterer Untersuchungen (MÜLLER 1964). 

Im empirischen Teil der vorliegenden Arbeit sowie in der Diskussion wurde 
wiederholt darauf hingewiesen, daß bei bestimmten Chlorophyllmutanten im Hin
blick auf den Selektionswert positive und negative Eigenschaften vereinigt sind. 
Es wird hier ein Prinzip erkennbar, das für die Mehrzahl aller Mutanten unseres 
Sortiments charakteristisch und auf das engste mit einem der Kernprobleme der 
experimentellen Mutationsforschung verknüpft ist. Wir wissen noch immer nicht, 
ob die häufig recht vielfältigen Anomalien einer Mutante der Wirkung eines mutier
ten Einzelgens oder einer kleinen Defizienz zuzuschreiben sind. STADLER und 
ROMAN (1948) lehnen die Vorstellung, durch ionisierende Strahlen entstünden 
Punktmutationen, grundsätzlich ab; sie vertreten den Standpunkt, daß alle 
Mutationsvorgänge mit kleinsten Veränderungen der Chromosomenstruktur ver
bunden sind. Demgegenüber wurden nach Bestrahlung von Mutanten vereinzelt 
Rückmutationen zum Ausgangszustand beobachtet, die sich kaum mit der Auf
fassung der eben genannten Autoren vereinbaren lassen (vgl. die Befunde von 
MULLER und OSTER [1957] an Drosophüa). Es wird heute allgemein der Standpunkt 
vertreten, daß als Ursachen von monofaktoriell spaltenden Mutationen sowohl 
Punktmutationen als auch kleinste Chromosomenaberrationen anzunehmen sind, 
wobei kein prinzipieller Unterschied zwischen „Genmutationen" im herkömmlichen 
Sinne und „Letalfaktoren" im Sinne von HADORN (1955) besteht. Bei Drosophüa 
sind die unterschiedlichen Mutationsursachen cytogenetisch gegeneinander abgrenz
bar (WARD und ALEXANDER 1957 u. a.), bei höheren Pflanzen hingegen besteht diese 
Möglichkeit nicht. Wir können also nicht entscheiden, ob der Chlorophyllmangel 
der Mutante 109 A und die starke Reduzierung ihrer Fertilität auf den pleio
tropen Effekt eines mutierten Einzelgens oder auf den Ausfall zweier benachbarter 
Gene infolge eines Chromosomenstückverlusts zurückzuführen ist. Entscheidend 
für die Beurteilung dieser und mancher anderen Mutanten ist jedoch die Tatsache, 
daß eine genetisch bedingte Anomalie auf dem Chlorophyllsektor zwar die physio
logische Leistungsfähigkeit der Mutante nicht zu beeinträchtigen braucht, daß die 
betreffende Form aber trotzdem keinen positiven Selektionswert im evolutionisti-
schen Sinne aufweist, weil eine zweite genetisch bedingte Anomalie — etwa die 
Beeinträchtigung der Fertilität — ihren Selektionswert entscheidend herabsetzt. 
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2. Die Beziehungen zwischen Genom und Pigmentgehalt 
Der große Reichtum von Chlorophyllmutanten in den Sortimenten 

günstiger Versuchsobjekte hat zu interessanten Einblicken in die Viel
gestaltigkeit der Beziehungen geführt, die zwischen der Zusammen
setzung des Genoms und dem Pigmenthaushalt der Pflanze bestehen. 
Zunächst können wir mit Berechtigung annehmen, daß ein sehr großer 
Teil der Gene eines jeden Genoms direkt oder indirekt in die Physiologie 
der Pigmente eingreift. Die Mehrzahl dieser Gene hat im mutierten 
Zustand eine Herabsetzung der Pigmentmengen zur Folge, die sich 
entweder gleichartig oder recht unterschiedlich auf die Chlorophylle 
und Carotinoide auswirken kann. Es kommt auf diese Weise häufig 
nicht nur eine starke Verschiebung des gegenseitigen Mengenverhält
nisses von Chlorophyll a :b zustande, es kann vielmehr die Synthese der 
gelbgrünen Komponente völlig unterbleiben. Eine weitere Gengruppe 
läßt bestimmte Korrelationen zwischen Pigmentgehalt und dem Ablauf 
der Ontogenese erkennen, die in Form spezifischer Gradienten im Chloro
phyllgehalt in Erscheinung treten. Die Wirkung derartiger Gene macht 
sich entweder bereits innerhalb der Fieder bzw. des Blattes oder erst 
innerhalb der Blattfolge am Stengel bemerkbar. Andere Gene entfalten 
ihre für den Pigmenthaushalt negative Wirkung nur in Abhängigkeit 
von bestimmten Außenfaktoren, wobei Licht und Temperatur zwar die 
wesentlichsten, nicht aber die allein wirksamen Faktoren darstellen. 
Schließlich ist noch jene große Gruppe von Genen zu nennen, die einen 
Stoffwechselblock verursacht, der zu einem völligen Zusammenbruch 
der Photosynthese und damit zur Letalität führt. 

Die Kompliziertheit der Beziehungen zwischen der Zusammensetzung 
des Genoms und der physiologischen, speziell der assimilatorischen 
Leistungsfähigkeit des Organismus wird aber erst dann deutlich, wenn 
man berücksichtigt, daß der größte Teil der Gene der eben genannten 
Gruppen eine pleiotrope Wirksamkeit entfaltet, die weit über den 
Rahmen der Pigmentphysiologie hinausgeht. Ohne auf Einzelheiten 
einzugehen, sei erwähnt, daß diese Gene neben dem Chlorophylldefekt 
noch vielfältige andere physiologische und morphogenetische Anomalien 
verursachen, daß meiotische Störungen und damit volle Sterilität 
ebenso in ihrem Wirkungsbereich hegen können wie geotropische Um-
stimmungen. Die für den Pigmenthaushalt negative Wirkung ist im 
allgemeinen an den rezessiven Zustand der eben genannten Gene ge
bunden, nur in sehr wenigen Fällen wird der Chlorophylldefekt durch 
dominante Gene verursacht. Dies bedeutet, daß eine sehr große Anzahl 
spezifischer Gene des Genoms einer jeden Species in dominanter, einige 
wenige Gene jedoch in rezessiver Form vorliegen müssen, wenn die 
normale Grünfärbung und damit die volle assimilatorische Leistungs
fähigkeit des Organismus gewährleistet sein soll. 



20 W. GOTTSCHALK und F . MÜLLER : 

Zusammenfassung 
Es wurden die Chloroplasten-Farbstoffe von 48 fertilen und vier 

sterilen röntgeninduzierten Mutanten von Pisum sativum analysiert. 
Hierbei wurden folgende Ergebnisse erhalten: 

1. Nach Untersuchungen von 52 Mutanten lag die Gesamt-Chloro
phyllmenge im Bereich von 12—107% des Vergleichswertes der Aus
gangsform. Das gegenseitige Mengenverhältnis von Chlorophyll a : b 
variierte zwischen 2,8 und 9,8. Bei vier Mutanten unseres Sortiments 
konnte kein Chlorophyll b nachgewiesen werden. 

2. Bei zehn Mutanten sind im Hinblick auf den Pigmentgehal t 
Gradienten vorhanden. Die gesetzmäßigen Schwankungen der Pigment
mengen können sowohl innerhalb der Fiedern oder beim Vergleich von 
Fiedern und Nebenblät tern als auch innerhalb der Blattfolge am Stengel 
in Erscheinung t reten. Bei einigen Mutanten sinkt die Chlorophyll
menge der oberen Blät ter auf 30 % des Vergleichswertes der unteren 
Blätter ab, bei anderen Genotypen steigt sie auf 250% an. 

3. In Ertragsbest immungen wurde generell festgestellt, daß die 
Ferti l i tät mit fallendem Chlorophyllgehalt absinkt. Die Mutante 
150 A mit nur 12% der normalen Chlorophyllmenge ist noch zur Durch
führung einer annähernd normalen Ontogenese bis zur Samenbildung 
befähigt. Zwischen Chlorophyllgehalt und Frischgewicht konnte keine 
klare Korrelation gefunden werden. 

Die Untersuchungen wurden mit Unterstützung des „Bundesminisleriums für 
wissenschaftliche Forschung" und der „Association Euratom-Ital" in Wageningen 
durchgeführt. Unser besonderer Dank gilt wiederum dem Direktor des Inst i tuts 
für landwirtschaftliche Botanik, Herrn Professor Dr. H. ULLRICH, für die groß
zügige Förderung unserer Arbeiten. 
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