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Abst rakt .  Die mode lhn~ss ige  E r f a s s u n g  der  W a c h s t u m s v e r l d t l t n i s s e  bei  h6he ren  P f l anzen  
se tz t  die M6gl iehkei t  e iner  Mark i e rung  des  g e s a m t e n ,  y o n  e iner  b e s t i m m t e n  Zelle sieh herlei ton- 
den  Gewebes  voraus .  Dera r t ige  M a r k i e r u n g e n  s ind  et~va bei der  E n t m i s c h u n g  eines he t e rogenen  
Ch lo rop la s t enbes t andes  einor Zelle, bei Po lyp lo id i s ie rung  einzelner  Zel len u n d  der s ieh a u s  
d iesen  he r l e i t enden  Geweben  sowie bei  k f ins t l i chen  z. B. mi t t e l s  R 6 n t g e n s t r a h l e n  i nduz i e r t en  
M u t a t i o n e n  gegeben.  Mut i e r t  i m  le tz ten  Fal le  e twa  eine In i t ia le  der  L I I ,  so weis t  e in  gewisser  
Ante i l  der spo rogenen  Masse  die gleiche Mc*~t ion  auf .  U n t e r  der  V o r a u s s e t z u n g  feh lender  Zelle- 
l im ina t i on  en t sp r i ch t  dieser Ante i l  i m  D u r e h s c h n i t t  d e m  Verh~l tn i s  unse re r  m u t i e r t e n  zur  Zahl  
der  f ibr igen a n  der  W e i t e r e n t w i e k l u n g  be te i l ig ten  In i t i a l en  der  L I I .  Das  bei  dieser  Gegebenhe i t  
sowie u n t e r  den  in  der  A b h a n d l u n g  i m  e inze lnen  aufgef i~hr ten  V o r a u s s e t z u n g e n  aufges te l l to  
Modell  g ib t  vor  a l lem A u s k u n f t  fiber die in  dee S e l b s t u n g s n a e h k o m m e n s e h a f t  m u t i e r t e r  Pf lan-  
zen zu  e rwar t ende  Hi~ufigkei tsver te i lung der  M u t a t i o n e n  u n d  Spa l t ungsve rhMtn i s se .  

Der  Vergleieh m i t  b e o b a e h t e t e n  D a t e n  zeigt,  dass  fflr die B e s c h r e i b u n g  der  bei  Gers ten-  
sp rossen  vo r l i egenden  Verhh l tn i s se  e in  re la t iv  e infaches  Modell  aus re ich t .  I h m  l iegt  die A n n a h m e  
zugrunde ,  class die In i t i a l en  v o n e i n a n d e r  s t o e h a s t i s e h  u n a b h ~ n g i g  m i t  e iner  gewissen,  d e m  Zu-  
fal lsgesetz fo lgenden  W ahr sche i n l i chke i t  i iber leben u n d  gleichfalls  in  Abh~ng igke i t  v o m  Zufal l  
mu t i e r en .  Dabe i  b r a u e h t  i nne rha lb  der  u n t e r s u c h t e n  Sei tensprosse  eine E l i m i n a t i o n  der  urspr i ing-  
l ichen In i t i a l en  n i ch t  a n g e n o m m e n  zu werden .  

Bei der  Erbse  l iegen die Verhh l tn i s se  sowohl  h ins ich t l i ch  der  t t hu f igke i t sve r t e i l ung  der  Mu ta -  
t i onen  wie der  Spa l tungsve rh~ l tn i s se  e rhebl ich  kompl iz ier te r .  B i sher  s ind  bei dieser A r t  n i c h t  
die Verh~l tn isse  bei  Einzel inf loreszenzen,  sonde rn  i m  a l lgemeinen  bei  g a n z e n  Pf l anzen  beka rmt .  
I h r e  D e u t u n g  se tz t  die A n n a h m e  vo raus ,  dass  im Ver lau f  des W a c h s t u m s  a n  b e s t i m m t e n  Stol len 
eine E l im ina t i on  einzelner  fih. die B i ldung  der  spo rogenen  Masse  ve ran twor t l i che r  Zellen erfolgt .  
Die U n t e r s u c h u n g e n  a n  d iesem Modell  s i nd  jedoch  noch  n ich t  abgesch los sen .  

Unsere h6horon Pflanzen sind wio allo Lebewesen arts Zollen aufgebaut. 
Diese stellen gleichsam die Elementarteilchen dar, die in spezifischer Differon- 
zierung die verschiedenen Organe bilden. Aber nicht nur die Differenzierung, 
das gesamte Wachstum verlguft auf Zellebene. 

Nachdem die mikroskopische Anatomie im Verlauf vieler Dezennien die 
Prinzipien weitgehend goklgrt hat, nach denen Wachstum und Differenzio- 

* Niederschr i f t  e ines  Vor t r ages  be i m  12. B i ome t r i s chen  Col loquium,  P r a g  8. -- 10. 4. 1965. 
** Adresse: 53 B onn ,  M eckenhe i mer  Allee 176. 
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rung verlaufen, tritt  an uns die Frage heran, ob und inwieweit es mSglich ist, 
diese Vorg~tnge oder ihre Details mit Hflfe der modernen Statistik modell- 
m~ssig zu erfassen. 

Die Frafestellun 9 

Die Aufstellung eines dorartigen Modells kann nicht ohne experimentelle 
Untersuchungen erfolgen. Dabei ist es erforderlich, wenigstens einen Teil der 
das Waehstum und die Differenzierung tragenden Zellen zu markieren. An sich 
w~tre es wiinschenswert, beim jungen Pflanzenembryo etwa im 2-Zellstadium, 
im 4-Zellstadium oder auch in einem etwas sp~tteren Stadium genau eine Zelle 
so zu kennzeichnen, dass die gesamten Nachkommen dieser Zelle die Mar- 
kierung iibernehmen und mSgliehst sichtbar tragen. Die auf diese Weise der 
Beobachtung leicht zug~tnglichen Verh~ltnisse k6nnten dazu dienen, das bio- 
metrisehe Modell auf  seine Riehtigkeit hin zu priifen. 

Leider gibt es bislang keine derartige M6glichkeit. Wit sind vielmehr weit- 
gehend auf zuf~llig, sei es dureh die Natur,  sei es im Experiment, gesetzte 
Markierungen angewiesen. Eine solehe Markierung ist naeh Entmisehung eines 
heterogenen Chloroplastenbestandes mit Bildung yon teilweise chlorophyll- 
haltigem und teilweise ehlorophyllfreiem Gewebe (s. u. a. CORRENS 1909, 
BAtTR 1909, I~ENNER 1936, MICtIAELIS 1961, BERGANN U. BERGANN 1959, 
BERGANN 1962, vgl. HAGE~IA?CN 1964) ocler bei ktinstlieher Verdopplung des 
Chromosomenbestandes bestimmter fiir die Bildung gr6sserer Gewebe ver- 
antwortlicher Zellen gegeben (s. u. a. BLAKESLEE U. AVERY 1940, SATINA, 
BLAKESLEE und AVERY 1940, HILL U. MYERS 1944, SATINA 1944, 1945, DER- 
ME?r 1947, SAWYER 1949). Eine besonders bequemo Markierung ist die durch 
mutagene Agentien, etwa R6ntgenstrahlen, gesetzte Mutation. In allen auf- 
geftihrten F/~llen werden Chim/~ren erzielt. 

Alle genannten Markierungen weisen gewisse Nachteile auf. Entmischungen 
eines heterogenen Chloroplastenbestandes sind an gewisse Voraussetzungen 
(z. ]3. eine in etwa unabh/~ngig voneinander erfolgende Verteilung der verschie- 
denen Plastiden) gebunden. Sind diese gegeben, so h/~ngt die Entmischung im 
wesentliehen yon der Vermehrungsrate der einzelnen Plastidensorten, ihrer 
zufallsgem/~ssen Mischung, dem Mischungsverh/tltnis und der Gesamtzahl der 
Plastiden je Zelle ab. Die Entmischung kann in jedem beliebigen Gewebe auf- 
treten (vgl. HAGEMAr162162 1964). 

Verdopplung des Chromosomenbestandes 1/tsst sieh z. B. mit Hilfe von Col- 
ehiein erzielen. Sie ist aber nicht immer konstant und 1/~sst sieh, vor allem, 
wenn sie nur einzelne Gewebe betrifft, lediglieh auf Grund einer anatomisehen 
oder eytologisehen Untersuehung ermitteln. 

Diese Naehteile seheiden bei der Behandlung mit mutagenen Substanzen in 
etwa aus. Doeh bleibt es aueh hier dem Zufall tiberlassen, welehe Zellen mutiert  
sind. i)berdies sind die auftretenden Mutationen durehweg rezessiv, d. h. sie 
werden in dem naeh der Bestrahlung heranwaehsenden Organismus im allge- 
meinen nieht siehtbar, da dieser diploid ist, und wohl nur in/~usserst seltenen 
F/~llen beide Allele des gleiehen Gens in der gleiehen Weise mutieren. 

Die unmittelbare Manifestierung einer Rezessivmutation kann nur bei 
einem haploiden, d. h. einen einfaehen Chromosomensatz aufweisenden Orga- 
nismus erwartet werden. Bei diploiden Organismen trit t  die Rezessivmutation 
nur in Erseheinung, wenn eine Zelle mutiert  war, die im Verlauf der ontogene- 
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tisehen Entwieklung einen Beitrag zur Bildung der sporogenen Masse liefert 
und damit ftir die Bildung e~nes Teiles der Keimzellen verantworflieh ist. 
Indessen wird diese Mutation erst in der naehfolgenden Generation siehtbar, 
sofern ein in dieser Weise mutierter Organismus geselbstet (selbstbefruehtet) 
wird. 

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

Das Problem unserer Untersuehung besteht darin, aus der H/~ufigkeit, mit 
der in einer behandelten Pflanze rsp. ihrer Selbstungsnachkommenschaft Mu- 
tationen auftreten, ferner aus den in der Naehkommenschaft  auftretenden 
Spaltungsverh/~ltnissen auf die Verh/~ltnisse in der mutierten Pflanze rtick- 
zuschliessen. 

Das Modell, das diese Saehlage beschreiben soil, muss mit den der Beobach- 
tun S zug/inglichen Verh/~ltnissen, insbesondere der H/iufigkeitsverteilung der 
auftretenden Mutationen sowie den ermittelten Spaltungsverh/~ltnissen ver- 
tr/~glich sein. 

Botanisehe Voraussetzungen einer Modellbildun 9 

Der Vegetationsscheitel der hSheren Pflanze ist nach Untersuchungen yon 
SCrlMIDT 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 aufi 

Hinsichtlich Einteilung und Benennung der einzelnen Schichten folgen wir 
den zuletzt genannten Autoren (BLAKESLEE U. AVERY 1940, SAT~CA, :BLA- 
KESLEE U. AVERY 1940 sowie DERMEN 1947). Danach sind vor allem die drei 
/~usseren Zellagen des Vegetationsscheitels fiir den Aufbau des Sprosses ver- 
antwortlieh. Aus.der ~usseren Zcllage (L I) gehen im wesentlichen die Epider- 
mis, aus der zweiten Zellage (L II) das Hypoderm, vereinzelt Teile der Rinde, 
des Leitungsgewebes sowie im allgemeinen das sporogene Gewebe, aus der 
dritten Zellage (L III)  das restliche Sprossgewebe (Mark, Hauptmasse des 
Achsen-, Leitungs- sowie Rindengewebes usw.) hervor. 

Jede der drei Zellagen geht auf eine bestimmte Zel]gruppe (Initialen) zu- 
riick, die am Spross-Scheitel in der betreffenden Zellage gelegen ist. Die fiir 
unsere Untersuchung besonders wichtige sporogene Masse leitet sieh somit im 
wesentliehen yon den Initia]en der L I I  her. Ihre 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/~usseren Zellagen besteht darin, 
dass die Trennwitnde bei den Zellteilungen mit ganz vereinzelten Ausnahmen 
senkrecht zur Zellschicht (antiklin) stehen. Beide Teilungsprodukte verbleiben 
unter diesen UmstSnden in ihrer urspriinglichen Zellage. Nur in gewissen Aus- 
nahmef/~llen ist eine Trennwand in Richtung der Zellsehicht (periklin) orien- 
tiert. Das fiihrt dazu, dass eine der Toehterzellen (im allgemeinen) der tiefer 
gelegenen Zellage eingefiigt wird. Auf diese Weise k6nnen L I-Deszendenten, 
in gewissen F/~llen 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 Hauptvegetat ionspunkt  finden sich am ruhenden Keim zumeist 
einige Nebenvegetationspunkte angelegt. ~Veitere Nebenvegetationspunkte 
werden in Verlauf der Ontogenese in den Achseln junger Blattanlagen ausge- 
bildet. Dabei werden, wie etwa das Beispiel yon Honckenya peploides zeigt 
(SCH~ABEL 1941), Abk6mmlinge der L I und der L II  als L I und L I I  des 
neuen Vegetationspunktes tibernommen. 

D a s  G e r s t e n  - M o d e l l  

Ein besonders einfaches Modell 1/isst sich im Falle der Gerste zur Erkl~rung 
der H~ufigkeitsverteilung der Mutationen sowie der bei den mutierten Nach- 
kommenschaften beobachteten Spaltungsverh~ltnisse angeben. Diese Pflanze 
ist besonders eingehend yon GAUL (1957, 1959, 1961, 1963) nach Behandlung 
ruhender Samen mit RSntgenstrahlen untersucht worden. 

GAI~L hat  in 2 F~tllen die H/~ufigkeitsverteiluug der Mutationen ermittelt  und 
brauchbare Angaben tiber das Spaltungsverh~ltnis gemacht (GAUL 1959). 
Seine Angaben beziehen sich auf  die ersten 5 auswertbaren Sprosse der einzel- 
hen Pflanze. Er gibt ftir die eine der yon ihm beobachteten Hi~ufikeitsvertei- 
lungen der Mutationea eine t3berlebensrate der bestrahlten Pflanzen yon 
46.9 ~o, im zweiten Falle eine Uberlebensrate yon 22.0 ~ an. 

1. Die H~ufigkeitsverteilung der Mutationen 
a) Botanische Gegebenheiten. Beim ruhenden Gerstenembryo sind neben 

dem Hauptvegetat ionspunkt  bereits 4 Blattprimordien und 2--3 Achsel- 
knospenhScker (Nebenvegetationspunkte) deutlich sichtbar (s. GAUL 1959). 
Vielleicht sind noch weitere Vegetationspunkte angelegt, ohne dass dies yon 
aussen erkennbar ist. 

Bei einer RSntgenbestrahlung unterliegen alle diese Vegetationspunkte der 
Strahlenwirkung. Da GAUL bei seinen Untersuchungen lediglich die ersten 
ftinf Sprosse beriicksichtigt, sind beim Ausfall eines oder melirerer Nebenvege- 
tat ionspunkte 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 u n d  L I I  aufge- 
baut  worden sind. Der Anteil derartiger Sprosse kann in einzelnen F~llen be- 
tr~chtlich sein, wenn wir annehmen, dass ein Vegetationspunkt nicht mehr ent- 
wieklungsf~hig ist, sofern alle seine Initialen infolge einer RSntgenbestrah- 
lung ausfallen (s. S. 180). 

GAUL nimmt an, dass bei den ersten ftinf 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 Berticksichti- 
gung des Ausfalls eines Teiles dieser Initialfelder im Mittel noch etwa ftinf 
iibrigbleiben, deren Zellen sich konkurrenzlos entwickeln. 

b) Voraussetzungen des Models. Wir ]egen unserem Modell folgende An- 
nahme zugrunde: Die Zahl der vor einer Bestrahltmg vorhandenen L II-Initia- 
]en betrage beim einzelnen Vegetationspunkt a. Die Initialen mSgen sich in 
Bezug auf die Bestrahlung voneinander stochastisch unabh~ngig erweisen und 
jede einzelne Initiale mSge die Bestrahlung mit der Wahrscheinlichkeit x tiber- 
leben. Ferner unterstellen wir, dass eine Pflanze rsp. ein Keimling abstirbt, 
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sofern alle Initialon des Hauptvegetationspunktes durch die Bestrahlung irro- 
versibel gesch~digt warden, w~hrend der Ausfall yon Nebenvegetationspunkton, 
der unter o n t s p r e c h e n d e n Bedinguugen angenommen wird, dio Woi- 
terentwicklung einer Pflanze nicht stSren 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 II-Initialen, die 
in einem Faktor mutiert  sind, betrage t. Von diesem seien s in einem zweiton, 
yon diesen wiederum u in einem dritten und von diesen schliesslich v in einom 
vierten Faktor mutiert. Es gilt somit 

0_< v<_ u_< s _ < t _ < r _ <  a wobeia>_ l i s t .  

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

Die Hi~ufigkeit, mit der bestrahlte Pflanzen erwartungsgem~ss iiberleben, 
lasst sich dann ohne weiteres an Hand einer abgeschnittenen kummulativen 
Binomialverteilung ermitteln. 

Sic betr~gt 

P = - -  r') x r(1 -- x) "-r , (1) 
C r = l  

wobei N' die Zahl der tiberlebenden Pflanzen, e die ~berlebensrate und a die 
Zahl der urspriinglich vorhandenen, r die Zahl der tiberlebenden Initialen 
und x die (~[berlebenswahrscheinlichkeit der Einzelinitiale darstellt. 

Bedenkt man, dass yon jeder tiberlebenden Pflanze 5 Sprosse zur Auswer- 
tung gelangen, denen bei jeder nicht iiberlebenden Pflanze ebenfalls 5 nicht 
zur Untersuchung gelangte Sprosse gegeniibergestellt werden kSnnen, so l~sst 
sich die Gleichung (1) auch ftir die untersuchten Einzelsprosse verwenden, 
sofern N' durch N* ersetzt wird, und N* die Zahl der zur Auswertuug gelang- 
ten, als iiberlebend betrachteten Einzelsprosse angibt. 

Wir kSnnen somit das Modell, das zuni~chst ftir den Hauptvegetat ionspunkt 
gilt, auf die einzelnen Sprosse tibertragen. Die GrSsse c bleibt in beiden Fallen 
gleich. Die Gesamthaufigkeit der erwartungsgem~ss nicht tiberlebenden 
Sprosse 

N* v . -  ~ ( l - x ) "  (2) 

N* 
ist das -N- r fache der zu erwartenden H/~ufigkeit der nicht iiberlebenden Pflan- 

zon. Dieser Quotient botr/~gt nach den obigen Angaben 5. 

Mit den unter b) angegebenen Voraussetzungen botr/~gt ferner die zu erwar- 
tendoAnzahl  der iiborlebenden Sprosse mit r iiberlebenden L II-Initialon, 



180 F. WEILING 

Tabelle I. 

Theoretiseh errechnete tI~,ufigkeitsverteilung der Mutat ionen bei den 5 /~ltesten Sprossen ~ber- 
lebender Gerstenpflanzen nach  im Samens tad ium erfolgter R6ntgenbes t rah lung  (Uberlebensrate  
46,9 %). Als Vergleich dienen yon  GAUL (1959) beobachtete  Daten.  Die Rechnung  erfolgte 
un te r  der Annahme  einer verschiedenen Anzahl a der dem einzelnen Vege ta t ionspunkt  vor  der 
Bes t rah lung  zugehSrigen Initialen. x = Uberlebenswahrscheinl iehkei t  der Einzclinitiale, 
k = Wahrscheinlichkeit ,  dass in einer Init iale e i n c Mutat ion auftr i t t ,  g = Wahrseheinlich- 
keit, dass in einer mut ie r ten  Init iale eine z w e i t e, q = Wahrscheinlichkeit ,  class in eincr in 
zwei Fak to ren  mut ie r ten  Initiale eine d r i t t e, p = Wahrscheinlichkeit ,  dass in einer in drei Fak-  
toren mut ie r t en  InitiMe eine v i e r t e Mutat ion auftr i t t .  Die angegebenen tt/~ufigkeiten beziehen 
sich auf  eine Gesamthei t  yon  2 000 iiberlebenden Pflanzen rsp. 10 000 iiberlebenden Sprossen 
(s. S. 178). Die Gesamtzahl  der im GAcLschen Versuch ausgewerteten Einze lnachkommenschaf-  
ten  be t rug  12 259. Aus  Griinden einer besseren VergleichsmSglichkeit sind alle Da t en  auf  eine 
Gesamth/iufigkeit  von 10 000 Einze lnachkommenschaf ten  umgerechnet .*  

Muta-  
t ionen j e 
Svr~ 

P1 

X 

Beobachte t  Theoret isch errechnet  
in 0/000. 

GAUL (1959) a ~ Zahl der InitiMzellen 

a ~  1 2 4 8 20 

9589,7 
400,5 

9,0 
0,8 

9589,6 
393,6 

16,2 
0,7 

0,46900 

0,04104 

9589,7 
393,8 

15,8 
0,6 

0,27130 

0,03564 

9589,3 
394,2 

15,8 
0,6 

0,14637 

0,03314 

9590,6 
393,0 

15,7 
0,6 

0,07606 

0,03182 

9590,2 
393,4 

15,8 
0,6 

0,03116 

0,03113 

* Die Berechnungen wurden  im In s t i t u t  far  Ins t rumente l le  Mathemat ik  der Universi t / i t  Bonn 
(Director Professor  Dr. U.'qGE~) a m  E R  56 durchgeftihrt ,  l~as l%echenprogramm schrieb Her r  
Dr.  MEISEL. 

yon denen t in je einem, s dieser t Initialen in je zwei, u dioser s Initialen in je 
drei und sehliesslieh v dieser u InitiMen in je vier Faktoren mutiert  sind: 

=_ r t U P, (r, t, s, u, v) N* /a'~ (t) (s) (S) (v) ( x ' k ~ ' g ' q ' p ) ' ' [ x e  \r] "k 'g'q( l--P)]~-" 
�9 [ x .  k .  g ( 1  - -  q ) ] ~ - ~ .  I x .  k ( 1  - -  g ) ] t - , .  

�9 [ x ( 1  - -  k ) ]  r - t  . (1  - -  x )  a -r  ( 3 )  

mit 0 _ < v _ < u _ < s _ < t _ < r ~ < a  u n d r ~ >  1. 

d) Die Aussage des Modells. Setzen wit in Gleichung (3) ffir die GrSssen 
r, t, s, u und v Zahlenwerte ein, so erhMten wir Erwartungswerte ffir die Zahl 
der nicht fiberlebenden sowie der tiberlebenden Pflanzen mit bis zu 4 Muta- 
tionen je Initialfeld bzw. Einzelvegetationspunkt (s. WEILI~G 1963). Diese 
Erwartungswerte h/~ngen yon den folgenden se,chs unbekannten Parametern ab: 

a, x, k, g, q, p .  

Eine eindeutige L6sung der resultierenden Gleichungen ist leider nieht m6glieh, 
da die Zahl der Parameter stets um 1 grSsser ist als die Zahl der verffigbaren 
Gleichungen. 

Somit ist es lediglich fiber zus~tzliche Annahmen oder auf  dem Wege der 
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Tabelle 2. 

Vergleich der yon GAUL (1959) beobachteten sowie fiir a ~ 4 u n d c  ~ 0,22 errechneten I-I~ufig- 
keitsverteilung der Mutationen. Als ,,wahre I-I~ufigkeit" sind Werte angegeben, die ohne Be- 
riicksichtigung einer Selektionswirkung, als ,,beobachtete i~uf igkei t"  Verteflungen, die mit  
Beriicksichtigung einer Selektionswirkung gewonnen wurden. Die Gr5sse der Selbstungsnach- 
kommenschaften der bestrahlten Pflanzen ist dabei einheitlich mit n = 10 Individuen angenom- 
men worden. Die angegebenen H&ufigkeiten sind jeweils auf eine Gesamtzahl yon 10 000 Einzel- 
nachkommenschaften bezogen. Die Gesamtzahl der Einzelnachkommenschaften betrug bei 
GAUL 15 398. 

Po 
P1 1' 2 
Ps 

X 
k 
g 
q 
P 

Beobachtet 
in 0/000. 

GAUL (1959) 

9395,4 
597,5 

7,1 

9394,1 
569,3 

34,4 
2,1 

I 0,06024 

0,05561 

Errechnet 
,,wahre" , ,beobachtete" 

I-I~ufigkeiten 

9394,1 
598,7 

7,2 

0,06024 
0,05561 
0,00695 
0,00077 
0,00000 

9395,4 
568,7 

32,5 
3,4 

0,06024 

0,06455 

9396,5 
597,6 

5,8 
0,1 

0,06024 
0,06495 

0,00812 

Simulation m6glich, tiber die mSgliche H/~ufigkeitsverteilung der Mutationen 
Aufschluss zu gewinnen. Es 1/~sst 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 H~ufig- 
keitsverteilung der Mutationen austibt. (S. Tab. 1 und WEILING 1962). Ledig- 
lich die r der Einzelinitiale/~ndert sich erheblich, 
w/~hrend dies bei dell GrSssen k, g, q und p kaum noch der Fall ist, sobald 
die Zahl der Initialen je Initialfeld merklich tiber 4 steigt. Wir werden bei 
den weiteren Untersuchungen daher yon der botanisch sehr wahrscheinlichen 
Annahme ausgehen, dass a ~ 4 sei. 

e) Berticksichtigung der Selektion. Bei den bisherigen ErSrterungen wurde 
die Tatsache nicht berticksichtigt, dass den nach einer Bestrahlung beobach- 
teten Mutationsh/~ufigkeiten eine gewisse Selektionswirkung zugrunde liegt. 
Sie beruht darin, dass mutierte Sprosse lediglich erkannt werden k6nnen, wenn 
in ihren Selbstungsnachkommenschaften Mutanten auftreten. Dies, und damit 
auch die Zahl der erkannten ~uta t ionen h/~ngt jedoch yon der GrSsse der 
jeweils verftigbaren Nachkommenschaft ab. 

Der Einfluss der Selektion 1/~sst sich rechnerisch relativ leicht bertieksich- 
tigen (s. WEILI~G 1963). Nehmen wir etwa ftir alle Einzelnachkommenschaften 
einheitlich n ~ 10 Individuen an, so ergeben sich die in Tabelle 2 ftir die 
tJberlebensrate 22,0 % dargestellten "VerhMtnisse. Wie in Tabelle 1, so werden 
aueh bier nicht die yon GAUL (1959) unmittelbar beobaehteten, sondern aus 
Grtinden 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 
yon GAUL (1959) auf Grund experimenteller Untersuchungen mitgeteilten 
H~ufigkeitsverteilungen.zeigt fiir k ~ g ~- q ~-- p keine so gute (~bereinstim- 
mung, wie dies bei der Uberlebensrate 46.9 % der Fall war. Die ~bereinstim- 
mung wird jedoch optimal, wenn die Wahrscheinlichkeit des Auftretens yon 
zwei und mehr Mutationen je Initialzelle entsprechend geringer angesetzt wird. 
Sowohl mit wie ohne Berticksichtigung der Selektionswirkung li~sst sich auf 
diese Weise optimale Ubereinstimmung zwischen den yon GAUL (1959) beobach- 
teten mit den theoretisch ermittelten Werten erzielen. 

2. Die Spaltungsverh~ltnisse 
Die modellm~ssige Berechnung der Sp~ltungsverh~tltnisse hat neben der 

Selektion einmal die Tatsache zu berticksichtigen, dass ein gewisser Tell der 
aus bestrahlten Samen herangewachsenen rflanzen ,,Chim~ren" 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 "Verh~ltnis 3 : 1 ,  sondern in einem ftir 
jede Mutation charakteristisehen Yerh/~ltnis spalten. Als durchschnittliches 
SpaRungsverh~ltnis hat  sich sowohl bei Untersuchungen yon MoIt und SMIT~ 
(1951) wie yon GOTTSCHALK (S. WEILING und GOTTSCHALK 1961) ein Verh/~lt- 
nis yon etwa 4 : 1 erwiesen. 

Die Spaltungsverhi~ltnisse einer grSsseren Anzahl von X2-Nachkommen- 
sehaften lassen sich einmal dadurch eharakterisieren, dass man den durch- 
schnittlichen Anteil der Mutanten an der Gesamtzahl der X2-Nachkommen 
angibt, wobei die Zahl der Pflanzen je X2-Nachkommenschaft zweckm/~ssiger- 
weise gleich gross gehalten wird. Entspricht dieser Anteil bei gleichzeitiger 
Berticksichtigung von Selektion und Rezessivendefizit den "VerhMtnissen einer 
Monohybridspaltung, so geht daraus hervor, dass die sporogene Masse im 
Durchschnitt  aller beteiligten X2-Pflanzen einheitlich mutiert  war. Ist  der in 
der X 2 aufgefundene Anteil der Mutanten unter Beriicksichtigung der ange- 
gebenen Bedingungen jedoch geringer, so muss es sich bei einem Teil der 
X2-Pflanzen um Chim~iren gehandelt haben. 

Sind die einzelnen X2-Nachkommenschaften hinreichend gross und ist das 
fiir die jeweilige Mutante charakteristische Spaltungsverh/~ltnis bekannt  -- ein 
Fall der allerdings nicht sehr h~ufig vorkommen diirfte -- so kann auch das 
Verh~ltnis der Chim/~ren zu den Nicht-Chim/~ren, d. h. das "Verh~tltnis der in 
der X 2 eine echte monohybride Spaltung zu den eine derartige Spaltung nicht 
aufweisenden Nachkommenschaften zur Charakterisierung der Spaltungs- 
verh/~ltnisse dienen. 

GAUL (1959) seh~tzt den durehschnittliehen Mutantenanteil seiner X2-Pflan- 
zen in einem Falle (46-9 % ~berlebensrate) auf 15.5 %, im zweiten Falle 
(22,0 % l~berlebensrate) auf etwa 20 %. Auch von diesen Daten kann gesagt 
werden, dass sie in recht guter l~bereinstimmung mit unserem Modell angese- 
hen werden kSnnen (W]~ILII~G 1964). 

Vorarbeiten fiir ein Erbsen-Modell 

Eine l~bertragung des ftir die Einzel/~hrennachkommenschaften der Gerste 
mit guter ~bereinstimmung verwendeten Modells auf die Verh/~ltnisse, wie sie 
yon GOTTSCHALK (1964) bei der Erbse ermittelt  wurden, ist nicht mSglich. So- 
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T. abelle 3. 

lcI~ufigkeitsvertei lung der  M u t a t i o n e n  bei Weizen ,  Gers te  u n d  Erbse  
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Ar t  Weizen  Gers te  Erbse  

Autor M,~CKEY 1954 GAvL 1959 GOTTSCa~ALK 1964 

B e h a n d l u n g  R 6 n t g e n -  u, N e u t r o n e n s t r .  R 5 n t g e n s t r a h l e n  R S n t g e n s t r a h l e n  

~berlebensrate ? 22,0 ~o 26,0 ~ 

3599 
602 

39 
1 

14 467 
92O 

11 

? 
78 
69 
27 
11 
11 

1 
1 

S u m m e  4241 15 398 198 

wohl die tts der Mutationen (Tabelle 3), wie der in der X 2 
beobachtete durchschnittliche Mutantenanteil  (10.53 ~o mit den Grenzen 8.65 
und 12.4 • fiir P ~ 0.05, WEILING U. GOTTSCHALK 1961) weichen von den bei 
der Gerste beobachteten Verhi~ltnissen erheblich ab. Auch der an Hand  einer 
Stichprobe von 2S Spaltungsverhi~ltnissen bei X,-Nachkommenschaften mit 
mehr als 20 Individuen ermittelte Anteil yon 4 Nachkommensehaften, die 
augenscheinlich von Xe-Pfianzen mit einheitlich mutierter sporogener Masse 
abstammen (s. WEILING U. GOTTSCHALK 1961), weist in diese Richtung. 

Tabelle 3 zeigt, dass dig H~ufigkeitsverteilungen der Mutationen bei Weizen 
und Gerste einander zwar nicht exakt, jedoch in Anbetracht des Umstandes  
in etwa entsprechen, dass die (:Tberlebensrate der bestrahlten Weizenpflanzen 
nicht bekannt und iiberdies dig Art der Bestrahlung nicht einheitlich ist. We- 
sentlich weicht d.~gegen die H/~ufigkeitsverteilung bei der Erbse ab. 

Die Tatsache, dass hier etwa 60 ~ aller mutierten X2-Nachkommenschaften 
zwei und mehr Mutationen aufweisen (beim Weizen sind es im aufgefiihrten 
Beispiel etwa 6 ~ , bei der Gerste nur etwa 1 ~ l~sst sich auf keinen Fall aus- 
sehliesslich durch Mutationen erkl~ren, die in den Initialzellen des Haupt-  
vegetationspunktes abgelaufen sind. Zwar sind, wit  bereits friiher vermerkt, 
im ruhenden Erbsenkeim bereits 6 Prim~trblhttchen und in den Aehseln der 
4 basalen Blattanlagen Knospen oder deren Anlagen sichtbar (Literatur s. bei 
WEILING U. GOTTSCHALK 1961). 

Die Infloreszenzen stammen ohne Zweifel yon spater entwickelten Seiten- 
sprossen ab, deren Anlagen mit grosser Wahrseheinlichkeit ganz oder wenig- 
stens zum Teil auf  Deszendenten jener Zellen zurtickgehen, die zur Zeit der 
Bestrahlung das Initialfeld des Hauptvegetat ionspunktes bfldeten. 

Als Quelle zusi~tzlicher Mutationen ist die MSglichkeit zu beriicksichtigen, 
dass mutierte Zelldeszendenten etwa der L I im Verlauf der ontogenetischen 
Entwicklung in die L I I  eintreten kSnnen. Dass bei der Erbse in der L I ge- 
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legentlich perikline Teilungen auftreten, ist yon REEVE (1948 a u. b) sowie 
SENGHAS (1957a U. b) bei histogenetischen Untersuchungen beobachtet  
worden. 

Diese Gesichtspunkte erfordern ein g/~nzlich neues Model1, das im wesent- 
lichen dadurch charakterisiert sein dfirfte, dass die Infloreszenzen sich onto- 
genetisch yon Deszendenten des Hauptvegetat ionspunktes ablei~en, die jedoch 
im Verlauf der ontogenetischen Entwicklung zum Tell durch (mutierte und 
nicht mutierte) AbkSmmlinge der L I (oder auch der L III)  ersetzt worden 
sind. Da meine diesbezfiglichen Untersuchungen noch nicht zum Abschluss 
gefiihl~ werden konnten, muss auf eine eingehende Darstellung der ihr zu- 
grunde liegenden Modellvorstellungen vorl/iufig verzichtet werden. 

Sehluss 

Aufgabe der Biometrie ist es u. a., quantitative Theorien und damit auch 
Modelle yon Lebenserscheinungen herzustellen. W/~hrend Modelluntersuchun- 
gen in der anorganischen Welt, insbesondere in der Physik im Verlauf der 
letzten 100 Jahre die Quelle zahlreicher neuer Erkenntnisse gewesen sind, ist 
diese Arbeitsweise in der organischen W e l t  und insbesondere im Ablauf des 
Lebensgeschehens selbst bislang wenig gepflegt worden. Nicht biometrisch 
versierten Biologen ist diese Verfahrensweise allerdings leicht suspekt, weft 
ihnen die Konstruktion eines Modells yon Lebenserscheinungen allzuleicht als 
ein Hirngespinst erscheint, dem sie in Anbetracht  der nun einmal notwen- 
digen Abstraktionen keine Verbindung zur realen Welt zuerkennen k6nnen. 
Dies ist jedoeh nicht der Fall. Der BiometrJker will mit Modellvorstellungen 
nicht das Leben als solches, sondern stets nur gewisse Erseheinungen im Le- 
bensgeschehen zu erkl~ren 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 M6glichkeit, ein bestimmtes Gesche- 
hen besser zu verstehen und bleibt sich dabei stets der Tatsache bewusst, dass 
ein zutreffendes Modell unter Umst/tnden nut  eine yon mehreren m6glichen 
Beschreibungsweisen darstellt. 

Literatur  

:BART~.LS, F.  : Zur  E n t w i e k l u n g  der  Ke i mpf l anze  yon  Epi lob ium hirsutum.  I I .  Die in,  Vege ta t ions -  
p u n k t  w/ ihrend e ines  P l a s t o c h r o n s  ab l~ufenden  Zel l te i lungen.  --  F lora  149 : 206- -224 ,  1960. 

BAUR, E. :  ] )as  W e s e n  u n d  die Erbl ichkei tsverh/~l tn isse  der  , ,Var ie ta tes  a l b o m a r g i n a t a ~  h o r t . "  
y o n  Pelargonium zonale. Z. ind.  A b s t a m r n .  Vererb . lehre  1 : 330- -351 ,  1909. 

BEI~CANN, F. :  ~ b e r  h i s togene t i sch  beding~e A n o m a l i e n  bei  der  gene ra t iven  A u f s p a l t u n g  perikli-  
na le r  Chim/iren.  --  Wiss .  Z. P/ idag.  I-Iochsch. P o t s d a m ,  Ma th . -na t .  Re ihe  7 : 87 - -94 ,  1962. 

BERGA~N, F.  U. L.  BERGANN: U b e r  exper imen te l l  ausge l6s te  vege t a t i ve  S p a l t u n g e n  u n d  Uml~-  
g e r u n g e n  an  chim/ i r i schen Klonen ,  zugleich als  Beispiel  erfolgreicher  S taudenaus lese .  I. Pe- 
largonium zonale AIT. , ,Madame Sa]leron".  --  ] )er  Zfichter  29 : 361- -374 ,  1959. 

BLAKESLEE, A. F .  a n d  A. AVERY: Ut i l i za t ion  of  i nduced  pericl inal  ch imeras  in d e t e r m i n g  t he  
cons t i t u t i on  o f  o rgans  a n d  the i r  origin f r o m  t h e  th ree  ge rms  layers  in Datura.  -- Science 
91 : 423, 1940. 

CORRENS, C. : V e r e r b u n g s v e r s u c h e  m i t  bl~ss (gelb) grf inen u n d  bun tb l / i t t r i gen  S ippen  bei  Mira-  
bdis  ja lapa,  Urtica pi lul i fera u n d  L u n a r i a  annua .  - -  Z. i nduk t .  A b s t a m m .  Vererb.  Lehre  
1 : 2 9 1 - - 3 2 9 ,  1909. 

DERMEN, H. :  Pericl inal  e y t o c h i m e r a s  a n d  h is togenes is  in c ranber ry .  --  Amer .  J .  Bot .  34 : 3 2 -  43, 
1947. 



R ( ) N T G E N S T R A H L E N - M U T I E R T E N  P F L A N Z E N  185 

GAUL, I~. : Zur Frage der ontogenctischen El iminat ion  mut ie r te r  Zellen naeh R6ntgenbes t rah lung  
yon Samen. -- Naturwiss .  44 : 566, 1957. 

GAUL, H.:  Uber  die Chim~renbildung in Gerstenpflanzen nach  R6ntgenbes t rah lung  yon Samen. -- 
Flora  147 : 207--241, 1959. 

GAUL, lcI.: Studies on diplontic selection after  X-i r radia t ion of barley seeds. Effects of ionizing 
radiat ions  on seeds. -- In te rn .  Atomic Energy  Agency,  Vienna, 117--138, 1961. 

GAUL, •.: Muta t ionen  in der Pflanzenztichtung. -- Pflanzenziichtung 51) : 194--307, 1963. 
GOTTSCHALK, W.: Die Wi rkung  mut ie r te r  Gone auf  die Morphologie und  Funk t ion  pflanzlieher 

0 rgane .  -- Botanische Studien, Hef t  14, 359 S., V E B  Fischer,  J ena  1964. 
:HAGE~tA~rN, R.:  Plasmat ische Vererbung.  In :  I-I. STUBBE (Herausg.):  Genetik. Grundlagcn,  

Ergebnisse und  Probleme in Einzeldarstel lungen.  -- Bei t rag 4, 270 S., V E B  Fischer,  J e n a  
1964. 

HILL, H.  D. and W. M. MYERS: Isolat ion of diploid and tetraploid clones f rom mixoploid p lan ts  
of ryegrass  (Lol ium perenne L.), produced by  t r ea tmen t  of germinat ing seeds wi th  colchieine. -- 
J .  Herod. 35 : 359--361, 1944. 

MACI~Er, J .  : Neu t ro n  and X - r a y  exper iments  in whea t  and a revision of the speltoid p r o b l e m . - -  
Hered i tas  (Lund)  411 : 65 -- 180, 1954. 

MICHAELIS, P.: Genetische, entwicklungsgeschichtl iche und  zytologische Un te r suchungon  zur  
P lasmavere rbung .  2. ~lber zufallsgem/~sse und  einseitige Ver te ihmg plasmat ischer  Erb t r~ger  
w~hrend der Zellteilungen, zugleich ein Beitrag zur Analyse intraindividueller  Scheckungs- 
muster .  --  F lora  151 : 162--201, 1961. 

iVlo~, C. C. and  L. SMITH: An analysis  of seedling m u t a n t s  (spontaneous,  atomic b o m b  radia t ion 
and X-ray- induced)  in barley and d u r u m  wheat .  -- Genetics 36 : 629--640, 1951. 

REEVE, R. M.: The "Tunica-Corpus"  concept  and  development  of shoot apices in certain dicoty- 
ledons. -- Amer.  J .  Bet.  35 : 65--75,  1948a. 

REEVE, n .  •.1 Late  embryogeny  and  histogenesis in Pisum.  -- Amer. ft. Bet.  35 : 591--602, 
1948b. 

I{ENNER, O.: Zur  Kenn tn i s  der n ieh tmendelnden Bunthe i t  der Laubbla t tcr .  --  F lora  130 : 218 
bis 290, 1936. 

SAGAWA, Y. and  G. A. L. MEtILQUIST: The mechan i sm responsible for some X-ray  induced 
changes in flower color of the carnat ion,  Dianthus  c a r y o p h y l l u s . -  Amer. J .  Bet.  44 : 397 --403, 
1957. 

SATINA, S. : Periclinal chimeras in Datura in relat ion to development  and s t ruc ture  (A) of the 
style and  s t igma (B) of calyx and corrolla. -- Amer.  J .  Bet.  31 : 493--502, 1944. 

SATINA, S.: Periclinal chimeras in Datura in relat ion to the  development  and s t ruc ture  of the 
ovule. --  Azner. J .  Bet.  32 : 72--81, 1945. 

SATINA, S., A. F. BLAKESLEE and A. G. AVERY: Demons t r a t ion  of the  three germs layers in the 
shoot  apex of Datura  by means  of induced polyploidy in periclinal chimeras. -- Amer.  J .  Bet .  
27 : 895--905, 1940. 

SAWYER, M.: A colchicine-induced chimera in a Datura-hybr id ,  2 n for one species and 4 n for 
another.  --  Amer.  J .  Bet. 36 : 802, 1949. 

SCHMID'r. A.: t I istologisehe Studien au phane rogamen  Vegeta t ionspunkten.  -- Bet.  Arch. 
B : 345--404, 1924. 

SCH~rABEL, V.: Der  Bau  der Sprossvegeta t ionspunkte  yon  Honckenya  peploides, Si lene mari t ima,  
Dian thus  caryophyllus und  Clematis paniculata.  -- Bet. Arch. 42 : 461--502, 1941. 

SENGH~S, K.:  Histogenet isehc Studien an  Sprossvege ta t ionspunkten  dicotyler Pfianzen. I .  Bau  
und  Histogenese des Spross-Scheitelmeristems einiger Cruciferen. -- Beitr. Biol. Pfl. 33 : 85 
bis 113, 1957a. 

SENOItAS, K.:  Histogenetisehe Studien an  Sprossvege ta t ionspunkten  dicotyler Pflanzen. I I .  
Gestal t  und  Archi tektonik  des ruhenden,  embryona len  Vegetat ionspunktes .  -- Beitr.  Biol. 
Pfl. 33 : 325--370, 1957b. 

WEILISrO, F. : Liisst sich die Zahl der Initialzellen der embryona len  Sprossanlage hSherer Pflan- 
zcn mit  Hflfe yon  R 6 n t g e n m u t a n t e n  ermi t te ln?  -- Ber. dtsch, bet .  Ges. 75 : 211--217, 1962. 

WEILING, F. " Die Hi~ufigkeit der naeh R6ntgenbes t rah lung  yon  Samen auf t re tenden  Mutat ionen 
und  ihre Abh/~ngigkeit yon  der Anzahl  der Initialzellen des Sprosses. -- Biometr .  Ztschr.  
5 : 145--172, 1963, 

WEILISrO, F.:  Weitere Unte r suchungen  an  Pfianzenmodellen zur Erkl~rung der naeh  R5ntgen-  
bes t rah lung  yon  Samen beobachte ten  Erschelnungen.  I .  Die El iminat ion yon  L I I - In i t i a l en  
durch  Deszendenten  der L I-Initialfolder.  -- Biometr .  Ztsehr.  (Zura Druek  eingereicht.) 1964 

WEILING, F. 11114 W. GOTTSCHALK I Die genetische Kons t i tu t ion  der XvPf lanzen  naeh  RSnt -  
genbes t rah lung  ruhender  Samen. -- Biol. Zbl. B11 : 579--612, 1961. 



186 F. WEILING 

F. W~ILI~O, ~s t av  zam6d61sk6 botaniky university Bonn: Modelov6 v~zkumy na rostlln6eh, 
mutovan~eh Roenteenov~m z~i~enim. - -  Biol. Plant. 8 : 175--186, 1966. 

Modeler6 zaehyeeni rfistov~ch pom~rd u vy~ieh  rostlin p~edpoklAdA mob.nest ozna6on[ ev16ho 
pIetiva odvozon6ho z jedn6 urSit6 bufiky. Za taker6 ozna6eni lze pova~.ovat napL ,,odmiw 
(Entmischung) heterogennlch plastidf~ z jedn6 bufiky, polyploidizaci jednofliv~ch bun6k a z nieh' 
odvozen~ch pletiv, stein6 jako indukcl mutaci napL pomoel Roentgenova z~oni.  Jestli~.e v po- 
sledn6 uveden6m p~ipad6 mutuje, ~ekn~me, jedna inici~la L II,  pak vykazujv urSitA 6$st 
sporogennich pletiv tut6~, mutaei. Za p~edpakladu, ~,e neprobihA eliminace bun~k, odpovld~ taro 
6~st v prdm6ru pom6ru mutovan6 inicis L II  k po6tu zbyl:~ch inici~l L II,  uplatfiujicleh se na 
dal~im v:~voji. Model, odvozen:~ z t6to skute6nosti a z dal~ieh p~edpoklad5, uveden~ch v toxtu 
t6to prs podAvA p~edev~im informaci o o6ekAvan6 6etnosti mutaei a ~t6pn:~eh pom6rech 
v samospr~en6m potomstvu mutovan~eh rostlin. 

Zo srovnAni so zjiw daty vypl:~vA, ~e pro vyjAd~eni t6ehto pom6rfl u odno~.i jeSmene 
vysta61 relativn6 jednoduch:~ model. Jeho zs je p~odpoklad, ~o iniciAly p~e~ivaji jedna 
na druh6 stoehasticky nozs a nAhodn6, a zArove6 ns mutuji. PHtom neni nutno 
u zkouman:~ch postrannich odno~i uva~ovat eliminaei pflvodnich inieiA1. 

U hrachu jsou tyto pom6ry komplikovan6j~i jak vo vztahu k rozd61enl 6etnosti mutael, tak 
ve vztahu k ~t6pnffm pom6rdm. Dosud je znAme pouze obecn6 pro eel6 rostliny tohoto druhu, 
nikoliv v~ak pro jednotlivA kv6tenstvi. K jejich objasn6nl je t~eba p~edpoklAdat, ~.e b6hem rflstu 
probih~ na ur6it:~eh mistech eliminace jodnotliv~ch bun6k, zodpov6dn~ch za tvorbu sporo- 
germich pletiv. V:~zkum na tomto modelu neni v~ak dosud ukon6en. 

(I). BAfiaHHr, I/IHcTIITyT ce:mcKoxoa~ficTReHHofi 5oTan~g~ y~HBepcgTeTa B BOHH: Mo- 
~e~bnble ncc~e~oaaHn~ Ha pacTeHnflx MyTHpOBaHHbIX BCJIC~(~TBHe Boa~cH~TBHH peHTrenoB- 
cm~x ayqefi. - -  Biol. P lan t .  8 : 175--486, i966. 

IIpe~uocuaRofi MoJ~e~buofi o6paSoTKU pOCTOBUX OTUOmeH14fi y ~ucmux pacTeHUfi HB 
:I~IeTC~t BO3MOg'~14OCTh OTMeTKII Bce~ TI~aIt14 Bt,IBe~euHoI] I43 O)IHOfi e~I~IHCTBeH140~ HTIeTRH 
Ta~off noMeT~Ofi ~a0~140 cqI~[WaWb Ha IIp. ((OTMemeHI~e)) (Entmischung)  reTepore14~x nJiacw~I 
H3 o~:Hoff RJIeTHH, llOJI1411JI0142~l~t3aIIHtO OTXe.rlbHI, IX tr 14 143 ttI4X BO31414I~IIII~X wHa14(~ t 
paBHo ~ai~ 14 m~ytt14poBa14~te MyTatt~ nai~p14Mep penwre140nc~14M na:~y,~e~eM. E c : ~  
B nocae;IHeM 14a np14ne;~eH14tax c~yqaee Myw~pyew ~ianp14Mep 14HVt~wa~IbHa~ ~:~eT~a L lI 
To y onpe~Ie:~e14Hofi qacw14 c n o p o r e H ~ X  TKaHefi 06Hapy~14~aeTcg Ta ~ e  My~ar~14~. I Ipn 
ycalOBn14, "ITO me IIpoIICXO)~IIT gci~a~oqeH14e I~ew01~ OT~[ qaCTb COOTBeTCTBNeT B cpe~IneM 
OTHOIl~en~4tO MyT14poBaHHO~ VIHIII~HaJII~HOI~I I<JIeTI~H L lI ~ "~c~y OCTaBBH4XC~ 1414]~III~IaJIb14blx 
l~.;IewoK L II y~acTsymm14x ~ ~aa~HefimeM paa~T~14. Mo~e:~ ~e~e~14aH 14a aToro q~a~Ta 
H ~3 ; Ia~Hefimgx yc:mm~fi, npnseZ[eH14~x ~ ~taHuofi pa50Te ~aeT ~n~opMatt~14 npenc;~e 
Bcel'o 06 o~II~aeMol~ tIaCTOTe MyTa]/~fi H o60THOI14eH14tlX pacmenaen~H n CaMOOImI~mHHO~ 
HOTOMCTBe Myw14poBaBlnI4x pacweHnfi. 

]/13 cpaBHeHH~ c yCTaHOBJIeHHhIMH ,~aIIHMMI4 cae,~yeT, ~ITO ,[[3"I~1 BI,Ipa;~<CHH~I 3T14X OTHOme- 
H.ft y 6OI(OBIaIX OT14pi,lC~OB flqMe14~ ~O('TaTOqHO OTIIOC14T(2JIbHO npocwo~I Mo2~eJIH. OCHOBO ~I 
:~TOfI MO~eaI4 ~iBJ~geTCH l]pe,~rtociaJIi<a o TOM, qTO It14141.(HaJIbHlJ(~ HJIeTI{H IlCp~H(t~BaIOT O,~Ha 
OT ~pyrof~ CTOXaCTtIqCCI(H HC3aB~ICIIMO 14 cayuafi140 a wai~;4~e 14 c:~y,~afino MyW14py~Ow. IIp14TO~ 
He Hy~-glIO y 14cc:~e2[yeMhIX 50140B~x OTHpLIcHOB Ilpli14HMaTb BO B1414MaH14e uc~:amqenne 
14CXO,~HhlX 14H/dIlHa.TIla14b,IX K,'IeTOtr 


