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6. Ernst Kuster: Uber Mosaikpamschierung und ver-

gleichbare Erscheinungen.

(Eingegangea am 15. Februar 1918.)

Mosaikartige Felderung macht sich auf Pflanzenorganen der

verschiedensten Art und durch verschiedenartige Differenzierungen

bemerkbar. Die bekanntesten Falle sind diejenigen, in welchen

normal ergriinte Felder mit weiBen oder gelblichen Arealen wechseln,

derart, daB die Oberflache eines Organs — in erster Linie kommen
Blattspreiten in Betracht — wie aus Mosaikstiicken., zusammen-

gesetzt erscheint, deren GroBe und deren Form von der morpho-

logischen Gliederung des gefelderten Organs unabhangig sind.

Bei „buntblattrigen" Pflanzen, deren Zeichnung der hier gegebenen

Schilderung entsprieht, liegt „marmorierte Panaschierurg" vor,

wenn die einzelnen Felder noch ansehnliche GroBe — mehrere mm
oder cm Durchmesser — aufweisen; sind die einzelnen Felder

sehr klein, so daB das panaschierfce Blatt griin-weiB gesprenkelt

erscheint, so liegt „pulverulente Panaschierung" vor. Selbstver-

standlicb sind diese und jene Form der Panaschierung nicht scharf

gegeneinander abzugrenzen 1
).

Dieselbe Zeichnungsweise wie an Slattern tritt auch an

vielen Friichten auf.

Ein Mosaik, dessen Felder sich nicht durch Reichtum an

Chlorophyll und Mangel an diesem, sondern durch Auftreten und

Fehlen des Zellsaftanthocyans unterscheiden, tritt auf den Blattern

des als Zierpflanze gern kultivierten formenreichen Cdms hybridus

hort. auf2). Je nach der Gr5Be der scharf gegeneinander abge-

setzten, oft bemerkenswert gradlinig begrenzten Felder kann man

auch* hier zwischen Marmorierung und pulverulenter Zeichnung

unterscheiden.

1) KUSTER, Pathol. Pflaazenanatomie. 1916. 2. Aufl., p. 14: ff.

2) KUSTER, Die Verteilung des Anthocyans bei CWeus-Spielarten. (Flora

9171, Bd. 110, p. 1.)
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tfber Mosaikpanaschierung und vergleichbare Erscheinungen. 55

Sowohl die Panaschierung, wie die Anthocyanzeichnung treten

nicht nur im Mosaiktyp, sondern — wohl noch haufiger als in

diesem — in sektorialer Verteilung am Pflanzenkorper auf. An-

thocyansektoren neben farblosen findet man bei Bliiten und Bliiten-

standen (Compositae) bekanntermaBen sehr offc, wahrend marmo-

rierte Anthocyanzeichnung auf Bliiten ein seltenes Phanomen ist

(Beobachtungen an einer — vermutlich heterozygotischen —
Hesperis matronalis). Analoga zu der Anthocyanmarmorierung der

Blatter verschiedener Art durfen wir vielleicht in den mit Antho
cvankornern oder Gruppen von solchen ausgestatteten Maiskolben 1

),

in anthocyangescheckten Endospermen'-) u. a. sehen.

Mosaikfelderung wird dann am leichtesten wahrgenommen
werden, wenn benachbarte JTelder durch so auffallende Merkmale

wie die Farbung sie abgiebt, sich von einander unterscheiden.

Auf eine Felderung ganz anderer Art hat WINKLER3
) unlangst

aufmerksam gemacht. —
Die Form der Mosaikfelder, ihre scharfe Umgrenzung und

oft auch die Anordnuug der ein Mosaikfeld aufbauenden gleich-

artigen Zellen fiihren zu der Vermutung, daB die aus gleichartigen

Zellen gebildeten Gruppen Abkommlinge einer Mutterzelle (oder

mehrerer nebeneinander liegender Zellen) sind: verschiedenartig

ausgebildete Nachbarfelder stellen demnach die Deszendenz von

zwei in irgend welchem Sinn verschiedenartig veranlagten Schwester-

zellen dar. Ist diese Annahme zutreffend, so wird die andere

notwendig: daB namlicb bei einer bestimmten Zellenteilung, von

der wir zuniichst nur wissen, daB sie der Anlage differenter Ge-

webefelder vorausgeht, eine Mutterzelle in zwei ungleichartig be-

gabte Tochterzellen zerlegt wird. Ahnliche Betrachtungen hat BAUR 4

)

iiber die Entwicklungsgeschichte der an einer Antirrhinum-Form

auftretenden roten Sprenkelungen — auch der vegetativen Teile

— angestellt.

WEISMANN rechnet mit der Moglichkeit, daB an den Zellkern

und seine Teile gebundene Anlagen bei der Teilung sich ungleich

1) EMERSON, The inheritance of a recurring somatic variation in varie-

gated ears of maize. (Americ. Natur. 1914. Vol. 48, p. 87; vgl. Ztschr. f. ind.

Abstammungs- u. Vererbungslehre, 1915, Bd. 14, p. 32.)

2) EMERSON, Anomalous endosperm development in Maize and the

problem of bud sports. (Ztschr. f. indukt. Abstammungs- u. Vererbungslehre.

1915, Bd. 14, p. 241.)

3) WINKLER, Ober die experimentelle Erzeugung von Pflanzen mit ab-

weichenden Chromosomenzahlen. (Zeitschr. f. Bot. Bd. 8, 1916, p. 417, 447.)

4) EinfQhrung in die exper. Vererbungslehre. 2. Aufl. Berlin 1914, p. 304.
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56 Ernst Kuster:

auf die beiden Tochterzellen verteilen konnen, und nimmt „z\vei

auBerlich ununterscheidbare Arten von Kernteilung" an: „eine

solche, bei welcher die beiden Tochterkerne gleichartiges Idio-

plasma erhalten, und eine andere, bei der sie verschiedenes Idio-

plasma erhalten, eine Homoiokinesis and eine Heterokinesis, oder

erbgleiche und erbungleiche Teilung. Die erstere wird auf einer

ganz gleichrnaBigen Verteilung der „Anlagen" auf beide Stabchen-

halften beruhen miissen, der somit eine Verdoppelung durch Wachs-

turn vorhergegangen sein wird; bei der letzteren wird dieses

Wachstum mit einer ungleichen Gruppierung der Anlagen ver-

bunden sein 1)". ^Auch bei der Entstehung der uns interessierenden

Mosaikzeichnung sind Teilungen im Spiele, die eine ungleiche

Verteilung der Qualitaten auf die Tochterzellen bewirken. Urn

nichts zu prajudizieren, wollen wir sie als inaquaie Teilungen
bezeichnen.

Von den in den inaqualen Schwesterzellen schlummernden
den „Anlagen" und der Art des Unterschiedes, der bei der

inaqualen Teilung sich zur Geltung bringt, kann man sich ver-

schiedene Vorstellungen machen. Entweder es scheiden bei der

inaqualen Teilung irgendwelche Kern- oder Plasmaanteile aus

dem Besitz einer Zelle aus, welche von dieser nicht regeneriert

werden konnen, so daB bestimrate Gestaltungs- und Differenzierungs-

prozesse, welche als Funktion jener Zellenorgane zu gelten haben,

fur die von ihnen entbloBte Tochterzelle ein fur alle Mai — d. |
fiir sie und ihre ganze Deszendenz und unter alien nur erdenk-

lichen Lebensbedingungen - ausgeschaltet werden; — oder es

bleiben beiden Tochterzellen die gleichen Gestaltungs- und Diffe-

renzierungsmoglichkeiten erhalten, verschieden aber sind ih»'e

Reaktionsfahigkeiten insofern, als die eine der beiden Zellen ein

bestimmtesEntwicklungsschicksai unter andern auBerenEinwirkungen
erfahrt als ihre Schwesterzelle, und unter gleichen Bedingungen
die beiden Zellen ungleich sich verhalten und ungleichartige

Gruppen von Deszendenten liefern. Von den Pflanzenzellen, darf

es ja als erwiesen gelten, daB eine Spezifizitat, wie sie fiir die

verschiedenen Arten tierischer Zellen in Anspruch genommen zu

werden pflegt, ihnen nicht eigen ist: aus Wurzeln konnen SproG-

vegetationspunkte und Achsengewebe hervorgehen, Dermatogen
kann Epidermis-. Grundgewebe- und Leitbundelgewebe bilden, Ge-

fafie konnen sowohl aus den Xylem- als auch — nach Eingriffen

1; Weis.m\\\. {> ,- i ontinuitat des Keimplasmas usw. JeDa lUbh. \k
'•-
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Uber Mosaikpanaschieruog und vergleichbare Erscheinungen. 57

hestimmter Art — aus den Phloemderivaten des Kambiums her-

vorgehen: In denZellen der verschiedenartigstenGewebc schlummern

dieselben Potenzen, und es hangt von den auf die Zflllen wirken-

den Bedingungen ab, welche Entwicklungsmoglichkeit verwirk-

iicht wird.

Die beiden Modi der inaqualen Zellenteilung, zu deren Unter-

scheidung nnsere theoretischen Betrachtungen soeben geiiihrt haben,

•sind von grundsatzlich verschiedener Art — sowohl in ihren mor-

phologischen Yoraussetzungen wie in ihren Folgen fur die Onto-

genie eines Organs oder einer ganzen Pflanze. Der erste Modus
wird, wie bereits vorhin angedeutet wurde, am leichtesten durch

die Annahme einer ungleichen Yerteilung der in der Mutterzelle

vorhandenen geformten Bestandteile zu erklaren sein 1
); beim zweiten

Modus muB es noch fraglich bleiben, ob er in gleichem Sinne er-

klart werden kann und darf; es ware sehr wohl vorstellbar, da6

inaquale Teilungen der zweiten Art auch bei vollkommen gleicher

Yerteilnng der geformten Bestandteile der Mutterzelle zustande

kamen.

Fur die Ontogenie des Organs, in dem sich inaquale Teilungen

vollziehen, ist von gr5Bter Bedeutung der Umstand, daB inaquale

Ttilungen der ersten Kategorie irreversible Yeranderungen der von

ihnen betroffenen Zellengenerationen einleiten, wahrend bei in-

iiqualen Teilungen der zweiten Art die Reversion der Yeranderung

im Bereich des Moglichen liegt, jedenfalls nicht durch den Cha-

rakter der Teilung selbst ausgeschlossen wird: Erst der „Riick-

schlag" gibt den vollgiiltigen Beweis dafiir, daB die inaquale Tei-

lung zur zweiten Kategorie zu stellen war.

Inaquale Teilungen der ersten Art liegen z. B. vor, wenn

bei einer Zellenvermehrung nicht auf alle Tochterzellen ein Chro-

matophor entfallt und neben farbigen Zellen auch Zellenalbinos

entstehen — bei einzelligen Lebewesen sind Teilungen dieser Art

bereits wiederholt in unmittelbarer Beobachtung studiert worden2
).

Auf inaquale Teilungen der zweiten Art durfen wir schlieBen,

wenn z. B. in Bakterienkulturen neue Matanten entstehen und

1) Vgl. z. B. BOVERI, Ergebnisse uber die Konstitution (

ianz des Zellkerns. Jena 1904. BALTZKR, "Ober die Beziehungen zwischen

Chromatin u. der Entwicklung und Vererbungsrichtung bei Ecluno-

enbastarden (Arch. f. Zellforschung 1910, Bd. 5, p. 497).

2) Vgl. z. B. PASCHER, Fusionsplasmodien bei Flagellaten usw. (Arch.

>tistenkde. 1916. Bd. 37, p. 31): betrifft Myxochrysis paradoxa.
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58 Ernst Kuster:

die neuen Formen zur Boickkehr zur Stammform sich befahigt

zeigen 1
).

Bei vielzelligen Lebewesen liegen die Dinge vermutlich nicht

anders als bei Protisten. Die Priifung und Beurteilung des ein-

zelnen Falles machen aber bei ihnen groBe Schwierigkeiten, da

sich die in Vegetationspunkten oder in jugendlichen Organen ab-

spielenden inaqualen Teilungen der uomittelbaren Beobachtung

entziehen. —
Was laBt sich fiber diejenigen inaqualen Teilungen ermitteln,

die den eingangs beschriebenen Mosaikfelderungen zu Grunde

liegen? Wir kehren zur Erorterung der Panaschierungserscheinungen

und der bei Coleus beobachteten Anthocyansprenkelungen zuriick.

In der Epidermis haben wir, wie bekannt, eine Gewebeform

vor uns, deren Zellen bei auBerordentlich zahlreichen Pflanzen

arm an Chlorophyll sind oder von solchem nichts erkennen lassen

;

die zu ihr gehbrigen SchlieBzellen ergriinen aber lebhaft, obwohl

sie unter denselben auBeren Bedingungen sich entwickeln wie ihre

farblosen Nachbarinnen. Es ware recht wohl vorstellbar, dafi auch in

den blassen Anteilen einer panaschierten Pflanze Zellen entstiinden,

die zu normalem Ergriinen befahigt waren — mit andern Worten r

daB an einem Gewachs durch eine oder mehrere inaquale Teilungen

chlorophyllarme Bezirke entstehen und ein Teil der von diesen

sich ableitenden Zellendeszendenz durch „Riickschlag M hinsichtlich.

seines Chromatophorengehalts wieder normal wurde. Beispiele da-

fur, daB Zellen, die auf „physiologischem a Wege chlorophyllfrei

geworden sind, unter dem EinfluB irgendwelcher Faktoren ab-

normer Weise ergriinen, sind uns von Spermatozoen und Pollen-

schlauehen her iiberdies bereits ' bekannt : iiber ergriinende Sper-

matozoon von Oedogonium hat KLEBS2
) Beobachtungen angestellt,

ergriinende Pollenschlauche hat LlDFORSS3
) beschrieben. Leider

1) Beide hier unterschiedene Arten der iniiqnalen Teilung sind dem
ersten der drei von Hacker (Allgem. Vererbungslehre 1911, p. 207) unter-

schiedenen Falle zu subsummieren. Der zweite und dritte Fall seiner Unter-

scheidung kommt nur mittelbar und nur dann fur die Beurteilung der in-

aqualen Teilungen in Betracht, wonn die von HACKE%erwahnten -Entwick-

lungsdifferenzen durch ungleichartige Veranlagung der beiden Schwester-
zellen, aber die bereits bei der inaqualen Teilung entschieden worden ist, be-

dingt sind.

2) Klebs, Bedingungen der Fortpfl. bei einigen Algen und Pilzen.

1896. p. 299.

3) LlDFORSS, Untersuchungen iiber die Reizbewegungen der Pollen-

schlauche. (Zeitschr. f. Bot. 1909. Bd. 1, p. 443, 458 Anm.)
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wissen wir noch nichts iiber die Bedingungen, welche den ge-

nannten Zellenformen die Fahigkeit zum Chlorophyllbilden wieder-

geben.

Bei Untersuchung der panaschierten Pflanzen sind wir auf

die Prtifung der an den Blattern auftretenden Mosaikfelderung

angewiesen und auf das, was sich aus der Verteilung der grunen

und blassen Areale iiber ihre Ontogenie erschlieBen laBt.

Die durch den Krieg geschaffenen Umstande notigen mich,

ausfiihrliche Berichterstattung iiber die hier angeschnittenen Fragen

auf Zeiten zu verschieben, die dem AbschluB der Arbeit und ihrer

Veroffentlichung giinstiger sind als die jetzigen. Ich beschranke

inich zunaehst darauf, einen Fall der Panaschierung anzufiihren,

der durch BAURs grundlegende Untersuchungen besondere Be-

deutung fur die Forschung gewonnen hat, die albomarginaten

Pelargonien 1
). Die ganzen Pflanzen sind, wie BAUR gezeigt hat,

von einer farblosen subepidermalen Gewebelage gleichsam umhullt.

Gleichwohl vermogen audi von dieser sich hier und da normal

ergriinende Zellen abzuleiten: es entstehen dann tiefgrtine, scharf

umgrenzte Partien, in welchen das mit normalem Chlorophyllgehalt

ausgestattete Gewebe unmittelbar an die Epidermis stofit.

Eine betrachtliche Zahl albomarginat-panaschierter Pflanzen

weist denselben Typus auf, wie BAURs Untersuchungsobjekte. In

der Vermutung, daB die an ihnen gefundenen tiefgriinen Partien einer

neuen ina(^ualen Zellenteilung, welche blaBbleibende Zellen von normal

ergriinendentrenat, ihreEntstehungverdanken, bestarkt mich der Urn-

stand, daB audi bei andern panaschierten Pflanzen des gleichen Typus

innerhalb der weiBen Randzont-; einzelne Zellen oder Zellengruppen

verschiedenen Umfanges zum normalen Griin „zuruckkehren"

kGnnen. Uberall sind die grunen Partien von den blassen durch

scharf e Grenzen abgesetzt. Das ist besonders zu betonen, da die

auf den blassen Anteilen panaschierter Pflanzen gelegentlich auf-

tretenden un scharf umgrenzten grunen Felder (manche Spielarten
" des panaschierten Ace r negundo) nichts mit dem Ruckgewinn der

Ergriinungsfahigkeit zu tun haben, vielinehr auf unvollkommenen

Chlorophyllverlust und unvollstandiges Bleichen der blassen Anteile

zuruckzufuhren sind. DaB solches oft eine Folge allzu schwacher
Belichtung ist, wissen die Gartner. —

1) Badr, Das Wesen und die Erblichkeitsverhaltnisse der „varietates

albomarginatae hort." ven Pelargonium eonale (Zeitschr. f. indukt. Abstamm.
u. Vererbungslehre. 1909. Bd. 1, p. 830). Unters. fiber die Vererbung von

Chromatophorenmerkmalen bei Mehmdrium usw. (Ebenda 1910. Bd. 3, p. 81.),
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Die als Ccileus fiybridushorti geziichteten Formen sind die auf

dem Wege mannigfaltiger Kreuzung gewonnenen, von den Abarten

des Qoleus scutellarioides sich ableitenden Mischformen, die sich von

einander besonders auffallig durch die Farbe ihrer vegetativen

Teile unterscheiden. Der Bastardcharakter der Gartenformen legt

den Gedanken nahe, daB die Entstehung der marmorierten und

gesprenkelten Formen usw. auf eine vegetative Aufspaltung der

ira Bastard vereinigten Anlagen zuruckzufiihren sei 1
). Ein von

Veronica longifolia (blau) und V. longifolia alba gewonnener Bastard

spaltet zuweilen vegetativ derart, daB Trauben entstehen, die auf

der ein en Seite weiBe, auf der andern blaue Bltiten entwickeln2
).

Aufspaltungen ahnlicher Art sind auch an den Sprossen vieler

anderer Pflanzen, namentlich oft an Bliiten und Fruchten, beob-

achtet worden3
). Hochst wahrscheinlich k5nnen ebenso gut wie

die an genanntem Beispiel und vielen ahnlichen beobacliteten

sektorialen Differenzierungen auch marmorierte Mischungsbilder

auf vegetative Spaltung der in Bastarden vereinigten Anlagen

zunickgefiihrt werden. „Werden etwa schwarze und weiBe Nonnen

. . . gekreuzt, so erscheinen unter anderem Mosaikbastarde mit

schachbrettartigen weiBen Zeichnungen auf dem schwarzen Flvigel

in verschiedener Ausdehnung. . . AuBer diesen abnormeh Mosaik-

bastarden gibt es aber auch Falle, in denen F
x

typisch den Cha-

rakter eines Mosaiks in mehr oder minder groBem Prozentsatz

zeigt. So ergaben Kreuzungen von weiBen und schwarzen Leghorn-

huhnern entweder weiBe mit schwarzen Flecken oder schwarz und

weiB geflitterte oder solche, deren Sprenkelung so fein ist, daB

ein gleichmaBiges Blau erscheint" 4
). Was hier iiber die GroBen-

ordnung der Mosaikareale gesagt ist, die an den dem Ziichter be-

kannten Mosaikbastarden auftreten, ist auch fur die Zeichnung

unserer Coleus-'Eormen Wort fiir Wort zutreffend. Fur die Be-

antwortung der Frage, ob die Zeichnung der letzteren durch

Bastardbildung und -anlagenaufspaltung zu erklaren ist, ist freilich

durch jene Feststellung noch nichts gewonnen, da grobe Marmo-

rierung ebenso sehr wie pulverulente Sprenkelung auch ohne

heterozygotische Veranlagung zustande kommen konnen — das

demonstrieren besonders anschaulich die panaschierten Blatter5
).

1) Vgl. BAUR 1!U4 a. a. 0.

2) DE VRIES, Das Spaltungsgesetz der Bastarde. (Ber. d. D. bot. Ges.

1900. Bd. 18, p. 83, 86.)

3) Vgl. z. B. DE VRIES, Mutationstheorie 1903. Bd. 2, p. 675. JOHANNSEN,
Elemente der exakten Erblichkeitslehre. 2. Aufl. Jena 1913. p. 619.

4) GOLDSOHMIDT, Einfuhrung in die Vererbuiigswissenschaft. 191 1, 256.

5) Vgl. aacb JOHANNSEN 1913 a. a. 0.
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Leider geht es nicht an, rote Mosaikfelder .aus marmorierten

Cota-Blattern zu isolieren und zur Regeneration anzuregen, um
die neugebildeten Pflanzen auf ihren Gehalt an roten und an

anderen Mosaikbestandteilen zu prufen.

Die an Coleus-BlMtQra. auftretende Marmoriemng kann man
sich auf sehr verschiedene Weise durch inaquale Teilungen zustande

gekommen denken und von einem aus gleichartig veranlagten

Vegetationspunkte ableiten. Diese MOglichkeiten zu diskutieren

wttrde hier zu weit fiihren. Ihre Priifung fiihrt mich zu der Ver-

mutung, daB auch bei den Ooleus Spieiartea die durch inaquale

Teilungen herbeigefiihrten und eingeleiteten Veranderungen in der

Qualifikation der Zellen keine irreversiblen seien, und daB anthocyan -

haltige Zellen auch anthocyanfreie Deszendenten liefern konnen,.

wenn von neuem inaquale Teilungen in ihnen erfolgt sind. Zu diese

r

Annahme, daB in anthocyanhaltigen Zellen auch die Fahigkeiten

zur Produktion anders gearteter Elemente irgend wie schlummern,

daB allerdings in ihnen — so lange keine neue inaquale Teilung

erfolgt — die Potenzen zur Bildung anthocyanhaltiger Zellen in

irgend einem Sinne „dominieiJen", fiihrten mich die Beobachtungen

an sektorial halbierten Cokws-Pflanzen, die auf beiden Halften die

der Grundfarbe entgegengesetzten Qualitaten in vereinzelten Sprenke-

lungen aufweisen, und an solchen, deren sektoriale Abschnitte sich

durch die Art ihrer Sprenkelung oder Marmorierung unterscheiden.

Bonn, Januar 1918
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