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Abstrakt. Die modellmissige Erfassung der Wachstumsverhiltnisse bei hoheren Pflanzen
setzt die Moglichkeit einer Markierung des gesamten, von einer bestimmten Zelle sich herleiten-
den Gewebes voraus. Derartige Markierungen sind etwa bei der Entmischung eines heterogenen
Chloroplastenbestandes einer Zelle, bei Polyploidisierung einzelner Zellen und der sich aus
diesen herleitenden Geweben sowie bei kiinstlichen z. B. mittels Réntgenstrahlen induzierten
Mutationen gegeben. Mutiert im letzten Falle etwa eine Initiale der L II, so weist ein gewisser
Anteil der sporogenen Masse die gleiche Mutation auf. Unter der Voraussetzung fehlender Zelle-
limination entspricht dieser Anteil im Durcuschnitt dem Verhiltnis unserer mutierten zur Zahl
der {ibrigen an der Weiterentwicklung beteiligten Initialen der L II. Das bei dieser Gegebenheit
sowie unter den in der Abhandlung im einzelnen aufgefithrten Voraussetzungen aufgestellte
Modell gibt vor allem Auskunft iber die in der Selbstungsnachkommenschaft mutierter Pflan-
zen zu erwartende Haufigkeitsverteilung der Mutationen und Spaltungsverhiltnisse.

Der Vergleich mit beobachteten Daten zeigt, dass fur die Beschreibung der bei Gersten-
sprossen vorliegenden Verhaltnisse ein relativ einfaches Modell ausreicht. Thm liegt die Annahme
zugrunde, dass die Initialen voneinander stochastisch unabhiingig mit einer gewissen, dem Zu-
fallsgesetz folgenden Wahrscheinlichkeit iiberleben und gleichfalls in Abhéngigkeit vom Zufall
mutieren. Dabei braucht innerhalb der untersuchten Seitensprosse eine Elimination der urspriing-
lichen Initialen nicht angenommen zu werden.

Bei der Erbse liegen die Verhaltnisse sowohl hinsichtlich der Hiufigkeitsverteilung der Muta-
tionen wie der Spaltungsverhsltnisse erheblich komplizierter. Bisher sind bei dieser Art nicht
die Verhaltnisse bei Einzelinfloreszenzen, sondern im allgemeinen bei ganzen Pflanzen bekannt.
Thre Deutung setzt die Annahme voraus, dass im Verlauf des Wachstums an bestimmten Stellen
eine Elimination einzelner fir die Bildung der sporogenen Masse verantwortlicher Zellen erfolgt.
Die Untersuchungen an diesem Modell sind jedoch noch nicht abgeschlossen.

Unsere hoheren Pflanzen sind wie alle Lebewesen aus Zellen aufgebaut.
Diese stellen gleichsam die Elementarteilchen dar, die in spezifischer Differen-
zierung die verschiedenen Organe bilden. Aber nicht nur die Differenzierung,
das gesamte Wachstum verlduft auf Zellebene.

Nachdem die mikroskopische Anatomie im Verlauf vieler Dezennien die
Prinzipien weitgehend gekliart hat, nach denen Wachstum und Differenzie-
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rung verlaufen, tritt an uns die Frage heran, ob und inwieweit es moglich ist,
diese Vorginge oder ihre Details mit Hilfe der modernen Statistik modell-
méssig zu erfassen.

Die Fragestellung

Die Aufstellung eines derartigen Modells kann nicht ohne experimentelle
Untersuchungen erfolgen. Dabei ist es erforderlich, wenigstens einen Teil der
das Wachstum und die Differenzierung tragenden Zellen zu markieren. An sich
wire es wiinschenswert, beim jungen Pflanzenembryo etwa im 2-Zellstadium,
im 4-Zellstadium oder auch in einem etwas spateren Stadium genau eine Zelle
so zu kennzeichnen, dass die gesamten Nachkommen dieser Zelle die Mar-
kierung iibernehmen und moglichst sichtbar tragen. Die auf diese Weise der
Beobachtung leicht zugéinglichen Verhiltnisse konnten dazu dienen, das bio-
metrische Modell auf seine Richtigkeit hin zu priifen.

Leider gibt es bislang keine derartige Moglichkeit. Wir sind vielmehr weit-
gehend auf zufillig, sei es durch die Natur, sei es im Experiment, gesetzte
Markierungen angewiesen. Eine solche Markierung ist nach Entmischung eines
heterogenen Chloroplastenbestandes mit Bildung von teilweise chlorophyll-
haltigem und teilweise chlorophyllfreiem Gewebe (s. u. a. CorRrRENs 1909,
Baur 1909, ReNNER 1936, MicHARLIS 1961, BERGANN u. BERGANN 1959,
BERGANN 1962, vgl. HAGEMANN 1964) oder bei kiinstlicher Verdopplung des
Chromosomenbestandes bestimmter fiir die Bildung grosserer Gewebe ver-
antwortlicher Zellen gegeben (s. u. a. BLAKESLEE u. AVERY 1940, SATINA,
BLARKESLEE und AVERY 1940, Hirr u. MYERS 1944, SaTiNA 1944, 1945, DER-
MEN 1947, SAWYER 1949). Eine besonders bequeme Markierung ist die durch
mutagene Agentien, etwa Réntgenstrahlen, gesetzte Mutation. In allen auf-
gefiihrten Fallen werden Chiméren erzielt.

Alle genannten Markierungen weisen gewisse Nachteile auf. Entmischungen
eines heterogenen Chloroplastenbestandes sind an gewisse Voraussetzungen
(z. B. eine in etwa unabhingig voneinander erfolgende Verteilung der verschie-
denen Plastiden) gebunden. Sind diese gegeben, so hingt die Entmischung im
wesentlichen von der Vermehrungsrate der einzelnen Plastidensorten, ihrer
zufallsgemissen Mischung, dem Mischungsverhéltnis und der Gesamtzahl der
Plastiden je Zelle ab. Die Entmischung kann in jedem beliebigen Gewebe auf-
treten (vgl. HAGEMANN 1964).

Verdopplung des Chromosomenbestandes lisst sich z. B. mit Hilfe von Col-
chicin erzielen. Sie ist aber nicht immer konstant und ldsst sich, vor allem,
wenn sie nur einzelne Gewebe betrifft, lediglich auf Grund einer anatomischen
oder cytologischen Untersuchung ermitteln.

Diese Nachteile scheiden bei der Behandlung mit mutagenen Substanzen in
etwa aus. Doch bleibt es auch hier dem Zufall iiberlassen, welche Zellen mutiert
sind. Uberdies sind die auftretenden Mutationen durchweg rezessiv, d. h. sie
werden in dem nach der Bestrahlung heranwachsenden Organismus im allge-
meinen nicht sichtbar, da dieser diploid ist, und wohl nur in #usserst seltenen
Fallen beide Allele des gleichen Gens in der gleichen Weise mutieren.

Die unmittelbare Manifestierung einer Rezessivmutation kann nur bei
einem haploiden, d. h. einen einfachen Chromosomensatz aufweisenden Orga-
nismus erwartet werden. Bei diploiden Organismen tritt die Rezessivmutation
nur in Erscheinung, wenn eine Zelle mutiert war, die im Verlauf der ontogene-
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tischen Entwicklung einen Beitrag zur Bildung der sporogenen Masse liefert
und damit fiir die Bildung eines Teiles der Keimzellen verantwortlich ist.
Indessen wird diese Mutation erst in der nachfolgenden Generation sichtbar,
sofern ein in dieser Weise mutierter Organismus geselbstet (selbstbefruchtet)
wird. :

Ein wesentlicher Vorteil der Markierung durch Mutationen besteht darin,
dass relativ leicht eine grosse Anzahl von Samen einer einheitlichen Behand-
lung mit mutagenen Agentien unterzogen werden kann.

Das Problem unserer Untersuchung besteht darin, aus der Hiufigkeit, mit
der in einer behandelten Pflanze rsp. ihrer Selbstungsnachkommenschaft Mu-
tationen auftreten, ferner aus den in der Nachkommenschaft auftretenden
Spaltungsverhiltnissen auf die Verhiltnisse in der mutierten Pflanze riick-
zuschliessen.

Das Modell, das diese Sachlage beschreiben soll, muss mit den der Beobach-
tung zuginglichen Verhiltnissen, insbesondere der Héufigkeitsverteilung der
auftretenden Mutationen sowie den ermittelten Spaltungsverhéltnissen ver-
traglich sein.

Botanische Voraussetzungen einer Modellbildung

Der Vegetationsscheitel der hoheren Pflanze ist nach Untersuchungen von
ScEMIDT 1924, BLAKESLEE u. AVERY 1940, SATINA, BLAKESLEE und AVERY
(1940), DERMEN (1947) u. a. geschichtet angelegt. Die einzelnen Schichten be-
sitzen ihr eigenes Bildungsgesetz und weisen im Verlauf der weiteren onto-
genetischen Entwicklung eine charakteristische Bestimmung auf.

Hinsichtlich Einteilung und Benennung der einzelnen Schichten folgen wir
den zuletzt genannten Autoren (BLARESLEE u. AVERY 1940, SaTiNa, Bra-
KESLEE u. AVvERY 1940 sowie DERMEN 1947). Danach sind vor allem die drei
dusseren Zellagen des Vegetationsscheitels fiir den Aufbau des Sprosses ver-
antwortlich. Aus der dusseren Zellage (L I) gehen im wesentlichen die Epider-
mis, aus der zweiten Zellage (L IT) das Hypoderm, vereinzelt Teile der Rinde,
des Leitungsgewebes sowie im allgemeinen das sporogene Gewebe, aus der
dritten Zellage (L I1I) das restliche Sprossgewebe (Mark, Hauptmasse des
Achsen-, Leitungs- sowie Rindengewebes usw.) hervor.

Jede der drei Zellagen geht auf eine bestimmte Zellgruppe (Initialen) zu-
riick, die am Spross-Scheitel in der betreffenden Zellage gelegen ist. Die fiir
unsere Untersuchung besonders wichtige sporogene Masse leitet sich somit im
wesentlichen von den Initialen der L II her. Thre Anzahl ist nicht einwandfrei
bekannt. Doch neigt wohl die Mehrzahl der Autoren der Annahme zu, dass
genau 4 Zellen eine Initialgruppe ausmachen (vgl. BARTELS 1960).

Ein besonderes Charakteristikum der beiden dusseren Zellagen besteht darin,
dass die Trennwiinde bei den Zellteilungen mit ganz vereinzelten Ausnahmen
senkrecht zur Zellschicht (antiklin) stehen. Beide Teilungsprodukte verbleiben
unter diesen Umstinden in ihrer urspriinglichen Zellage. Nur in gewissen Aus-
nahmefillen ist eine Trennwand in Richtung der Zellschicht (periklin) orien-
tiert. Das fiihrt dazu, dass eine der Tochterzellen (im allgemeinen) der tiefer
gelegenen Zellage eingefiigt wird. Auf diese Weise kénnen L I-Deszendenten,
in gewissen Fillen aber auch L III-Deszendenten (s. SAGAVA u. MEHLQUIST
1957) in die subepidermale Schicht (L II) geraten und an der Bildung des
sporogenen (Gewebes teilnehmen.
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Neben dem Hauptvegetationspunkt finden sich am ruhenden Keim zumeist
einige Nebenvegetationspunkte angelegt. Weitere Nebenvegetationspunkte
werden in Verlauf der Ontogenese in den Achseln junger Blattanlagen ausge-
bildet. Dabei werden, wie etwa das Beispiel von Honckenya peploides zeigt
(ScuNABEL 1941), Abkémmlinge der L I und der L II als LT und L II des
neuen Vegetationspunktes iibernommen.

Das Gersten - Modell

Ein besonders einfaches Modell ldsst sich im Falle der Gerste zur Erklarung
der Hiufigkeitsverteilung der Mutationen sowie der bei den mutierten Nach-
kommenschaften beobachteten Spaltungsverhéltnisse angeben. Diese Pflanze
ist besonders eingehend von GauL (1957, 1959, 1961, 1963) nach Behandlung
ruhender Samen mit Rontgenstrahlen untersucht worden.

GaUL hat in 2 Fallen die Hiufigkeitsverteilung der Mutationen ermittelt und
brauchbare Angaben iiber das Spaltungsverhiltnis gemacht (Gavn 1959).
Seine Angaben beziehen sich auf die ersten 5 auswertbaren Sprosse der einzel-
nen Pflanze. Er gibt fiir die eine der von ihm beobachteten Héufikeitsvertei-
lungen der Mutationen eine Uberlebensrate der bestrahlten Pflanzen von
46-9 %, im zweiten Falle eine Uberlebensrate von 22-0 9/ an.

1. Die Haufigkeitsverteilung der Mutationen

a) Botanische Gegebenheiten. Beim ruhenden Gerstenembryo sind neben
dem Hauptvegetationspunkt bereits 4 Blattprimordien und 2—3 Achsel-
knospenhécker (Nebenvegetationspunkte) deutlich sichtbar (s. Gauvn 1959).
Vielleicht sind noch weitere Vegetationspunkte angelegt, ohne dass dies von
aussen erkennbar ist.

Bei einer Rontgenbestrahlung unterliegen alle diese Vegetationspunkte der
Strahlenwirkung. Da GAUL bei seinen Untersuchungen lediglich die ersten
fiinf Sprosse beriicksichtigt, sind beim Ausfall eines oder melirerer Nebenvege-
tationspunkte Sprosse in die Untersuchung einbezogen, deren Vegetations-
punkte zur Zeit der Bestrahlung noch nicht deutlich erkennbar waren und
vielleicht erst nach der Bestrahlung aus der vorhandenen L. I und L II aufge-
baut worden sind. Der Anteil derartiger Sprosse kann in einzelnen Fillen be-
trachtlich sein, wenn wir annehmen, dass ein Vegetationspunkt nicht mehr ent-
wicklungsfiahig ist, sofern alle seine Initialen infolge einer Réntgenbestrah-
lung ausfallen (s. S. 180).

GAUL nimmt an, dass bei den ersten fiinf ausgetriebenen Sprossen noch keine
Elimination mutierter Initialzellen stattfindet. Es kann daher vielleicht unter-
stellt werden, dass die Zahl der kiinftigen Seitensprossen zugeordneten Initial-
felder beim ruhenden Keim bereits so gross ist, dass selbst bei Beriicksichti-
gung des Ausfalls eines Teiles dieser Initialfelder im Mittel noch etwa fiinf
iibrigbleiben, deren Zellen sich konkurrenzlos entwickeln.

b) Voraussetzungen des Models. Wir legen unserem Modell folgende An-
nahme zugrunde: Die Zahl der vor einer Bestrahlung vorhandenen L II-Initia-
len betrage beim einzelnen Vegetationspunkt a. Die Initialen mogen sich in
Bezug auf die Bestrahlung voneinander stochastisch unabhingig erweisen und
jede einzelne Initiale moge die Bestrahlung mit der Wahrscheinlichkeit x iiber-
leben. Ferner unterstellen wir, dass eine Pflanze rsp. ein Keimling abstirbt,
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sofern alle Initialen des Hauptvegetationspunktes durch die Bestrahlung irre-
versibel geschidigt wurden, withrend der Ausfall von Nebenvegetationspunkten,
der unter entsprechenden Bedingungen angenommen wird, die Wei-
terentwicklung einer Pflanze nicht stéren soll.

Wir nehmen ferner an, dass die Einzelinitiale mit der Wahrscheinlichkeit k
in einem, mit der Wahrscheinlichkeit g in einem zweiten, mit der Wahrschein-
lichkeit q in einem dritten und mit der Wahrscheinlichkeit p in einem vierten
Faktor mutiert.

Die Gesamtzahl der je Vegetationspunkt iiberlebenden L IT-Initialen, die
in einem Faktor mutiert sind, betrage t. Von diesem seien s in einem zweiten,
von diesen wiederum u in einem dritten und von diesen schliesslich v in einem
vierten Faktor mutiert. Es gilt somit

0v=Eusss<ZtsEr=sa wobel a = 1 ist.

¢) Das stochastische Modell. Betrachten wir den ersten, offensichtlich aus
dem Hauptvegetationspunkt hervorgegangenen Spross einer jeden Pflanze
einschliesslich der abgestorbenen Pflanzen, deren Hauptvegetationspunkt ent-
sprechend unserer Annahme durch die Bestrahlung irreversibel geschidigt
wurde.

Die Héaufigkeit, mit der bestrahlte Pflanzen erwartungsgemiss iiberleben,
ldasst sich dann ohne weiteres an Hand einer abgeschnittenen kummulativen
Binomialverteilung ermitteln.

Sie betragt

7

NI
P=20 mxa -, (1)
re=1
wobei N’ die Zahl der iiberlebenden Pflanzen, ¢ die Uberlebensrate und a die
Zahl der urspriinglich vorhandenen, r die Zahl der iiberlebenden Initialen
und x die Uberlebenswahrscheinlichkeit der Einzelinitiale darstellt.

Bedenkt man, dass von jeder iiberlebenden Pflanze 5 Sprosse zur Auswer-
tung gelangen, denen bei jeder nicht iiberlebenden Pflanze ebenfalls 5 nicht
zur Untersuchung gelangte Sprosse gegeniibergestellt werden konnen, so l4sst
sich die Gleichung (1) auch fiir die untersuchten Einzelsprosse verwenden,
sofern N’ durch N* ersetzt wird, und N* die Zahl der zur Auswertung gelang-
ten, als iiberlebend betrachteten Einzelsprosse angibt.

Wir konnen somit das Modell, das zunéchst fiir den Hauptvegetationspunkt
gilt, auf die einzelnen Sprosse iibertragen. Die Grosse ¢ bleibt in beiden Fillen
gleich. Die Gesamthiufigkeit der erwartungsgemiss nicht iiberlebenden
Sprosse

P, — S (1—xp @)

*
ist das %7 fache der zu erwartenden Haufigkeit der nicht iiberlebenden Pflan-
zen. Dieser Quotient betrigt nach den obigen Angaben 5.

Mit den unter b) angegebenen Voraussetzungen betrigt ferner die zu erwar-
tende Anzahl der iiberlebenden Sprosse mit r iiberlebenden L II-Initialen,
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Tabelle 1.

Theoretisch errechnete Haufigkeitsverteilung der Mutationen bei den 5 &dltesten Sprossen iiber-
lebender Gerstenpflanzen nach im Samenstadium erfolgter Réntgenbestrahlung (Uberlebensrate
46,9 9%). Als Vergleich dienen von GAUL (1959) beobachtete Daten. Die Rechnung erfolgte
unter der Annahme einer verschiedenen Anzahl a der dem einzelnen Vegetationspunkt vor der
Bestrahlung zugehdrigen Initialen. x = Uberlebenswahrscheinlichkeit der Einzelinitiale,
k = Wahrscheinlichkeit, dass in einer Initiale ein e Mutation auftritt, g = Wahrscheinlich-
keit, dass in einer mutierten Initiale eine z weite, q = Wahrscheinlichkeit, dass in einer in
zwel Faktoren mutierten Initialeeino drit t e, p = Wahrscheinlichkeit, dass in einer in drei Fak-
toren mutierten Initiale eine vier t e Mutation auftritt. Die angegebenen Héufigkeiten beziehen
sich auf eine Gesamtheit von 2 000 iiberlebenden Pflanzen rsp. 10 000 iberlebenden Sprossen
(s. S. 178). Die Gesamtzahl der im GavuLschen Versuch ausgewerteten Einzelnachkommenschaf-
ten betrug 12 259. Aus Griinden einer besseren Vergleichsmdglichkeit sind alle Daten auf eine
Gesamthiufigkeit von 10 000 Einzelnachkommenschaften umgerechnet.*

Muta- | Beobachtet Theoretisch errechnet
tionen je| in 0/000.

Spross | GauL (1959) a = Zahl der Initialzellen

a=1 | 2 | 4 I 8 | 20
P, 9589,7 9589,6 9589,7 9589,3 9590,6 9590,2
Py 400,5 393,6 393,8 394,2 393,0 393,4
P, 9,0 16,2 15,8 15,8 15,7 15,8
P, 0,8 0,7 0,6 0,6 0,6 0,6
x 0,46900 L 0,27130 0,14637 0,07606 ; 0,03116

=q=p 0,04104 0,03564 0,03314 0,03182 0,03113

* Die Berechnungen wurden im Institut fiir Instramentelle Mathematik der Universitit Bonn
(Director Professor Dr. UNcER) am ER 56 durchgefithrt. Ras Rechenprogramm schrieb Herr
Dr. MEISEL.

von denen t in je einem, s dieser t Initialen in je zwei, u dieser s Initialen in je
drei und schliesslich v dieser u Initialen in je vier Faktoren mutiert sind:

P, (r,t,8u v)= N: (3)(?)(:)(3)(3)(x.k‘.g.q.p)". x.k.g.q1—pP)"

LxLk.g(l—q)Ft. [xC k(1 — g)]tr.
x( — )T (1 — x)p (3)

mto==vugs<t<r<aundr>=1.

d) Die Aussage des Modells. Setzen wir in Gleichung (3) fiir die Grossen
r, t, s, u und v Zahlenwerte ein, so erhalten wir Erwartungswerte fiir die Zahl
der nicht iiberlebenden sowie der iiberlebenden Pflanzen mit bis zu 4 Muta-
tionen je Initialfeld bzw. Einzelvegetationspunkt (s. WEILING 1963). Diese
Erwartungswerte hingen von den folgenden sechs unbekannten Parametern ab:

a,x, k, g4q,p.

Eine eindeutige Losung der resultierenden Gleichungen ist leider nicht moglich,
da die Zahl der Parameter stets um 1 grosser ist als die Zahl der verfiigbaren
Gleichungen.

Somit ist es lediglich iiber zusitzliche Annahmen oder auf dem Wege der
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Tabelle 2.

Vergleich der von GAUL (1959) beobachteten sowie fiir & = 4 und ¢ = 0,22 errechneten Haufig-
keitsverteilung der Mutationen. Als ,,wahre Haufigkeit* sind Werte angegeben, die ohne Be-
riicksichtigung einer Selektionswirkung, als ,,beobachtete Héaufigkeit’* Verteilungen, die mit
Beriicksichtigung einer Selektionswirkung gewonnen wurden. Die Grosse der Selbstungsnach-
kommenschaften der bestrahlten Pflanzen ist dabei einheitlich mit n = 10 Individuen angenom-
men worden. Die angegebenen Héaufigkeiten sind jeweils auf eine Gesamtzahl von 10 000 Einzel-
nachkommenschaften bezogen. Die Gesamtzahl der Einzelnachkommenschaften betrug bei
Gavuw 15 398.

Beobachtet Errechnet
in 0/000. ,,wahre* ,,beobachtete’

GauL (1959) Héaufigkeiten
P, 9395,4 9394,1 9394,1 9395,4 9396,5
P, 597,5 569,3 598,7 568,7 597,6
P, 71 34,4 7,2 32,5 5,8
P, — 2,1 — 3,4 0,1
x 0,06024 0,06024 0,06024 0,06024
k ] 0,05561 0,06495
g 0,00695
q 0,05561 0,00077 0,06455 0,00812
p 0,00000

Simulation moglich, iiber die mogliche Haufigkeitsverteilung der Mutationen
Aufschluss zu gewinnen. Es lasst sich dabei so vorgehen, dass man einmal die
Parameter k, g, q und p gleich setzt und nur x variiert. Diese Rechnung zeigt,
dass wenigstens bei mittleren Uberlebensraten die Zahl a der vor der Be-
strahlung vorhandenen Initialen keinen wesentlichen Einfluss auf die Haufig-
keitsverteilung der Mutationen ausiibt. (S. Tab. 1 und WEILING 1962). Ledig-
lich die Uberlebenswahrscheinlichkeit der Einzelinitiale 4ndert sich erheblich,
wahrend dies bei den Grossen k, g, q und p kaum noch der Fall ist, sobald
die Zahl der Initialen je Initialfeld merklich uber 4 steigt. Wir werden bei
den weiteren Untersuchungen daher von der botanisch sehr wahrscheinlichen
Annahme ausgehen, dass a = 4 sei.

e) Beriicksichtigung der Selektion. Bei den bisherigen Erdérterungen wurde
die Tatsache nicht beriicksichtigt, dass den nach einer Bestrahlung beobach-
teten Mutationshdufigkeiten eine gewisse Selektionswirkung zugrunde liegt.
Sie beruht darin, dass mutierte Sprosse lediglich erkannt werden kénnen, wenn
in ihren Selbstungsnachkommenschaften Mutanten auftreten. Dies, und damit
auch die Zahl der erkannten Mutationen hingt jedoch von der Grosse der
jeweils verfiighbaren Nachkommenschaft ab.

Der Einfluss der Selektion lasst sich rechnerisch relativ leicht beriicksich-
tigen (s. WEILING 1963). Nehmen wir etwa fiir alle Einzelnachkommenschaften
einheitlich n = 10 Individuen an, so ergeben sich die in Tabelle 2 fiir die
Uberlebensrate 22,0 9, dargestellten Verhaltnisse. Wie in Tabelle 1, so werden
auch hier nicht die von GAvL (1959) unmittelbar beobachteten, sondern aus
Griinden eines besseren Vergleichs die auf jeweils 10 000 Einzelnachkommen-
schaften bezogene Daten mitgeteilt.
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Die Gegeniiberstellung der auf Grund unseres Modells errechneten und der
von GAUL (1959) auf Grund experimenteller Untersuchungen mitgeteilten
Haufigkeitsverteilungen zeigt fiir k = g = q = p keine so gute Ubereinstim-
mung, wie dies bei der Uberlebensrate 46:9 9, der Fall war. Die Ubereinstim-
mung wird jedoch optimal, wenn die Wahrscheinlichkeit des Auftretens von
zwei und mehr Mutationen je Initialzelle entsprechend geringer angesetzt wird.
Sowohl mit wie ohne Beriicksichtigung der Selektionswirkung lasst sich auf
diese Weise optimale Ubereinstimmung zwischen den von GauL (1959) beobach-
teten mit den theoretisch ermittelten Werten erzielen.

2. Die Spaltungsverhiltnisse

Die modellmissige Berechnung der Spaltungsverhiltnisse hat neben der
Selektion einmal die Tatsache zu beriicksichtigen, dass ein gewisser Teil der
aus bestrahlten Samen herangewachsenen Pflanzen ,,Chiméiren darstellt,
d. h., dass bei diesen Pflanzen nur ein Teil der sporogenen Masse mutiert
ist. Ferner die Tatsache des Rezessivendefizits, d. h. die Erscheinung, dass
die einzelnen Mutationen nicht im Verhiltnis 3 : 1, sondern in einem fiir
jede Mutation charakteristischen Verhiltnis spalten. Als durchschnittliches
Spaltungsverhiltnis hat sich sowohl bei Untersuchungen von Mox und SmiTH
(1951) wie von GoTTsCHALK (8. WEILING und GoTTSCHALK 1961) ein Verhalt-
nis von etwa 4 : 1 erwiesen.

Die Spaltungsverhéltnisse einer griosseren Anzahl von X,-Nachkommen-
schaften lassen sich einmal dadurch charakterisieren, dass man den durch-
schnittlichen Anteil der Mutanten an der Gesamtzahl der X,-Nachkommen
angibt, wobei die Zahl der Pflanzen je X,-Nachkommenschaft zweckmassiger-
weise gleich gross gehalten wird. Entspricht dieser Anteil bei gleichzeitiger
Beriicksichtigung von Selektion und Rezessivendefizit den Verhiltnissen einer
Monohybridspaltung, so geht daraus hervor, dass die sporogene Masse im
Durchschnitt aller beteiligten X,-Pflanzen einheitlich mutiert war. Ist der in
der X, aufgefundene Anteil der Mutanten unter Beriicksichtigung der ange-
gebenen Bedingungen jedoch geringer, so muss es sich bei einem Teil der
X,-Pflanzen um Chiméaren gehandelt haben.

Sind die einzelnen X,-Nachkommenschaften hinreichend gross und ist das
fiir die jeweilige Mutante charakteristische Spaltungsverhiltnis bekannt — ein
Fall der allerdings nicht sehr hiufie vorkommen diirfte — so kann auch das
Verhaltnis der Chiméiren zu den Nicht-Chiméren, d. h. das Verh#ltnis der in
der X, eine echte monohybride Spaltung zu den eine derartige Spaltung nicht
aufweisenden Nachkommenschaften zur Charakterisierung der Spaltungs-
verhédltnisse dienen.

GAUL (1959) schitzt den durchschnittlichen Mutantenanteil seiner X,-Pflan-
zen in einem Falle (46-9 9, Uberlebensrate) auf 15-5 9,, im zweiten Falle
(22,0 9, Uberlebensrate) auf etwa 20 %,. Auch von diesen Daten kann gesagt
werden, dass sie in recht guter Ubereinstimmung mit unserem Modell angese-
hen werden kénnen (WEILING 1964).

Vorarbeiten fiir ein Erbsen-Modell

Eine Ubertragung des fiir die Einzelihrennachkommenschaften der Gerste
mit guter Ubereinstimmung verwendeten Modells auf die Verhiltnisse, wie sie
von GoTTSCHALK (1964) bei der Erbse ermittelt wurden, ist nicht méglich. So-
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Tabelle 3.
Hiufigkeitsverteilung der Mutationen bei Weizen, Gerste und Erbse
Art Weizen Gerste Erbse
Autor MacKey 1954 GavuL 19569 GoTTSCHALK 1964
Behandlung ggﬁ:fg:;nl;ﬁ, Roéntgenstrahlen Réntgenstrahlen
Uberlobensrate ? 22,0 % 26,0 9,
0 3599 14 467 ’ ?
1 602 920 78
2 39 11 69
3 1 — 27
4 —- — 11
5 — — 11
6 — — 1
7 — - 1
Summe 4241 15 398 198

wohl die Hiufigkeitsverteilung der Mutationen (Tabelle 3), wie der in der X,
beobachtete durchschnittliche Mutantenanteil (10-53 9, mit den Grenzen 8-65
und 12-4 9, fiir P = 0-05, WEILING u. GOTTSCHALK 1961) weichen von den bei
der Gerste beobachteten Verhiltnissen erheblich ab. Auch der an Hand einer
Stichprobe von 28 Spaltungsverhiltnissen bei X,-Nachkommenschaften mit
mehr als 20 Individuen ermittelte Anteil von 4 Nachkommenschaften, die
augenscheinlich von X,-Pflanzen mit einheitlich mutierter sporogener Masse
abstammen (s. WEILING u. GoTTscHALK 1961), weist in diese Richtung.

Tabelle 3 zeigt, dass die Hiufigkeitsverteilungen der Mutationen bei Weizen
und Gerste einander zwar nicht exakt, jedoch in Anbetracht des Umstandes
in etwa entsprechen, dass die Uberlebensrate der bestrahlten Weizenpflanzen
nicht bekannt und tiberdies die Art der Bestrahlung nicht einheitlich ist. We-
sentlich weicht dagegen die Haufigkeitsverteilung bei der Erbse ab.

Die Tatsache, dass hier etwa 60 9%, aller mutierten X,-Nachkommenschaften
zwel und mehr Mutationen aufweisen (beim Weizen sind es im aufgefithrten
Beispiel etwa 6 9, bei der Gerste nur etwa 1 9,), lasst sich auf keinen Fall aus-
schliesslich durch Mutationen erkldaren, die in den Initialzellen des Haupt-
vegetationspunktes abgelaufen sind. Zwar sind, wie bereits frither vermerkt,
im ruhenden Erbsenkeim bereits 6 Primirblattchen und in den Achseln der
4 basalen Blattanlagen Knospen oder deren Anlagen sichtbar (Literatur s. bei
WEeILING u. GoTTscHALK 1961).

Die Infloreszenzen stammen ohne Zweifel von spiter entwickelten Seiten-
sprossen ab, deren Anlagen mit grosser Wahrscheinlichkeit ganz oder wenig-
stens zum Teil auf Deszendenten jener Zellen zuriickgehen, die zur Zeit der
Bestrahlung das Initialfeld des Hauptvegetationspunktes bildeten.

Als Quelle zusitzlicher Mutationen ist die Moglichkeit zu beriicksichtigen,
dass mutierte Zelldeszendenten etwa der L T im Verlauf der ontogenetischen
Entwicklung in die L II eintreten konnen. Dass bei der Erbse in der L T ge-
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legentlich perikline Teilungen auftreten, ist von REEvE (1948 a u. b) sowie
SExcHAS (1957 a u. b) bei histogenetischen Untersuchungen beobachtet
worden.

Diese Gesichtspunkte erfordern ein ginzlich neues Modell, das im wesent-
lichen dadurch charakterisiert sein diirfte, dass die Infloreszenzen sich onto-
genetisch von Deszendenten des Hauptvegetationspunktes ableiten, die jedoch
im Verlauf der ontogenetischen Entwicklung zum Teil durch (mutierte und
nicht mutierte) Abkémmlinge der L I (oder auch der L III) ersetzt worden
sind. Da meine diesbeziiglichen Untersuchungen noch nicht zum Abschluss
gefithrt werden konnten, muss auf eine eingehende Darstellung der ihr zu-
grunde liegenden Modellvorstellungen vorliufig verzichtet werden.

Schluss

Aufgabe der Biometrie ist es u. a., quantitative Theorien und damit auch
Modelle von Lebenserscheinungen herzustellen. Wahrend Modelluntersuchun-
gen in der anorganischen Welt, insbesondere in der Physik im Verlauf der
letzten 100 Jahre die Quelle zahireicher neuer Erkenntnisse gewesen sind, ist
diese Arbeitsweise in der organischen Welt und insbesondere im Ablauf des
Lebensgeschehens selbst bislang wenig gepflegt worden. Nicht biometrisch
versierten Biologen ist diese Verfahrensweise allerdings leicht suspekt, weil
ihnen die Konstruktion eines Modells von Lebenserscheinungen allzuleicht als
ein Hirngespinst erscheint, dem sie in Anbetracht der nun einmal notwen-
digen Abstraktionen keine Verbindung zur realen Welt zuerkennen koénnen.
Dies ist jedoch nicht der Fall. Der Biometriker will mit Modellvorstellungen
nicht das Leben als solches, sondern stets nur gewisse Erscheinungen im Le-
bensgeschehen zu erkliren versuchen. Obwohl ein gutes Modell stets an der
Wirklichkeit orientiert ist, wird der Biometriker es selbst dann der Wirklich-
keit nicht ohne weiteres gleich setzen, wenn es diese richtig zu beschreiben
scheint. Er sieht vielmehr in ihm nur die Moglichkeit, ein bestimmtes Gesche-
hen besser zu verstehen und bleibt sich dabei stets der Tatsache bewusst, dass
ein zutreffendes Modell unter Umstinden nur eine von mehreren méglichen
Beschreibungsweisen darstellt.
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Modelové zachyceni riustovych poméra u vyssich rostlin pfedpoklad4 moZnost oznadeni celého
pletiva odvozeného z jedné urdité bunky. Za takové oznadeni lze povaZovat napt. ,,odmideni*
(Entmischung) heterogennich plastidi z jedné buniky, polyploidizaci jednotlivych bundk a z nich*
odvozenych pletiv, stejnd jako indukei mutaci napt. pomoci Roentgenova zafeni. Jestlize v po-
sledné uvedeném pfipad® mutuje, fekndme, jedna inicidla L II, pak vykazuje urditd &ast
sporogennich pletiv tutéZ mutaci. Za pfedpokladu, e neprobih4 eliminace bungk, odpovid4 tato
¢ast v praméru poméru mutované inicidly L IT k poétu zbylych inicidl L II, uplatrinjicich se na
dalsfm vyvoji. Model, odvozeny z této skutednosti a z dalsich pfedpokladd, uvedenych v textu
této prace, podavéd predevdim informaci o ofekavané Getnosti mutaci a 3tdpnych pomdrech
v samospraseném potomstvu mutovanych rostlin.

Zeo srovnani se zjisténymi daty vyplyva, Ze pro vyjadieni tdchto poméri u odno#i jedmene
vystaéi relativn® jednoduchy model. Jeho zdkladem je ptedpoklad, Ze inicidly pfeZivaji jedna
na drahé stochasticky nezédvisle a ndhodng, a zéroven ndhodnd mutuji. Pfitom neni nutno
u zkoumanych postrannich odnozi uvaZovat eliminaci pavodnich iniciél.

U hrachu jsou tyto poméry komplikovandjsi jak ve vztahu k rozdéleni etnosti mutaci, tak
ve vztabu k §tépnym pomdriam. Dosud je zndme pouze obecnd pro celé rostliny tohoto druhu,
nikoliv vSak pro jednotlivd kvétenstvi. K jejich objasnéni je tieba pfedpokladat, Ze b8hem ristu
probihd na urditych mistech eliminace jednotlivych bundk, zodpovédnych za tvorbu sporo-
gennich pletiv. Vyzkum na tomto modelu neni v3ak dosud ukonden.

@. Bafinnar, UHCTHTYT cellpCKOX03aHcTBEHHON GoTaHMKM yHMBepcurera B Bomu: Mo-
AelbHBIE NCCHAeOBaHHA HA PAacTeHHAX MYTHPOBAHHBIX BCJIECTBHE BO3ACiiCTBUA PEHTIEHOB-
crux ayueii. — Biol. Plant. 8 : 175—186, 1966.

IIpepnocunkoi MomenbHo# 06paboTKE POCTOBHX OTHONIEHWH y BHICIIMX pacTeHHEdl AB
JISTETCST BO3MOKHOCTH OTMETKM BCell TKAHW BHIBeleHHOH 13 OgHOM efWHCTBeHHOH KIeTKA
Taxoli noMeTKOH MO’KHO CYUTATh Ha Np. «oTMemenwe» (Entmischung) rereporernsix nyactry
#3 ONHOM KJIETKA, NOJIWMIUIOMIM3ANNIO OTIEeJBbHRIX KIeTOK ¥ H3 HHX BOBHUKIINX THaH(H,
PAaBHO KAK W HMHAyHUPOBAHHEe MyTalUM# HapHMep PEHITEHOBCKHM m3iydenmeM. Ecanm
B NOCJIeflHeM W3 INPHBEJEHHHIX CAyYaeB MYTHPyeT HanpmMep nHWuanpHasa kireTxa L 11
TO y OomnpefieJIeHHOH 9acTH CHOPOTCHHHEIX TKaHe obHapyskuBaercd Ta sRe MyTtanmd. Ilpm
YCJIOBMH, YTO He NPOUCXORHMT MCKIOYEHNE KJETOK 5TAa 9acTh COOTBETCTBYET B CpeflHEM
OTHOLIEHUI0 MYTHPOBaHHOH MHHNMaApHOH Kaerkm L II k umesty ocTaBmZXcA HWHHINMAJIBHBIX
wierok L II yuacrByromux B pasapuefinmem passurmi. Momenb BrBefieHHAs H3 3Toro daxra
M B3 JaJbHeHIINX ycJaoBuH, NPHMBCAEHHHIX B jlaHHO# pabore maer wHEGopMaumm npexpie
Beero 00 OKIAaeMOd YacToTe MyTauuid ¥ 00 OTHOWEHUSX PACIHICIVICHUS B CAMOOIBIIEHHOM
NOTOMCTBE MYTHPOBABIUMX pacTeHui.

13 cpaBHCHMS ¢ YCTAHOBJIEHHLIME JAUHLIME CJIELYeT, YTO [JIA BLIPAKCHUA 3THX OTHOILE-
HuH y GOKOBBIX OTHPHICKOB AYMCHA JOCTATOYHO OTHOCHUTENBHO NpocTod mozenu. OcHOBOH
STOH MOJIEIM ABJIAETCA NPEINOCHUIKA O TOM, YTO MHHIHAJIbHEE KIETKH NCPC:KUBAIOT ONHA
OT EPYTOH (TOXAaCTHYCCKY HE3aBUCHMO M CJAYYalHO a TarKe W clIydalHO MyTEpPYIOT. IIpmroM
He HYMXHO Yy HCCHeAyeMHX OOKOBRIX OTADHICKOB NPUHEMATH BO BHUMAHME HCKJIOYEHME
MCXOAHKX MHHOHAJIBHBIX KJIETOK.



