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‘Molekiile ab, wihrend die Energieabgabe von energie-
armen Licht- oder UV-Strahlen nur an ,,Chromophore* er-
folgt. In den Pflanzenzellen sind solche Chromophore fiir
das sichtbare Licht z.B. das Chlorophyil und die Caroti-

Einfithrung

Fiir das Leben auf der Erde ist die Zufuhr von Energie in
Form von Strahlung unerldBlich. Der sichtbare Teil der
einfallenden Strahlen, das Licht, ist fiir alle griinen Pflan-
zen eine lebensnotwendige Energiequelle. Daneben sind
die auf der Erde lebenden Organismen den Strahlen ausge-
setzt, die ihren Ursprung in den natiirlich vorkommenden
radioaktiven Elementen der Erdoberflache haben. Die na-
tiirliche Strahlenbelastung, die sich daraus normalerweise
ergibt, liegt in der GroBenordnung von 0,1 rad/Jahr
(1rad = 1073 - g™!), kann aber unter bestimmten Voraus-
setzungen, beispielsweise in groBer Héhe durch die soge-
nannte Hohenstrahl _ﬁ‘ig bis auf 10 rad/Jahr ansteigen.

/I/onisieren'de Strahlen

Strahlenarten

Ionisierende Strahlen treten auf Grund ihrer Energie in
Wechselwirkung mit biologischen Systemen, indem sie
Elektronen anregen und aus Molekilverbanden her-
aus,,stoBen“ (Ionisation = Priméreffekt). Die freien Elek-
tronen treten ihrerseits mit anderen Atomen oder Molekii-
len in Wechselwirkung und beeintrachtigen damit letztlich
den Stoffwechsel des betroffenen Organismus. Neben der
Tonisation verursachen die agressiven Radiolyseprodukte
des Wassers als sekundire ,,Giftstoffe* Schiaden an.biolo-
gisch wichtigen Molekiilen in Membranen sowie Nuklein-
sduren oder Enzymen (Sekundéreffekt).

Physikalisch unterscheidet man zwischen Korpuskular-
strahlen und elektromagnetischen Wellenstrahlen (Tab. 1).
Erstere sind schnell fliegende Teilchen (Korpuskeln), und
es handelt sich dabei entweder um vollstandige Atomkerne
(Helium-Kerne = Alphastrahlen) oder um die Bestand-
teile von Atomen wie Elektronen (Betastrahlen) oder Neu-
tronen. Korpuskularstrahlen besitzen eine Masse groBer
als 0 und eine geringere Geschwindigkeit als das sichtbare
Licht. Masse und Geschwindigkeit bestimmen die Energie
der Strahiung nach der Gleichung i

‘Dennoch ist die natiirliche Strahlenbelastung fiir die Lebe-

wesen so wenig gefahrlich, daB sie nicht einmal wirksame
Sinnesorgane dafiir entwickelt haben.

Der Fortschritt in Naturwissenschaften und Technik hat
zur Entwicklung einer Vielzahl von strahlenerzeugenden

- Geriten und Einrichtungen wie z. B. Cobalt-Gammagerit,

Rontgengerdt, Kernreaktor, gefithrt, welche die Strahlen-
belastung sowohl riumlich als auch zeitlich erheblich er-
hohen kénnen. In der Nahe solcher Einrichtungen bzw.
nach Stér- oder Unfillen konnen demnach Strahlen-
mengen emittiert werden, die fiir Tiere und Pflanzen eine
lebensbedrohende Gefahr darstellen kénnen.

und ihre Eigenschaften

Alphastrahlen kollidieren wegen ihrer groBen Masse leicht
mit den Molekiilen der bestrahlten Materie, geben ihre
Energie rasch ab und dringen dadurch nur Bruchteile von
Millimetern in das Gewebe ein; ihre biologische Wirkung
auf vielzellige Lebewesen ist daher gering.

Betastrahlen besitzen ebenfalls eine relativ geringe Reich-
weite in biologischem Material (bei 2 MeV ca. 10 mm), so
daB auch ihre Wirkung und Schédigung bei vielzelligen
Organismen begrenzt ist.

Wesentlich durchdringungsfahiger und daher wirksamer
sind dagegen die Neutronenstrahlen. Schnelle Neutronen
(fission neutrons) kollidieren in organischer Substanz in
erster Linie mit Wasserstoffatomen, die dadurch zu ioni-
sierenden schnellen Protonen werden. Langsame (ther-
male) Neutronen wirken dagegen im wesentlichen iiber die
Anregung groBerer Atomkerne, die dadurch zerfallen und
Alpha-, Beta- oder Gammastrahlen abgeben.
Elektromagnetische Wellenstrahlen, der andere Typus
ionisierender Strahlen, werden in Quanten (Photonen) mit
sehr kleiner Masse abgegeben. Da Photonen sich stets mit
Lichtgeschwindigkeit fortbewegen, hingt die Strahlen-
energie lediglich von ihrer Wellenlinge ab nach der Glei-
chung:

m-v: - k- c
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Tab.1: Energiereiche Strahlen und ihre Eigenschaften (nach Krebs 1968).
Strahlenart / Natur ' Relative Masse Ladung
’ bezogen auf Elektron
m=9,1-10"%g
Korpuskularstrahlen
Betastrahlen Elektron 1 —
Protonenstrahlen Wasserstoffkern 1836 +
Alphastrahlen Heliumkern 7329 ++
Neutronenstrahlen neutrales Elementarteilchen 1839 0
Mesonenstrahlen schweres Elektron 273-966 +
Elektromagnetische Wellenstrahlen )
Ultraviolette Strahlen (UV) Quanten (Photonen) sehr kle¥n 0
Rontgenstrahlen (X-Strahlen) Quanten sehr klein 0
Gammastrahlen Quanten sehr klein 0

c=13-10°m-s7).

Je kiirzer die Wellenlénge, desto energiereicher ist also die
Strahlung. Oberhalb einer bestimmten Energie kénnen
Photonen Elektronen aus ihren Molekiilverbdnden stof3en,
die dadurch zu positiven Ionen werden, wihrend die
freien Elektronen durch Bindung an andere Molekiile ne-
gative Jonen erzeugen (Ionisation, Ionenpaarbildung).
Wihrend UV-Strahlen sich durch geringere Energie und
Reichweite auszeichnen, ist das Energiespektrum und da-
mit die Durchdringungsfihigkeit der Gamma- und Rént-
gen-Strahlen (X-Strahlen) wesentlich groBer als die von
UV- (Tab.2) oder Alpha- und Betastrahlen. Rontgen- und
Gammastrahlen sind einander dquivalent, und es gilt als
Faustregel, daB sie beim Durchgang durch 10 cm Wasser
etwa zur Hilfte absorbiert werden, wobei die Abschwi-
chung exponentiell verlduft.

Tab.2: Spektrum elektromagnetischer Wellenstrahlen.
AN

Strahlenart Wellenlénge Energie
(cm) V)
10° = 1km 10-°
104 10-8

Elektrische Wellen }gi m %g_z

Radiowellen 100 10-5
10°=1cm 104
10! = 1mm 103
10-2 10-2

Infrarotlicht 10-3 101
10-* = 1um 10°

sichtbares Licht { 10-3 10!

Ultraviolett 106 : 10?

) 1077 = 1nm 108

Réntgenstrahlen 108 =1A 10
10-° 10°
10-10 108

Gammastrahlen 10-1 C107
10-12 108
10-1 10°
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Als MaBeinheit fir die Strahlenenergie wird iiblicherweise
das Elektronenvolt (eV) verwendet; 1 eV ist die Energie,
die ein Elektron beim Durchfliegen einer Spannung von
1V erhilt (1eV = 1,6021-10-® Cb -V = 1,6021 - 10-]
= 0,3827 - 10~% cal.). Quanten des sichtbaren Lichts be-
sitzen eine Energie von etwa 1-3 eV, wihrend Gamma-
strahlen sowie Korpuskularstrahlen eine Energie in der

_ GroBenordnung von 10° eV erreichen kdnnen (Tab. 2). Fiir

die Bildung eines Ionenpaares in Fliissigkeiten oder orga-
nischer Masse ist eine Energie von etwa 30-60 eV erfor-

' derlich. Wahrend alle Korpuskularstrahlen sowie Rént-

gen- und Gammastrahlen iiber diese Energie verfiigen, ist
das nicht bei allen UV-Strahlen der Fall, die biologische
Schiden verursachen. Daraus folgt, daB3 es sich bei den
genannten 30-60 eV nicht um einen Schwellenwert fiir
die Ausldsung biologischer Schiden handelt. Vielmehr
besteht ein wesentlicher Unterschied zwischen den ver-
schiedenen Strahlenarten hinsichtlich ihrer Absorption in
belebter Materie. Energiereiche Strahlen wie z. B. Ront-
genstrahlen geben ihre Energie gleichmiBig an getroffene

noide, wihrend beispielsweise Nukleinsduren und Pro-
teine Chromophore fiir UV-Strahlen darstellen. Wihrend
die Anregung durch das sichtbare Licht fiir Pflanzen le-
bensnotwendig ist, verursacht die UV-Anregung mitunter
Schédden. Diese sind bei vielzelligen Organismen aller-
dings von geringerer Bedeutung, verglichen mit der Schad-
wirkung energiereicherer Strahlen wie z. B.- Rontgenstrah-
len.

Strahlendosis und relative biologische
Wirksamkeit

Die biologische Wirkung ionisierender Strahlen ist neben
der Energie vor allem von der absorbierenden Strahlen-
menge, d.h. der Anzahl der im Organismus induzierten
Ionisationen, abhéngig. Seit langem wird das rad (radia-
tion absorbed dose) als Einheit fiir die absorbierte Strah-
lendosis verwendet, wobei 1 rad einer Energiemenge von
1075 J- g1 (10? erg - g™") entspricht. Fiir nicht zu kleine
Energien und Weichgewebe entspricht 1 rad etwa 1 Ront-
gen (R). 1R (= 0,93 rad) ist die Strahlendosis, die in 1 ml
Luft 2,1-10° Ionenpaare erzeugt. In jiingster Zeit wer-
den auch das Coulomb (C) (1R = 2,58 - 10-7C - g~%) und
vor allem das Gray (Gy) (1 Gy = 1J-kg='; 1 rad =
0,01 Gy) als Einheiten der Strahlendosis verwendet.

Bei gleicher Strahlendosis kann sich die biologische
Wirkung verschiedener Strahlenarten erheblich unter-
scheiden, da neben der Energie auch die Masse der Strah-
lenpartikel fiir die rdumliche Verteilung der Ionisationser-
eignisse im Gewebe maBgebend ist. Korpuskularstrahlen
wirken auf einzelnen Bahnen sehr dicht ionisierend, sie
besitzen eine sehr hohe sogenannte lineare Energieiiber-
tragung (Linear Energy Transfer, LET) (Abb. 1). Dagegen
ist die Yonisationsdichte von Réntgen- oder Gammastrah-
len geringer, d.h. die Ionisationen sind auf ein groBeres
Volumen verteilt. Die Strahlenarten zeigen infolgedessen
eine unterschiedliche relative biologische Wirksamkeit
(RBW). Man hat als Richtwert fiir Neutronen, Protonen
und Alphastrahlen eine RBW = 10 festgesetzt, verglichen
mit einer RBW = 1 fiir Réntgen-, Gamma- und Betastrah-
len. Die experimentell ermittelten RBW-Werte in bezug
auf verschiedene biologische Kriterien kénnen allerdings
erheblich von diesen Richtwerten abweichen. Wie schon
erwdhnt, erreichen Réntgen- oder Gammastrahlen eine
wesentlich grofiere Verteilung und Tiefenwirkung als die
dichtionisierenden Alpha- oder Betastrahlen (nicht Neu-

Alphastrahlen

Neutronen

Gammastrahlen
*

Abb. 1: lonisationsdichten verschiedener Strahlenarten im
Vergleich zur DNA-Doppelhelix und einem Proteinmolekdil
(aus Anonymus 1977).
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tronen). In vielzelligen Lebewesen kénnen erstere daher
ein groflieres MaB an submikroskopisch kléinen subletalen
oder letalen Schidden hervorrufen und damit biologisch
wirksamer sein als die genannten Korpuskularstrahlen.

Interpretation der Strahlendosiswirkung, die sogenannte
Treffer-Theorie (Target-Theorie) nimmt eine zentrale Stel-
lung in der Strahlenbiologie ein.

Der Treffer, d. h. die Abgabe der Strahlenenergie unmittel-

Sauerstoffspezies, die ihrerseits durch Reaktion der Strah-
lung mit Nicht-DNA-Targets entstehen. Unter aeroben
Bedingungen ist die indirekte Wirkung hauptséichlich ver-
antwortlich fiir die Entstehung der physikalisch-chemi-
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Abb.2: Typische Uberlebenskurven. A Ein-Treffer-Kurve,
B Schulter bei niedrigen Dosen, n/n, tberlebende Fraktion
(aus Anonymus 1977).
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Fir eine gegebene Strahlenart 1st der Logarithmus der
Strahlenwirkung weitgehend proportional zur Strahlen-
dosis, wie es in der Abb.2 fiir das Merkmal Uberlebens-
rate (A) schematisch dargestellt ist. Dieser experimentell
immer wieder festgestellte Zusammenhang ist erklirbar
durch die Annahme eines bestimmten strahlenempfindli-
chen Objektes (Zielmolekiil, target) in den Zellen. Findet
innerhalb dieses kritischen Volumens keine Ionisation
statt, so iiberlebt die Zelle, Erfolgen dagegen eine oder
mehrere Ionisationen, so werden Target-Molekill und
Zelle inaktiviert und der Organismus geschadigt und letzt-
lich getotet (Treffertheorie). Nicht alle Strahlen-Effekt-
Kurven sind jedoch linear. Andere Formen von Uberle-
benskurven, wie sie vielfach experimentell gefunden wer-
den, zeichnen sich im unteren Dosisbereich durch eine
Schulter aus (Abb. 2, B). Diese ist damit erkldrbar, daB3 ent-
weder mehrere Targets vorhanden sind, oder daB Repara-
tursysteme (vgl. S. 190) bei niedrigen Dosen wirksam sind,
bei hoherer Strahlenabsorption aber nicht mehr fiir die
Korrektur der Schiaden ausreichen. Es liegen eine Vielzahl
von experimentellen Belegen vor, daB Nukleinsiuren
Hauptziele (Determinanten) der Strahlenwirkung sind.
Damit ist jedoch nicht ausgeschlossen, dal auch Schiden
an anderen Targets biologisch relevant sein konnen. Diese
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Abb.3: Schematische Darstellung strahleninduzierter Veranderungen an der DNA. Linkes Késtchen: UV-induzierte Bil-
dung eines Thymin-Dimers, rechtes Késtchen: UV-induzierte Bildung von Cytosinhydrat (nach Anonymus 1977, Laskowski

1981).

bar an das Target, 1st die direkte Wirkung der Strahlung
selbst oder eines chemischen Derivats der Strahlung
(s. S. 310). Dartiberhinaus besteht die indirekte Wirkung in
einer Schidigung von Nukleinsduren (vor allem von
DNA) durch organische Radikale und/oder agressive

schen Storungen, die nachfolgend ausfuhrlicher behandelt
werden. Das Spektrum induzierter Lisionen reicht von
Einzel- und Doppelstrangbriichen, Verdnderungen an den
Basen bis zu DNA-DNA-, DNA:RNA- und DNA-Pro-
tein-Bindungen (siehe DNA-Modell, Abb.3).

Chemische Wirkung ionisierender Strahlen

Radikalbildung

Die Hoheren Pflanzen enthalten in ihren krautigen Teilen
etwa 80-90% Wasser. Daher treten ionisierende Strahlen
in erster Linie mit Wassermolekiilen in Wechselwirkung.
Bei Strahlenabsorption zerfallt das Wassermolekiil in ein
Hydroxylradikal (OH "), ein Wasserstoffatom (H") und ein
solvatisiertes Elektron (e,)

H,0 — OH' +H +¢,

Diese Zerfallsprodukte ‘haben eine Lebensdauer von ca.
10~¢ Sekunden und treten dann zu dauerhafteren Molekii-
len zusammen (H,, H,0,), oder sie reagieren mit anderen
wassergelosten Molekiilen, z. B. mit Sauerstoff unter Bil-
dung von Superoxidanion (O," ~) oder seiner korrespon-
dierenden Sédure, HO,":

H"I‘Oz —_— HOZ'; HOZ.
€ +02 —_— 02‘_

PE=48 yeyo,0-

Das Superoxid dismutiert spontan zum H,O, (Wasserstoff-
peroxid),

H+
0,"~+ HO," = H,0,+ O,

welches metallkatalysiert wiederum zum duBerst reaktiven
OH " -Radikal reduziert werden kann (,,Haber-Weiss‘‘-Re-
aktion; vgl. Bors et al.)’:

H,0,+ 0, - &»OH' + OH" + O,.

Reaktion mit Nukleinsduren

Sowohl die duBlerst agressiven Hydroxylradikale als auch
Wasserstoffatome und solvatisierte Elektronen kénnen mit
anderen Molekiilen, beispielsweise Nukleinsduren (DNA,
RNA), reagieren, wobei die Wasserstoffatome und freien
Elektronen vorwiegend mit den Basenbestandteilen rea-
gieren, wihrend die Hydroxylradikale sowohl die Basen
als auch den Zuckerbestandteil der Nukleinsduren (Ribose
oder Desoxyribose) angreifen. Diese Beeintrachtigung der
Basen fiihrt entweder zu ihrer Abspaltung oder zu Verdn-
derungen ihrer Ringstrukturen (Abb.3 und 4). Wenn OH-
Radikale mit dem Zuckerbestandteil der Nukleinséure
reagieren, so kdnnen Strangbriiche und Basenverluste ein-
treten. Strangbriiche entstehen u.a. dadurch, dafi die
Phosphatesterbindung zwischen Phosphat und Zucker
aufgebrochen wird (Abb. 4) oder eine C-C-Bindung inner-
halb des Zuckerrings aufgeht. Zusitzlicher Basenverlust
tritt ein, wenn die Sauerstoffbriicke im Zuckerring ge-
sprengt wird (Abb.4). Fiir ein weiterfiihrendes Studium
vgl. Bors et al. (1974)° sowie Hiittermann et al. (1978).

Im weiteren Verlauf der Strahlenschidigung kommt es
auch zu Veranderungen der Sekundér- und Tertidr-Struk-
tur der DNA und teilweise auch zum Abbau. Nach UV-Be-
strahlung von Hefezellen wurde beispielsweise ein Verlust

von 10% der Kern-DNA festgestellt, wahrend GroBe und
Menge der mitochondrialen DNA (mtDNA) um 50-60%
reduziert waren; diese Verdnderungen erwiesen sich aller-
dings in einer nachfolgenden Erholungsphase als reversi-
bel;® (siehe S. 315).

o o8

Abb.4: Struktur eines entspiralisierten DNA-Abschnittes
mit Basenpaaren und Wasserstoffbricken. Die Pfeile kenn-
zeichnen Bindungen, deren Auflésung zum Strangbruch
fGhrt: (1) Strangbruch durch Auflésung der Phosphatester-
bindung zwischen Phosphat und Zucker, (2) Strangbruch
und Basenverlust durch Sprengung der Sauerstoffbriicke
im Zuckerring (nach Laskowski 1981).

Die radiolytischen Produkte der DNA bzw. DNA-Be-
standteile konnen ihrerseits weitere Schidden verursachen.
Beispielsweise entstehen bei Bestrahlung von Thymin Hy-
droperoxyderivate, die auf Salmonella typhimurium muta-
gen wirken. Ahnlich verhilt es sich mit den Bestrahlungs-
produkten der Zuckerbestandteile (z.B. 2-Desoxy-D-ri-
bose) wobei es sich bei den wirksamen Stoffen vermutlich
um Carbonylderivate handelt®.

Im Gegensatz zu Viren und Prokaryonten (Bakterien,
Blaualgen) besteht das genetische Material der Eukaryon-
ten nicht allein aus Nukleinsdure, sondern aus einem
DNA-Protein-Komplex, dem Chromatin. Dieses besteht
z.B. in Keimlingen der Erbse zu 36,5% aus DNA, 5%



"RNA, 37,5% Histon- und 21% Nichthiston-Proteinen.
Diese Proteine kommen ebenso wie die Nukleinsiuren als
Objekte strahleninduzierter Verdnderungen in Frage. Da-
bei sind sowohl Schddigungen durch direkte Strahlenein-

Modifikatoren der Strahlenwirkung

Einsetzen und Ablauf der strahleninduzierten, chemischen
Reaktionen héngen von der stofflichen Zusammensetzung
des betroffenen Gewebes und dabei insbesondere von des-

entweder selbst Chromosomenaberrationen induzieren
oder die Strahlenschiden verstirken.?! In den Fillen von
PMP, BHT, BHA und PG sind diese Nebenwirkungen be-
sonders unerwiinscht, da diese Stoffe vielfach als Stabilisa-

wenn auch schwicheren Verstarkereffekt hat in bestrahl-
ten Gerstensamen das Breitbandantibiotikum Chlor-
amphenicol, das auch als Inhibitor der Proteinbiosynthese
bekannt ist (S. 187).

wirkung-denkbar-ats—auch-Stormngender Proteinsynthese
als Folge von Funktionsverinderungen der DNA.

Auswirkungen auf die Enzymaktivitit

Die Synthese aller Proteine, also auch der Enzyme, wird
durch den in der DNA festgelegten genetischen Code kon-
trolliert. Strahleninduzierte Verdnderungen der DNA miis-
sen demnach zwangsldufig Konsequenzen fiir die Enzym-
aktivitdt zeigen: in Pinus-Kotyledonen ist die Histonki-
nase-Aktivitit nach Rontgenbestrahlung (3 kR) um 65%

reduziert, wihrend gleichzeitig die Histon-Phosphorylie-
rung um 40 % zuriickgeht.? In Saintpaulia-Stecklingen ver-.

ursacht Neutronenbestrahlung (250-500 rad) Veranderun-
gen im Isozymmuster der Peroxidasen bei gleichzeitig ver-
zdgerter Wurzelbildung und einer Letalitit von ca. 20 %.2
In gleicher Weise werden durch hohe Gammastrahlen-
dosen (250-1000 krad) in Gerstensamen erhebliche Sto-
rungen der Enzym-Synthese und -Aktivitdt wihrend der
Keimung verursacht.” Dabei ist eine Differenzierung fest-
zustellen: Die Aktivitdten von o~ und B-Amylase, B-Glu-
cosidase, B-Galactosidase, Phosphomonoesterase und

ATPase sind in den Gerstenkeimlingen stirker reduziert.

als die Aktivitat der Phosphodiesterase (Abb. 5). Auf eine
Beeintrachtigung von Enzymen sind auch die Stérungen
des Glucose-Stoffwechsels in Reissdmlingen nach
Gammabestrahlung (30 kR) zuriickzufiihren. Hierbei wird
eine verringerte Bildung reduzierter Zucker wihrend der

" frithen Samenkeimung festgestellt, als deren Ursache eine
Beeintrachtigung des Pentosephosphat-Zyklus im Gluco-
sekatabolismus angenommen wird."?
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Abb.5: Wirkung steigender Gammastrahlendosen auf die
Aktivitat der Enzyme a-Amylase, B-Glucosidase, B-Galacto-
sidase, Phosphomonoesterase und ATP-ase (+) im Ver-
gleich zur Phosphodiesterase (o) (aus Kurobane et al.
1979)%.

sen Sauerstoffgehalt ab. Zahlreiche Untersuchungsergeb-
nisse belegen, daB die Hiufigkeit strahleninduzierter
Strangbriiche unter aeroben Bedingungen um ein Vielfa-
ches hoher sein kann als unter anaeroben. Entsprechend
verhilt es sich mit der Strahlenschidigung des Gesamt-
organismus (Sauerstoffeffekt, siche Abb.6). Der Sauer-
stoffeffekt erklart sich aus der vorher geschilderten Bil-
dung reaktiver Sauerstoffradikale, die in Abwesenheit von
O, nur auf das primidre OH" beschrinkt ist (fiir eine aus-
fithrliche Erlauterung der Radikalbildung u. ihrer Chemie
s. S.68f. u. 139f.). Das Verhiltnis der Strahlendosen, die
in Abwesenheit und in Anwesenheit von O, zu einem be-
stimmten Effekt fithren, das sog. ,,0xygen enhancement ra-
tio* (OER), ist eine quantitative MaBzahl fiir die Hohe des
Sauerstoffeffektes. Das OER fiir Rontgen- und Gamma-
strahlen betrégt ca. 2-3, fiir Neutronen etwa 1,5; die Schi-
digung durch Neutronenstrahlen ist also weniger durch
die Verringerung des Sauerstoffgehaltes beeinfluBbar als
Effekte der erstgenannten Strahlenarten.
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Abb.6: EinfluB der Sauerstoffkonzentration auf die relative
Strahlenempfindlichkeit von Ascites-Tumorzellen (®), Vicia
faba-Wurzelspitzen (A) und Tradescantia-Pollenkornern
(o) (aus Krebs 1968).

Analog zum Sauerstoffeffekt erklidrt sich die Strahlen-
schutzwirkung zahlreicher reduzierend wirkender Chemi-
kalien. Einige dieser sogenannten Antioxidantien, wie
z.B. die Thio-Verbindungen, besitzen Sulfhydrilgruppen
(-SH), welche als ,,Radikalfinger* wirken. In dieser Hin-
sicht haben sich Schwefelwasserstoff, Thioharnstoff, Cy-
stein, Cysteamin und vor allem das '1,4-Dithiothreitol als
wirksam erwiesen. Daneben wurde fiir folgende Stoffe
eine Strahlenschutzwirkung gezeigt: pharmakologische
Substanzen mit Cyanidgruppen, Nitrite, Tryptan, Oxy-
tryptan, Benzedrin; Metabolite wie Glucose, aber auch
Proteine, Vitamine (Ascorbinsdure)’®, verschiedene Hor-
mone, Naturstoffe (Olivensl, Paraffinol), Kraut und
Krautsifte, bakterielle Endotoxine, Vaccine, Hefeextrakt,
Bienengift, u.a. Die Strahlenschutzwirkung dieser Stoffe
ist jedoch in keinem Fall vollstindig, und manche Anti-
oxidantien bewirken iiberhaupt keine Reduktion der
Strahlenschiadigung, obwohl ihre ,,oxidationshemmende*
Wirkung bekannt ist. Andere, wie beispielsweise die Kon-
servierungsmittel p-Methoxyphenol (PMP), Butylhydro-
xytoluol (BHT), Butylhydroxyanisol (BHA) oder Propyl-
gallat (PG) sind in den maBgebenden Konzentrationen so-
gar fiir den betreffenden Organismus schidlich, indem sie

toren fett- und olreicher Nahrungspilanzen (Samen) Ver-
wendung finden. Wegen der teilweise unterschiedlichen
Wirkung von Antioxidantien kann von einer ,,Systematik*
der Strahlenwirkung nicht gesprochen werden.

Von einer Reihe weiterer Chemikalien ist bekannt, daB sie
die Strahlenwirkung verstarken. Beispielsweise wird durch
Applikation von Coffein und anderen Methylxanthinen
kurz vor oder nach der Bestrahlung von Gerste-, Roggen-
oder Bohnensamen die Haufigkeit strahleninduzierter
Chromosomenaberrationen erhoht, bei Vicia faba auch
durch Hydroxyharnstoff.? Beide Stoffgruppen wirken als
Inhibitoren der Reparatur von DNA-Lisionen, wobei das
Coffein wahrscheinlich in den Ablauf der DNA-Replika-
tion eingreift, wihrend der Hydroxyharnstoff als Inhibitor
der Desoxyribonukleotid-Synthese die Nachlieferung des
Reparaturmaterials blockiert (s. S.216). Einen &hnlichen,

Die pflanzlichen Stoffwechselvorginge werden in starkem
MaBe von den physikalischen Umweltbedingungen beein-
fluBt, die damit auch das Ausmaf3 der Strahlenschidigung
mitbestimmen. Lichteinstrahlung, Luftfeuchtigkeit und
vor allem die Temperatur sind dabei die wichtigsten Ein-
fluBgroBen. Vergleichsweise niedrige  Temperaturen be-
wirken in der Regel geringere Strahlenschdden als hohere.
So wird die Fertilitdt (Samenansatz) beim Reis durch
Gammabestrahlung (8 kR) bei 10°, 20° und 30°C von 50%
auf 25% und 10% verringert, wihrend die Mutationsrate
mit steigender Temperatur in gleichem MaBe zunimmt.
Der Temperatureffekt wird durch andere Faktoren, wie
den Wasser- und Sauerstoffgehalt (Sauerstoffeffekt) modi-
fiziert. Es handelt sich daher um komplexe Mechanismen
der Modifikation der Strahlenwirkung, die noch nicht in
allen Einzelheiten aufgeklart sind.

Genetisch-physiologische Ursachen der Strahlenempfindlichkeit

Art- und Sortenunterschiede

Verschiedene Pflanzenarten konnen sich in ihrer Empfind-
lichkeit gegen radioaktive Strahlen um mehrere Zehnerpo-
tenzen unterscheiden. Die Strahlenempfindlichkeit trocke-
ner Samen variiert zwischen akuten Réntgendosen von 2
bis mehr als 60 kR ; wiahrend Lilium regale-Samen nach Be-
strahlung mit 2 kR tot sind, zeigen Kohl- und Radieschen-
samen auch nach 64 kR keinerlei Beeintrachtigung der
Keimfzhigkeit. Ein hdufig gebrauchtes MaB fiir die Strah-
lenempfindlichkeit ist die Dosis, die zu 50 % Tétung fiihrt
(50% Letal Dosis, LDs). Wihrend beispielsweise die
LDy, fiir Pinus'alba-Samen bei 600-900 R liegt, betrigt sie
bei Sinapsis alba-Samen iiber 100 000 R; die Empfindlich-
keit der erstgenannten Arten ist also mehr als 110mal so

hoch wie die der zweiten (vgl. auch Arbeiten aus der
Gruppe von Sparrow)®1-37,

Unter den Geholzen sind die Angiospermen im allgemei-
nen wesentlich strahlenresistenter als die Gymnospermen.
Eine Untersuchung mit dreijihriger chronischer Gamma-
bestrahlung ergab bei 7 Bedecktsamern eine durchschnitt-
liche LDy, von 96 R/Tag; der Vergleichswert fiir 7 Nackt-
samer betrug 12,5 R/Tag.?’

. Bei Nutzpflanzen werden gelegentlich auch andere Krite-

rien der Strahlenwirkung verwendet, wie etwa die Dosis,
die zu einer 50%igen ErtragseinbuBe fiithrt (EDs), oder die
Dosis, die eine 50%ige Reduktion der Primirblattlinge
verursacht (GRyy). In Tab. 3 sind die GRs,-Werte einer
Reihe von landwirtschaftlichen Nutzpflanzen fiir Gamma-
und Neutronenbestrahlung aufgefiihrt. Auch hier ist eine

Tab.3: Radiosensitivitit einiger Nutzpflanzenarten gegeniiber Bestrahlung mit Gammastrahlen und schnellen Neu-
tronen (aus Anonymus 1977).
Familie Art Anzahl Minimal- und Maximalwerte der GRy,'
Sorten Neutronenstrahlen = Gammastrahlen
Ve (krad) . (krad)
Gramineae Hordeum vulgare Gerste 32 25-40 0,8-1,4
" Oryza sativa Reis 47 20-35 2,0-3,4
Triticum aestivum Weizen 34 20-35 1,6-2,4
Solanaceae Lycopersicum esculentum Tomate 9 50-60 1,8-2,8
Solanum tuberosum Kartoffel <4 40-60 -
Cruciferae Brassica napus oleifera Raps 2 120-140 —
Chenopodiaceae  Spinacia oleracea Spinat 2 35-40 -
Umbelliferae Daucus carota Karotte 4 30-40 —
Liliaceae Allium cepa Zwiebel 3 20-30 0,8-1,1
Cucurbitaceae Cucumis sativus Gurke 3 40-60 B 1,6-2,2
Fabaceae Glycine max Sojabohne 14 15-30 2,0-4,0
Phaseolus aureus Bohne 4 65-100 5,0-7,5"
Phaseolus lunatus Bohne 3 9-16 1,6-2,7
Phaseolus vulgaris Gartenbohne 16 15-30 1,7-2,7
Pisum sativum Erbse 11 10-27 0,7-1,5
Vicia faba minor Pferdebohne 8 8-14 0,3-0,4
Vicia faba major Saubohne 4 4-6 0,1-0,2
'GRy, = 50% Reduktion der Primérblattlinge nach akuter Bestrahlung ruhender Samen.




erhebliche Variation zwischen Arten — von 4 bis 140000
rad - erkennbar, wobei selbst verwandte Arten deutlich
voneinander abweichen (z. B. Phaseolus).

Uber die artbedingte Varjation der Strahlenempfindlich-

raturvorgdnge steuern. Diese Genkomplexe sind jeweils
aus mehreren Genen zusammengesetzt, die z. T. spezifisch
bei Schdden bestimmter Strahlenarten (UV oder Gamma)
wirksam werden.?

ng
300,0

100,0 1 : ‘Lilium

mit dem 1,2fachen DNA-Gehalt einer anderen Varietit
nach Rontgenbestrahlung (35 kR) doppelt soviele meioti-
sche Chromosomenaberrationen und 5,5mal soviele Farb-
mutanten gefunden als in einer zweiten Sorte. GréBere

Keit"hinaus treten Zzuwellen auch erneblicne Unterschiede
innerhalb einer Art zwischen Rassen (Sorten, Genotypen)
auf. Beim Weizen (Triticum aestivum) sind die Sorten
Bayro und Walthari unterschiedlich strahlenanfillig: wih-
rend Bayro eine Gammastrahlendosis von 20 kR fast
100%ig iiberlebt, wird Walthari durch die gleiche Dosis so
schwer geschidigt, dal nach 30 Tagen 95% der Pflanzen
absterben (vgl. Conrad 1975)2. Zwei Sojabohnensorten
reagieren auf Rontgenbestrahlung (10 kR) mit deutlich
verschiedener Primirblattreduktion; wihrend eine Sorte
eine durchschnittliche Blattfliche von 17,3 cm? aufwelst
ist die der zweiten auf 3,5 cm? reduziert.

Genetische Kontrolimechanismen

Auf der Suche nach genetischen Faktoren, die die sorten-
typischen Abweichungen verursachen, hat man bei der
Erbse (Pisum sativum) einen Genlocus A identifiziert, der
zusammen mit anderen Genen fiir eine erhohte Strahlen-
resistenz verantwortlich sein soll.* Auf eine rein quantita-
tive Vererbung der Widerstandsfiahigkeit weisen dagegen
die Resultate eines Kreuzungsversuches bei der Garten-
bohne (Phaseolus vulgaris) hin.?

Wesentlich sicherere Belege hinsichtlich der genetischen
Kontrolle der Strahlenresistenz liegen bei Bakterien und
Hefepilzen vor. Bei der Bierhefe (Saccharomyces cerevi-
siae) kontrollieren beispielsweise zwei Genkomplexe (rad
6und rad 52) die Strahlenschidigung, indem sie die Repa-

Tab.4: Faktoren mit Einfluf3 anf die strahlenbiologi-
sche Reaktion der Pflanze.

1. Cytologische und genetische Faktoren
Systematische Stellung oder Genotyp
Chromosomenzahl pro haploidem Genom
Ploidie
Kernvolumen "
Chromosomenvolumen
DNA-Gehalt pro Chromosom -
Heterochromatingehalt
Lange des mitotischen Zyklus
Anteil sich teilender Zellen
Kernteilungsstadium

(insbesondere in der Meiose)

2. Morphologische Organisation und Entwicklungs-
zustand
GroBe der Pflanze
Betroffener Pflanzenteil (Organ)
Lage des sensitiven Organs
Zell- oder Gewebetyp
Differenzierungszustand

(vegetativ oder generativ)

[$8]

. Physiologische und biochemische Faktoren

Alter der Pflanze

Stoffwechselaktivitit

Stadium des Wachstumszyklus
(aktiv oder ruhend)

pH-Wert der Zellen

Erndhrungszustand

Konzentration von Hormonen

Konzentration von anfilligkeits- oder
resistenzsteigernden Substanzen

Cytologische Faktoren

Eine Fiille von Untersuchungsergebnissen vor allem aus
dem Brookhaven National Laboratory USA (Gruppe Spar-
row)*’-%7 lassen keinen Zweifel daran, daB besonders
die Eigenschaften des Zellkerns und damit zusammenhén-
gende Faktoren die Strahlensensibilitdt oder -resistenz der
Pflanzen bestimmen. Die wichtigsten EinfluBgr6Ben sind
in der Tab. 4 zusammengestellt. Einige davon werden im
folgenden wegen ihrer besonderen Bedeutung ausfiihrli-
cher behandelt.
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Abb.7: Beziehung zwischen dem Kernvolumen und der
Tagesdosis, die zu erheblicher Beeintrachtigung des
Wachstums bei 23 Pflanzenarten fuhrt.

1 Allium cepa, 4 Arabidopsis thaliana, 8 Helianthus annuus,
13 Pisum sativum, 19 Tradescantia paludosa, 20 Trillium
grandiflorum, 22 Vicia faba, 23 Zea mays (nach Sparrow und
Evans 1961)%,

Kei'nvolumen und DNA-Gehalt

Die Strahlenempfindlichkeit einer Pflanzenart ist im allge-
meinen umso héher, je groBer das Volumen ihrer somati-
schen Zellkerne ist (Abb. 7). Unter 23 untersuchten Arten
zeigte diejenige mit dem kleinsten XKern (4rabidopsis thian-
aliana, 23 p®) erst bei einer tiglichen Dosis von 4 000 R eine
erhebliche Wachstumsdepression, wihrend dagegen Tril-
lium erectum mit einem Kernvolumen von ca. 1000 u3
schon bei 20R Tagesdosis mit einer erheblichen Wachs-
tumsreduktion reagierte.’? Je groBer das Kernvolumen, de-
sto hoher ist in der Regel auch der DNA-Gehalt, mit des-
sen Wert im allgemeinen auch der Strahlenschaden zu-
nimmt. Die Abb. 8 belegt diesen Zusammenhang anhand
der Strahlenschidigung-von 6 Pflanzenarten mit unter-
schiedlichem DNA-Gehalt pro Kern: der Korrelations-
koeffizient r= —0,83 zeigt einen statistisch gesicherten
(P=5%) Zusammenhang an. Eine wesentlich direktere
Abhingigkeit ergibt sich, wenn man den DNA-Gehalt pro
Chromosom zugrundelegt (Abb.9, r= —0,99, statistisch
hoch signifikant, P= 0,1%). Die hiufige Beobachtung,
daBl Pflanzen mit kleineren Chromosomen strahlenresi-
stenter sind als solche mit gréBeren, wird durch diese Da-
ten unterstiitzt. So reagieren beispielsweise die Griinalgen-
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Abb. 8: Zusammenhang zwischen dem DNA-Gehalt pro di-
ploidem Kern und der Tagesdosis, die zu einer erheblichen
Wachstumshemmung fiihrt:
6 Pflanzenarten, r= —0,83, signifikant bei P=5% (nach
Sparrow und Evans 1961)%,

O Tradescantia pal. (2n=12)
¥ Lilium henryi (24)
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Abb.9: Zusammenhang zwischen dem DNA-Gehalt pro
Chromosom und der Strahienempfindlichkeit ausgedrickt
als wachstumshemmende Tagesdosis:

5 Pflanzenarten, r= —0,99, hoch signifikant bei P=0,1%
(aus Sparrow und Evans 1961)%.

arten Sirogonium melanosporum (6 groBe Chromosomen)
und S. sticticum (etwa 50 winzige Chromosomen) auf Gam-
mabestrahlung (15 kR) sehr unterschiedlich. Wihrend die
letztgenannte Art praktisch keine Schidigung erkennen
14Bt, zeigen Kulturen der ersten Art erhebliche Chromoso-
menschidigung (23 % der Zellen) und iiberleben nicht lan-
ger als 3 Wochen.*® Auch innerhalb einer Art kann eine un-
terschiedliche Anfélligkeit von Sorten auf variablem DNA-
Gehalt beruhen. So werden bei einer Cicer arietinum-Sorte

Chromosomen bzw. solche mit menr DNA Werden also
starker geschidigt als kleinere. Dieser Befund ist weitge-
hend mit der entsprechend groBeren Trefferwahrschein-
lichkeit erklarbar.

Ploidiestufe

Die allgemeine Regel: ,,h6herer DNA-Gehalt bedingt hé-
here Strahlenempfindlichkeit* findet eine Ausnahme in
polyploiden Serien. In Untersuchungen mehrerer Pflan-
zenfamilien wurde festgestellt, daBl Arten mit der doppel-
ten Chromosomenzahl wie Verwandte im allgemeinen
auch etwa doppelt so strahlenresistent sind wie diese. Das
1aBt sich sehr eindrucksvoll bei der Chrysanthemum-Serie
demonstrieren (Tab. 5). Dieser Effekt ist auch in vergleich-
baren pflanzlichen Zellkulturen feststellbar. So sind Proto-
plasten von diploiden Datura- und Petunia-Pflanzen rént-
genstrahlenresistenter als Protoplasten aus entsprechen-
den Haploiden.

Tab.5: Zusammenhang zwischen Ploidie und Strah-
lenschidigung bei vier Chrysanthemum-Arten (nach
Sparrow und Evans 1961)%.

Art v Chromo- Tagesdosis, die eine
somen- schwere Wuchsdepression
zahl verursacht (R)
C.nipponicum 2 x =18 250
C.ircutianum 4 X =36 465
C. arcticum 8§ x =72 900
C.lacustre 22 x =198 1340
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Abb.10: Beziehung zwischen der Ploidiestufe und der
Energieabsorption pro Chromosom (CD) bei LDs, (logarith-
misch) fur verschiedene Pflanzenarten nach einer akuten
Bestrahlung mit Sc-138 Gammastrahlen; kleine Punkte zei-
gen die Werte einzelner Arten an, groBe Punkte sind Mittel-
werte fur die jeweilige Ploidiestufe (nach Conger et al.
1982)°.



Kirzlich wurde gezeigt, da der beschriebene Ploidie-Ef-
fekt nicht fiir beliebig hohe Ploidiestufen gilt, sondern
streng genommen nur bis zum tetraploiden (2n = 4 x ) Ni-
veau wirksam ist (Abb.10). Die pro Chromosom absor-

lich unterschiedliche Anfilligkeit gegeniiber Bestrablung

in Gy, die dort auf die Wirksamkeit der Doppelstrang-
bruchreparatur via Rekombination zwischen homologen
Chromosomen (1m Gegensatz zur Schwesterchromatid-

wicklungsstadium eine Rontgendosis von 12 kR zu einer
50%igen Ertragseinbue (EDj) fithrt. Kurz vor und wih-
rend der Meiose sind dafiir schon 1,3 kR ausreichend.

Ein weiterer wichtiger Faktor fiir die Strahlenempfindlich-

bierte Dosis, die zu emer LD s, tuhrt (T, ), stergt i Miuttel
von der haploiden zur diploiden (1,7mal) und tetraploiden
(2,2mal) Ploidiestufe an, nimmt dann aber bis zur 16ploi-
den Stufe hin deutlich wieder ab (Abb. 10). Die Schutzwir-
kung der genetischen Redundanz im Bereich 2-4ploid
scheint teilweise durch den verstirkten Target-Effekt des
gréfBeren Genoms kompensiert zu werden. Die groBere
Empfindlichkeit hoherploider Pflanzen ist dagegen mogli-
cherweise dadurch erkldrbar, daB3 diese im Laufe der Evo-
lution spiter entstanden und daher weniger gut an ihren
chromosomal redundanten Zustand ,,angepaBBt* sind als
niedrigerploide und ,,altere* Pflanzenarten. Es bleibt je-
doch auch festzuhalten, dafl auf jeder Ploidiestufe eine
erhebliche Variation zwischen den Arten existiert, die auf
andere, teilweise schon besprochene Ursachen zuriickzu-
fiihren sind.®

Physiologische und entwicklungsbedingte
Faktoren /

In diesem Zusammenhang spielt vor allem die Art des Ge-
webes, sein Wassergehalt sowie Erndhrungs- und Gesund-
heitszustand, das Entwicklungs- bzw. Differenzierungssta-
dium der Zellen, ihre synthetische und respiratorische Ak-
tivitdt sowie ihr Alter eine Rolle.

Von herausragender Bedeutung fiir die Strahlenempfind-
lichkeit sind Entwicklungsstadium und Differenzierungs-
grad der Zellen. Die klassische Theorie besagt, dall die
Empfindlichkeit von (Sdugetier-)Zellen ihrer Teilungsakti-
vitat direkt proportional und ihrem Differenzierungsgrad
umgekehrt proportional ist. Meristematische Zellen sind
demnach strahlensensibler als ,,ruhende® oder ausdiffe-
renzierte Zellen. Diese Annahme kann heute nicht mehr
uneingeschrinkt aufrechterhalten werden. Vielmehr ist da-
von auszugehen, daf} wihrend des gesamten Wachstums
bestimmte interne Zellsysteme oder Komponenten (z.B.
im Zellkern) leichter modifiziert werden als andere. Das
betrifft sowohl in differenzierten als auch nichtdifferen-
zierten, d.h. teilungsfdhigen (meristematischen) Zellen

insbesondere solche Systeme und Komponenten, die uner--

laBlich sind oder nur einmal vorkommen. Meristematische
Zellen sind also nicht per se strahlenanfillig. Das ent-
spricht ihren teilweise extrem verschiedenen Entwick-

lungsstadien, von mitotisch aktiven Zellen mit und ohne

Proteinsynthese bis hin zu teilungsfahigen, kohlenhydrat-
reichen Zellen der Streckungszone.
Unterschiedliche Meristeme sind ebenfalls unterschied-
lich strahlensensibel. Beispielsweise sind Bliitenmeristem-
zellen im Gegensatz zu vegetativen Meristemen stark va-
kuolisiert und schlechter mit ,,Strahlenschutzsubstanzen*
ausgestattet. Das hat z.B. bei der Tomate zur Folge, daB
das Bliitenmeristem duferst strahlenanfillig, der SproB-
vegetationspunkt dagegen relativ resistent ist. Strahlen-
induzierte Verdnderungen an Meristemen haben hiufig
Ahnlichkeit mit physiologischen, altersbedingten Um-
_ wandlungen wie z. B. beim Roggen (Secale cereale) gezeigt
wurde. )
Nichtdifferenzierte, also teilungsfihige Zellen befinden
sich wahrend einer akuten Strahlenexposition naturgemif
in unterschiedlichen Stadien des mitotischen Zyklus. Auf
Grund der Haufigkeit cytologischer Aberrationen (Chro-
mosomenbriiche u. a.) in der jeweils nachfolgenden mitoti-
schen Metaphase kann festgestellt werden, daB die mei-
sten Aberrationen am Ende der Interphase (Interkinese),
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Abb.11: Anderung der Strahlenempfindlichkeit von Tra-
descantia-Pollenkdrnern in verschiedenen Mitosestadien
nach Bestrahlung mit 200R, gemessen an der Haufigkeit
von Chromosomenbriichen in der Metaphase (aus Bacq
und Alexander 1958).

im G,-Stadium, induziert werden (Abb.11). Die hohere
Strahlenempfindlichkeit von G,-Zellen im Vergleich zu
G-Zellen erklart sich aus der dazwischenliegenden DNA-
Synthese (S), in der eine Verdopplung des DNA-Gehaltes
von 2C auf 4C erfolgt; gleichzeitig nimmt das Kernvolu-
men in Tradescantia-Wurzelspitzen von 550 u® auf 1350 u?
zu. Dariiberhinaus dauert G, in aller Regel linger als G,
(Abb.12), so daB aus diesem und den zuvor genannten
Griinden die Wahrscheinlichkeit einer Ionisation der
DNA in G, erheblich gréBer ist als in G..

S(38h)

Interphase
10,7h

Zellzyklus
124 h

G1 G2
(4,3 h) (2,5h)

'

Mitose
(1,8h)

Abb.12: Dauer des mitotischen Zyklus und seiner einzel-
nen Stadien in der Gerste (Hordeum vulgare L.); T-A-M-P:
P = Prophase, M = Metaphase, A = Anaphase, T = Telo-
phase. :

Es ist wiederum festzustellen, daB eine erhebliche Varia-
tion zwischen Individuen einer Art hinsichtlich der Sta-
dienempfindlichkeit existiert; ebenso groBe Unterschiede
finden sich beziiglich der Dauer des Zellzyklus und seiner
Einzelstadien. Bei Vicia faba variiert die Zeitdauer des Ge-
samtzyklus von 19-30h, der G, von 4,5-12h und der G,
von 4,5-8h. Bei der Bierhefe (Saccharomyces cerevisiae).
zeigen genotypisch unterschiedliche diploide Zellen deut-

’

ReparatarinGs )y zartckgefihrt wird - ¢(vgi-Brunborgetai)*®
Meiotische Zellen bzw. Chromosomen sind wesentlich
strahlenanfilliger als mitotische, wie die chronische Be-
strahlung ausgewachsener Tradescantia Pflanzen ergeben
hat (Tab. 6). Damit korreliert eine starkere Schiadigung der
Fertilitat und somit des Kornertrages bei Getreidearten.
Freilandversuche bei Gerste (cv. Breun’s Wisa) zeigen, daf3
in sehr frithem (1. Blatt) und spatem (nach der Bliite) Ent-

keiremer Pfianze tstitre NahrstoffversorgongDieRont-
genbestrahlung unterschiedlich strahlenresistenter Wei-
zensorten (Bayro, Walthari) verursacht umso stirkere
Schiden, je hoher der Phosphorgehalt der bestrahlten Ka-
ryopsen ist.? Méglicherweise beschleunigt ein hoéherer
P-Gehalt die keimphysiologische Aktivitit und verkiirzt
somit die verfiigbare Zeit zwischen Bestrahlung und erster
Mitose, die fiir die Reparaturvorgange wesentlich ist.

Tab. 6: Haufigkeit von Fragmenten und Briicken in somatischen und generativen Zellen von Tradescantia-Pflanzen
nach 47-tigiger Gamma-Bestrahlung mit 23,4 R/Tag (nach Sparrow und Pond 1956)%.

Untersuchtes Stadium Anzahl Fragmente Briicken
Zellen pro 100 Zellen
Somatische Anaphase 871 10,3+ 1,9 13,2 £2,0*
Meiotische Anaphase I 488 102,5 £ 4,6 11,6 £ 1,5
Meiotische Anaphase IT 322 88,6 + 8,9 43,3 +9,6
* Mittelwert & Standar\dfehler (Varianz/Anzahl Werte).
Reparaturmechanismen Prareplikativ:
. Photoreparatur
Aligemeines Dunkelreparatur (1) Basenexcission
Aus den bisherigen Ausfithrungen folgt, da3 die unter- (2) Nukleotidexcission
schiedliche Strahlenresistenz verschiedener Organismen (3) Strangbruchreparatur
dadurch zustandekommt, daB entweder in empfindliche-  Postreplikativ:
ren Lebewesen mehr schidigende, molekulare Verande- Dunkelreparatur (1) Rekombinationsreparatur

rungen hervorgerufen werden oder dafl Strahlenschiden,
an der DNA weniger effizient repariert werden als im resi-
stenteren Organismus. Es ist schon wiederholt auf Repara-
turvorginge hingewiesen worden, deren Mechanismen
urspriinglich bei Bakterien entdeckt und spéter auch fiir
Hefepilze und Hohere Pflanzen beschrieben wurden.

Man unterscheidet sie (1) nach ihrem zeitlichen Wirksam-
werden (vor oder nach der DNA-Replikation), (2) nach ih-
rer Energieabhingigkeit und (3) nach dem Ergebnis, d.h.
dem Zustand der DNA nach erfolgter Reparatur. Daraus
ergibt sich folgendes Bild bekannter Reparaturvorgdnge

bei Eukaryonten:

1 II III
rG= -G=CH -G=CH
rA=TH - A=T~ -A=TH
mT=A~ T=A+ rT=A+
rG=Cq W rG=CA rG= (1
rC=GA rC=GA rC=G+
~A=TH X FA=TH A=TH1
~T=A+ ~T, A- T, A1
~T=AA </T A+ [éT A+
FA=TH rA=TA rA=TH
rC=0+ (=G~ (=G
rG=CH rG=CH -G=C
rA=TH -A=T- A= T
rG=CH -G=CH -G=C4
-C=Gn -C=0n (=G
rA=TH mA=TA -A=TH

(2) SOS-Reparatur.

Préareplikative Reparatur

Die Photoreparatur (Photoreaktivierung) ist in erster Linie
fir die ,,Heilung™ UV-induzierter Pyrimidin(Thymin)-
Dimere (siche Abb.3) von Bedeutung. Dimere blockieren
die semikonservative DNA-Replikation und fithren damit
Zu (reparablen) subletalen Schéden, z.B. zu Stérungen
des Zellzyklus (Verringerung des mitotischen Index). Wie
bei allen Reparaturvorgéngen spielt auch bei der Photo-
reaktivierung ein Enzym, die Photolyase, eine wichtige

_ 1v v
Licht

FG=CH FG=CH
-A=TA FA=T-
FT=A~ FT=A-
rG=CA FG=CH
(=01 FC=G+
~FA=T A FA=TA
T=AA FT=A-

[ T=A- rT=AA [
A=TH FA=T+
~C=0+ FC=GH
-G=CH rG=CH
-A=T+ FA=TH
-G=CH rG=CH
-C=GA r (=G
A= TH TA=TH

1.

Abb.13: Schematische Erkldarung der Photoreparatur. (I) ungeschédigte DNA, (ll) UV-Induktion eines Thymin-Dimers,
(1) Komplexbildung des Enzyms Photolyase mit dem fehlerhaften DNA-Abschnitt, (IV) nach Absorption von sichtbarem
Licht monomerisiert die Photolyase das Dimer, (V) die Photolyase 16st sich von der DNA (aus Laskowski 1981).



Rolle. Dieses Enzym bildet in Saccharomyces cerevisiae
innerhalb von 10 Minuten nach der UV-Bestrahlung einen
Komplex mit den Pyrimidindimeren, die dann im sichtba-
ren Licht (Wellenlinge 300—600 nm) in Monomere zerfal-

schneiden beschidigter Basen besorgen beispielsweise so-
genannte DNA-Glycosylasen, die auf bestimmte Basen
spezialisiert sind. Beispielsweise besorgt die Uracil-DNA-
Glycosylase das Ausschneiden von Uracil, das UV-indu-

bestehen. Wihrend rad 52 fehlerfrei arbeitet, fithrt die rad
6-Reparatur zu fehlerhaften, aber auch korrekten Ergeb-
nissen, je nachdem welches Gen (Reparaturmechanismus)
wirksam ist.?* Ein weiterer postreplikativer Mechanismus

len (Abb. 13).

Die griinen Pflanzen sind der UV-Einstrahlung in der Na-
tur in besonders starkem MaBe ausgesetzt, so daBl geneti-
sche Schidden insbesondere in den Keimzellen (Mikro-
und Makrosporen) hdufig zu erwarten wéren. Die Zellen
Hoherer Pflanzen sind daher mit Mechanismen zur Photo-
reaktivierung UV-induzierter Dimere ausgestattet. Ihre
Wirksamkeit ist in Zellkulturen von Nicotiana tabacum,
Ginkgo biloba, Daucus carota, sowie in Xarotten-Protopla-
sten (Abb.14) nachgewiesen worden. Im letztgenannten
Fall werden Pyrimidindimere, wenn sie nicht in zu groBer
Zahl vorliegen, durch Photoreaktivierung und zusitzliche
Dunkel-Excissionsreparatur praktisch vollstindig wieder-
hergestellt. Die gleichen Reaktionen laufen auch in intak-
ten Pflanzen ab. In den Keimblittern der Platterbse Lathy-
rus sativa wird eine UV-ausgeldste Thymin-Dimerisierung
in einem Zeitraum von etwa 6h entweder durch Photo-
reparatur oder Excission weitgehend beseitigt.*
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_Abb.14: Photoreaktivierung  UV-induzierter Pyrimidin-
Dimere in der DNA von Karotten-Protoplasten (aus
Howland und Hart 1977). !

Die prireplikative Dunkelreparatur (Excissionsreparatur,
Abb.15) ist fiir pflanzliche Zellen ein lebenswichtiger
Mechanismus, da nicht alle UV-induzierten Schidden pho-
toreaktivierbar sind. Es ist daher anzunehmen, daB auch
dieser Mechanismus im Pflanzenreich allgemein verbreitet
ist, obwohl er bisher nur vereinzelt nachgewiesen wurde,
u. a. in Protoplasten von Daucus carota, Haplopappus graci-
lis, Nicotiana tabacum, Petunia hybrida. Allerdings kann
auch die Excissionsreparatur nur geringfiigige Schiden re-
parieren, wie sie etwa durch natiirliche UV-Strahlendosen
induziert werden kénnen. Bei Bakterien und Hefepilzen
sind Mutanten bekannt, die nicht zur Excissionsreparatur
fahig und daher extrem UV-anfillig sind.

Auch fiir die Mechanismen der Excissionsreparatur sind
eine Reihe wichtiger Enzyme erforderlich. Das Heraus-

ziert durch Verlust der Methylgruppe aus Thymin entsteht:

e} e}
CH
HN 3 HN
07N O™
H H
Thymin Uracil

Bei der Basenexcission wird das Phosphat-Zucker-Phos-
phat-Riickgrat der DNA nicht angegriffen. Die anschlie-
Bende eigentliche Reparatur, d.h. das Neueinsetzen der
richtigen Base, erfolgt mit Hilfe sogenannter ,,Insertasen®.
Andere, auch bei Pflanzen nachgewiesene Enzymfamilien,
die Endonucleasen,.zerschneiden den Phosphat-Zucker-
Strang. Der nachfolgende Abbau von Nukleotiden (Nu-
kleotidexcission) durch Exonucleasen, die Wiederauffiil-
lung des DNA-Stranges durch Polymerasen und seine
SchlieBung durch Ligasen beenden den Reparaturvor-
gang. Wenn dabei lingere Nukleotidsequenzen ausge-
tauscht werden miissen (ca. 1500), dann kommt es gele-
gentlich zu fehlerhaften Veranderungen, die als Ursache
von phinotypischen Mutationen bei Bakterien nachgewie-
sen werden konnten (Abb. 16).

Es wurde bereits erwéhnt, daf3 nach Einwirkung energie-
reicher ionisierender Strahlen sowohl Einzel- als auch
Doppelstrangbriiche der DNA auftreten (Abb.3 und 4).
Dem eigentlichen Bruch geht eine sogenannte Primér-
ldsion voraus, die zundchst instabil und reaktionsfahig,
d.h. reparaturfahig bleibt. Bei der Strangbruch-Reparatur
setzen dhnlich wie bei der Excissions-Reparatur Exonu-
cleasen an den freien Strangenden (Bruchstellen) mit dem
Nukleotidabbau ein; danach fiillen Polymerasen die ent-
standenen Licken wieder auf, und Ligasen schlieen den
Strang. Der liberwiegende Teil der Strangbriiche wird an-
scheinend sehr schnell, d. h. in einem Zeitraum von Minu-
ten bis wenigen Stunden, repariert. Beispielsweise bei dem
Ciliaten Tetrahymena werden 80 % der Einzelstrangbriiche
innerhalb von 20 Minuten nach der Gammabestrahlung
(40 kR) wiederhergestellt.® Die Reparatur wird durch Inhi-
bitoren der RNA- und Proteinsynthese sowie des oxidati-
ven Stoffwechsels nicht gestort, womit gezeigt ist, daf es
sich um prireplikative Vorginge handelt und daB die er-
forderlichen Enzyme bereits vor der Bestrahlung in der
Zelle vorritig sein miissen. Auch Doppelstrangbriiche sind
prinzipiell reparaturfahig. Thre Wiederherstellung erfolgt
bei Hefen unter Minimalwachstumsbedingungen inner-
halb von 48 Stunden.® Fiir die Doppelstrangbruch-Repa-
ratur sind komplexe Enzymsysteme erforderlich.

Postreplikative Reparatur

Ahnliche Enzymsysteme werden fiir die postreplikativen
Rekombinationsprozesse zur DNA-Reparatur benotigt.
Im wesentlichen werden dabei versehrte Nukleotide nach
der DNA-Replikation durch Austausch mit unversehrten
elterlichen Sequenzen wiederhergestellt. Bei Bakterien

und Hefepilzen hat man nachweisen kénnen, daf diese

Rekombinationsprozesse der genetischen Kontrolle unter-
liegen. Beispielsweise wird die Reparatur gammastrahlen-
induzierter letaler Schiden in Zellen von Saccharomyces
cerevisiae von zwei unabhingigen Genkomplexen (rad 6
und rad 52) gesteuert, die aus 5 bzw. 7 einzelnen Genen

die sogenannte SOS-Reparatur, wird durch bestimmte

Gene gesteuert. Es handelt sich dabei um duBerst kom-
plexe und daher noch nicht vollig aufgeklirte Vorginge,
die allerdings in aller Regel zu fehlerhaften Verdnderun-
gen der DNA-Molekiile, zu Mutationen, fithren (vgl. das

Sammelwerk von Hanawalt et al. 1978).

I II II1 v v
5 3 5 3 5’ 3 5 3 5 3
-A=T+ A=T+ A=T+ A=T A A=T
- T=A T=A- T=A4 T=A~ T= A1
-G=CH 3+-G=CH FG=CH 5 rG=CA FG=CH
-C =G+ 5~C =G+ < ~C =0 C FC=G1 (=G
-A=T+ A=TH X7y FA=TH A FA=TH FA=TH
T, A+ T, A A T=A T, FT=AA FT= A4
T A- ~T A ’\*-T=A- T FT=A1 FT=AA
tA=T- - A= T~ A T A FA=TH FA=TH
(=G - C= G C =0 C F(=06A (=01
rG=CH -G=C 6= G rG=CH FG=CA
-A=T+ -A=TH A=TH grArA=T FA=TH
-G=CH -G=CH G=C+ 5rG=C+ G=(H
r (=G -C=0+ C=0T (=G (=G
'3 5’ 3 5 3

5 3’ 5’ 3’ 5’

Abb. 15: Beispiel einer fehlerfreien Nukleotid-Excissionsreparatur (Kurzstrang-Excission).

(I) DNA-Strang mit Thymin-Dimer, (ll) Einschnitt des fehlerhafien Stranges durch Endonuclease, (llI-IV) Entfernung der
falschen Sequenz (bis zu 100 Nukleotiden) durch Polymerase sowie Neueinbau von Nukleotiden komplementar zum
Schwesterstrang, (V) SchlieBung des Strangs durch Ligase (aus Laskowski 1981).

I I III IV v VI VII
5 3 5 03 5 3 5 3 5 03 5 3 5 3
FA=TH A=T- FA=T4 . 3FA=T- ,L\:T-
- T = A T =A1 FT=A4  SFT FT=A4 FT=A4
- G=CH 3L G=CH FGEC A FG FG=CH F G=CH
- (=0 5t C =G ¢ TC=GT FC FC=064 F (=01 r 1 - Ts
FA=TH A=T{ SCw FA=TH FA FA=TH FA=TH r - .
T, A T, A1 < T=A T, FT=A F T=AA - T=A FT=A4 A{3
T Aq T™ A4 AFT=AA T FT=A4 rT:A' FT=AA -T=A4 A7
- A=TH - A =T - -A=TH tA FA=TH FA=TH rA=TH - A=T4 T
- (=G - C =G - (=G ( FC=061 F (=G - (=G (=61 G
- G=(+ -G =C FG=CH -G FG=( F G=C - G=CH BN
- A=T- -A=TH - A=TH FA RA=TH FA=TH - A=TH FA=TH T
- G=(+ - G=C1 -G=C -G FG=CH F G=(A r G=C FG=CH (T
—gsg— -CET- C=G- -C FC=G4,  F (=G - C=GH -(=G4 G
- - A FA T FA FA_T FC_T Fc Ta Fc e T
-A‘T? -A<T3 -A<T3 A i—A<TD ?Gﬁb Lo 197%¢  [o o <TD
L G=C4 -G =CH -6=C{ 3k FG=aC - G=CA FGEC1 C\g FGECH (]
- C =G+ - C =G+ - (=61 5t (=01 (=0 - C=01 (=04 G5
- T=A- - T =A- - T=A T=A1 ET:A- - T=A43’ - T=Aq3
3 5 35 3 5 3 58 3 5 3 5 3 5

Abb. 16: Beispiel einer fehlerhaften Nukleotid-Excissions-Reparatur (Langstrang-Excission).

(1) DNA-Doppelstrang mit zwei Thymin-Dimeren, (Il) Einschnitt im linken Strang durch Endonuclease, (1ll) Ausbau von bis zu
1500 Nukleotiden durch Exonuclease, (IV) komplementére Ergédnzung des linken Stranges durch Polymerase, wobei
gegenutber dem Thymin-Dimer beliebige Basen (z. B: C, G) eingebaut werden, (V) kovalente Bindung zwischen neuem und
altem Strangabschnitt wird durch Polynukleotid-Ligase wiederhergestellt, (VI-VIl) Kurzstrang-Excissions-Reparatur zur
Beseitigung.des Pyrimidin-Dimers im rechten Strang (nach Laskowski 1981).



Inhibitoren

Verschiedene Modifikatoren der Strahlenwirkung (siehe
S. 310) wie Coffein und Hydroxyharnstoff wirken als Inhi-

gungsgrad umso stirker ausfillt, je strahlenresistenter der
Genotyp gegen Gammabestrahlung ist.”® Strahlenresi-
stente Pflanzen besitzen also wirksame Reparatursysteme
fiir Strahlenschidden an der DNS; diese werden unmittel-
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——bitoren-der-DNA-Neusynthesemrdmterbimdemroder-sto=
ren dadurch die postreplikativen Reparaturvorginge. In
einem Experiment mit verschieden strahlenanfilligen Ger-
stensorten hat sich gezeigt, daB der Effekt einer Coffein-
Behandlung nach Gammabestrahlung auf den Schidi-

bar fiach der STrahlensciadigung wirksam oder jedoch Vor
oder nach der folgenden DNA-Synthese.

Diese Erholungsfahigkeit erm6glicht es den Pflanzen, ein
nicht zu groes MaB an Strahlenschiden selbst zu heilen
und damit zu iiberleben.

Cytologische und morphologische Strahleneffekte

Cytologische Verinderungen
Zell- und Kernstérungen

In Tab.7 sind die durch das primére Strahlenereignis aus-
gelosten Reaktionen und Auswirkungen stark vereinfacht
zusammengefaBt. Man kann davon ausgehen, daB die cy-
tologischen Verdnderungen das AusmaB der Strahlenschi-
digung am unmittelbarsten erkennen lassen und damit
letztlich fiir Uberleben oder Tod von Zelle und Organis-
mus maBgebend sind. Cytogenetische Schiden sind in vie-
len Fillen die Ursache fiir nachfolgend auftretende mor-
phologische oder physiologische Verdnderungen.

Tab.7: Vereinfachte schematische Darstellung der
durch das primére Strahlenereignis ausgeldsten Reak-
tionskette.

Strahlung
4
Tonisation und Anregung von Atomen und Molekiilen

¥
Chemisch verdnderte Molekiile
V.
Biochemische Schiden

4
Cytologische, physiologische, morphologische
Verénderungen

}
Zelltod

¥
Tod des Organismus

Bestrahlte Pflanzen zeigen im allgemeinen eine Storung
bzw. Hemmung der Zellteilung, die an der Reduktion des
mitotischen Index erkennbar ist (,,mitotic delay*) und bei
Bestrahlung im G,-Stadium des Zellzyklus am deutlichsten
ausfillt. Bedingt durch die Blockierung der Zellteilung
werden nach massiver Gammabestrahlung sowohl von Sa-
men (Triticum aestivum) als auch von Zellkulturen (Erd-
nuB, Phaseolus vulgaris) hiufig Riesenzellen gefunden, die
das 10-15fache ihrer normalen GréB3e erreichen kénnen.
Beziiglich der Verinderungen im Plasma sind vor allem
die Stdrungen der Plastiden-Replikation als Strahlenfolge
zu nennen. Die Mehrzahl der beobachteten Aberrationen
betreffen jedoch den Zellkern. Dabei handelt es sich im
einzelnen um (1) Chromosomenverklebungen (,,sticki-
ness*), (2) Kernfragmente (Mikronuklei), (3) Gaps (nicht-
farbbare Liicken in den Chromatiden), (4) Centromerbrii-
che sowie (5) Chromatiden- und Chromosomenbriiche.
Die beiden erstgenannten Anomalien verhindern weitere

Kernteilungen und fithren daher zum Tod der Zelle. Die
Haufigkeit von Mikronuklei (Kern- oder Chromosomen-
fragmente) steht in direkter Beziehung zur Strahlendosis.
Rontgenbestrahlung von Tradescantia-Pollenmutterzellen
in der ersten meiotischen Prophase mit 20 und 40 kR verur-
sachte durchschnittlich 23 bzw. 67 Mikronuklei pro 100
Tetraden.*

Gaps sind bei zahlreichen Pflanzenarten, z. B. Vicia faba,
nach Bestrahlung im G,-Stadium der Zellen beobachtet
worden. Sie werden in der nichsten S-Phase (Abb.12)
offenbar folgenlos repariert und fithren damit nicht zu
echten Briichen.

Centromerbriiche fithren zur Entstehung von Chromoso-
men mit nur einem Schenkel (telocentrische Chromoso-
men). Bei diploiden Pflanzen ist der Verlust eines Chromo-
somenschenkels in der Regel so schwerwiegend, daB die
betreffende Zelle nicht iiberleben kann.

Chromosomenaberrationen

Echte Primérldsionen, die nicht repariert werden kénnen,
verursachen Chromatiden- oder Chromosomenbriiche. *
Solche Chromosomenbriiche entstehen durch Strahlenein-
wirkung in der G;-Phase, Chromatidenbriiche in G,. Wenn
nur eine Lasion eingetreten ist, so kann das betreffende
acentrische Fragment (ohne Centromer) verlorengehen,
was fiir die betreffende Zelle je nach GréBe und Geninhalt
des Fragmentes schddlich oder auch tédlich ist. Sind ur-
spriinglich zwei Lasionen in rdumlicher Nihe entstanden,
so kénnen die freien Enden gleicher oder verschiedener
Chromosomen assoziieren und durch fehlerhafte Repara-
tur (,,misrepair*) an falschen Stellen im Genom eingebaut
werden. Einige haufige Chromosomen- und Chromatiden-
aberrationen und ihre cytologischen Konsequenzen in der
folgenden mitotischen Kernteilung sind in den Abb.17
und 18 zusammengestellt. Von besonderer Bedeutung fiir
die weitere Funktionsfihigkeit der Zelle sind dabei die.
sich ergebenden Verdnderungen der Chromatin- bzw.
DNA-Bilanz. Der Verlust von genetischem Material (Defi- *
zienz) bedeutet in fast jedem Fall eine Schidigung: der
Zelle, die in der Regel dadurch funktionsunfihig wird.
Alle acentrischen Fragmente bedeuten Chromatinverlust,
und die Abb.17 und 18 verdeutlichen, daB die meisten
Aberrationen damit einhergehen. ErwartungsgemaB ist die
Haufigkeit der strahleninduzierten Chromosomenbriiche
direkt dosisabhangig, wie die Tab. 8 insbesondere hinsicht-
lich der Chromosomenfragmente verdeutlicht (Abb. 19).
Einige Aberrationen bedeuten keine Verinderung der
Chromatin-Bilanz, sondern sie betreffen die Chromoso-
menstruktur. Infolge zweier Briiche kann eine Segment-
umkehrung innerhalb eines Chromosoms (Inversion) oder
ein Segmentaustausch zwischen nichthomologen Chromo-
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Abb. 17: Die Entstehung von Chromosomenaberrationen und ihre Auswirkungen in den unmittelbar folgenden mitotischen

Kernteilungsstadien (nach Sybenga 1972).

somen (reziproke Translokation) erfolgen.” Beide Aberra-
tionen storen die Teilungs- und Funktionsfihigkeit der
Zellen zunidchst nicht, beeintrachtigen aber die Reproduk-
tionsfahigkeit der Pflanzen erheblich, indem sie zu gravie-
renden Stérungen der Reifeteilungen (Meiose) fiihren. Bei
der heterozygoten Inversion kommt es auf Grund der an-
omalen Paarung derhomologen Chromosomenin der meio-
tischen ersten Metaphase zu Storungen der Anaphasebe-
wegung, die letztlich zur Bildung genetisch unbalancierter
Gonen und damit zu reduzierter Fertilitdt fiihrt (Abb. 20).
Auch bei der heterozygoten Translokation werden un-
balancierte Gonen (ca. 50 %) gebildet, die ihre Ursache in
der Viererpaarung teilweise homologer Chromosomen in
der meiotischen ersten Prophase haben (Abb.21 und 22).

-Diese Viererbindungen (Quadrivalente) sind in der meioti-

schen ersten Metaphase in Form groBer Ringe oder Ketten
(Abb.22) deutlich von den iibrigen Chromosomenpaaren
(Bivalenten) unterscheidbar. Da die Auflosung der Qua-
drivalente in der ersten Anaphase zur Entstehung von etwa
50% normalen und 50 % defekten Gonen fithrt (die funk-
tionsuntiichtig sind oder zu letalen Embryonen fiihren),
sind heterozygote translozierte Pflanzen immer partiell ste-
ril; bei der Gerste sind die Pollen solcher Pflanzen zu etwa
30% funktionsunfihig und 60-70% der Bliiten steril.

Abgesehen von diesen nachteiligen FEigenschaften haben
sich reziproke Translokationen fiir die Erforschung der
Genetik Hoherer Pflanzen, vor allem landwirtschaftlicher
Nutzpflanzen, als niitzlich erwiesen. So war es dadurch
moglich, etwa bei Tomate, Mais und Gerste genauere
Kenntnisse iiber die rdumliche Anordnung der Gene
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Tab. 8: Dosisabhingigkeit von Chromosomenfragmenten und Chromatidbriicken nach Rontgenbestrahlung von
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(Sl nach der Keimung) (aus Gaul 1963)'.
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Abb. 18: Die Entstehung von Chromatidenaberrationen und ihre Auswirkungen in den unmittelbar folgenden mitotischen

Kernteilungsstadien (nach Sybenga 1972).

innerhalb der Chromosomen zu erlangen (Genlokalisie-
rung). Dariiberhinaus hat man induzierte Translokationen
benutzt, um Chromosomensegmente verwandter Gras-
arten (Secale cereale, Agropyron elongatum) in unseren
Kulturweizen (Triticum aestivum) zu {iberfiihren (siche Zel-
ler und Fischbeck 1974).

Abb.19: Bricken und Fragmente in Pollenmutterzelien
(meiotische Anaphasel) von Trillium erectum nach akuter
Roéntgenbestrahlung (50 R) in der friihen meiotischen Pro-
phase (aus Sparrow 1962)3'. '
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Abb.20: Schematische Darstellung einer heterozygoten
chromosomalen Inversion mit den Konsequenzen fir die
meiotische Chromosomenpaarung (Schleifenbildung) und
den genetischen Folgen eines crossing over im invertierten
Segment bei der paracentrischen (links) und der pericentri-
schen (rechts) Inversion; im letztgenannten Fall schlieBt die
Inversion das Centromer mit ein (nach Sybenga 1972).
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Abb.22: Pollenmutterzellen von Roggen (a, ¢) und Gerste (b), die in bezug auf eine reziproke Translokation gemischterbig
(heterozygot) sind; (a) meiotische spate Prophasel mit einem Quadrivalent-Ring (11V) und 5 Bivalent-Ringen (51i), (b)
meiotische Metaphase | mit 1 IV-Ring und 511, (c) meiotische Metaphase [ mit 1 IV-Kette (S-férmig), 21I-Ringen, 21-Staben
und 2 ungepaarten Chromosomen (Univalente); Chromosomenzahl in allen Fallen 2n=2x=14 (Friedt unveroff.)

Morphologisch-physiologische
Veranderungen

Wachstumsstérungen

Aus den geschilderten Zellverdnderungen muf sich
zwangsldufig eine Beeintrdchtigung des pflanzlichen
Wachstums infolge der Strahleneinwirkung ergeben. Dazu
steht nicht im Widerspruch, da8 niedrige Strahlendosen
(< 1000 R) offenbar eine gewisse Stimulation des vegetati-
ven Wachstums hervorrufen (,,biopositive Wirkung®), die

. wohl auf die erwédhnte ZellvergréBerung zuriickzufithren

ist. Bei chronischer Strahlenexposition ist dieser Effekt
praktisch ausgeschlossen. Hierzu liegt besonders umfang-
reiches Datenmaterial aus Untersuchungen im Gamma-
feld von Brookhaven (USA) mit mehr als 100 Pflanzen-
arten, darunter Tradescantia paludosa, Impatiens sultanii,
Nicotiana rustica, N. glauca x langsdorffii, Vicia faba, Antir-
rhinum majus, vor (vgl. Sparrow et al.y'-¥. Bei T. paludosa
beispielsweise wird das Wachstum durch dreiwéchige Be-
strahlung mit 2800 R/Tag oder durch dreimonatige Ein-
wirkung von 50 R/Tag erheblich beeintrédchtigt. Die akute
Strahlenexposition ruhender pflanzlicher Organe, d.h.



Abb. 23: Beeintrachtigung der Keimpflanzenentwicklung
der Gerste (Hordeum vulgare) durch zunehmende Ront-
genstrahlendosen (von oben links nach unten rechts: 0, 2,
4, 8, 16, 32 kR} (Friedt, unversff.).

Zwiebeln, Knollen, Rhizome oder Samen, oder wachsen-
der Pflanzen fithrt ebenso wie chronische Bestrahlung mit
steigender Dosis zu abnehmendem vegetativem Wachs-
tum. Das ist meist bereits an der Keimpflanzenentwick-
lung erkennbar (Abb. 23). Wihrend bei zweikeimblittrigen
Pflanzen wie etwa der Sojabohne (Glycine max) die Primir-
blattgréBe mit zunehmender Gammastrahlendosis (bis
20 kR) abnimmt, ist der Strahlenschaden bei einkeimblitt-
rigen Pflanzen wie den Getreidearten an der Verkiirzung
des Primarblattes deutlich ablesbar (Abb.24). Die durch-
schnittliche Reduktion des Primérblattwachstums ist der
Letalitdt in einer bestrahlten Pflanzenpopulation direkt
proportional (Abb.24), so dall von der Héhe des Primér-
blatteffektes relativ sicher auf die zu erwartende Letalitiit
geschlossen werden kann. :

Verschiedene Strahlenarten beeinflussen das Wachstum
der bestrahlten Pflanzen (M;-Generation) bei gleicher

Dosis in unterschiedlichem MaB. Hinsichtlich der
Primérblattreduktion beim Reis haben langsame Neutro-
nen im Vergleich zu ®Co-Gammastrahlen eine RBW von
10,7 wihrend beziiglich der LD, bei der Gerste fiir

Von entscheidender Bedeutung fiir den Grad der Strahlen-
schadigung sind die Verdnderungen, die oberhalb einer
bestimmten (artspezifischen) kritischen Dosis in den Vege-

tationcnunkten eintreten  Bei Tupr'vrnc albus-sind—nach

Bliitenanomalien und Sterilitat

Die Bliitenbildung und -entwicklung bestrahlter Pflanzen
ist im Vergleich zu unbestrahlten Kontrollen im allgemei-

schnelle Neutronen eine RBW von 40 festgestellt wurde.
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Abb. 24:, Abhangigkeit von Primarblattiange und Uberle-
bensrate von M,-Pflanzen der Gerste (cv. Aramir) von der
Réntgenstrahlendosis. Korrelationen: +, ** = signifikant:
bei P = 10% und 1% Irrtumswahrscheinlichkeit (Friedt,
unveroff.).

SprofB- und Blattanomalien

Die Beeintrachtigung des Wachstums fiihrt sehr haufig zu
einem gestauchten Wuchs der Pflanzen, der mit zuneh-
mender Strahlendosis immer deutlicher ausfallt (Tab.9).
Als Hauptursache dieser Wuchsdepression sind die schon
beschriebenen Chromosomenschiden zu sehen, die unmit-
telbar zu Stérungen des Zellzyklus fithren und mittelbar
die vielféltigsten physiologischen Stérungen hervorrufen.
Dabei spielen die Beeintrachtigung der Photosynthese und
der Auxin-Abbau eine besonders wichtige Rolle (siehe
S.80 und 133).

Tgb. 9: Mo.rphologische Effekte chronischer Gammabestrahlung Hoherer Pflanzen (nach Beobachtungen an Antir-
rhinum majus, Tradescantia paludosa, Nicotiana sp., Kalanchoe diagramontiana, Xanthium sp. u.a., verschiedene

Altern :

SproB3: Allgemein Verdickung oder Streckung,

Tumorbildung
Apikales Meristem Verzweigung (Dichotomie)
Internodien Stauchung und Verdrehung
Nodien Schwellung und Verdickung,
Induktion zusitzlicher
vegetativer Knospen, )
Bildung von Luftwurzeln

(Adventivwurzeln)
Wurzelhals Entstehung von Adventiv-
sprossen
Wurzeln Tumorbildung

Strahlendosen®).
Pflanzenteil Effekte Pflanzenteil Effekte
Ganze Pflanze Stauchung und vorzeitiges Blétter Farbveranderungen (Chlo-

rose), GroBenverinderung,
Verdickung, Krauselung,
Fusion, Gliederung,
Tumorbildung

Infloreszenzen GroBenverdnderung,
Sterilitat, Knospenverlust,
Bildung vegetativer

Knospen, Tumorbildung

Bliiten Verringerung oder Vermeh-
. rung, Farbverdnderung,
Fusion bzw. Gliederung
und Reduktion der Bliiten-
blétter, Modifikation der
Staubblitter, Verkleinerung
oder Verlust der Antheren.

TAHORS

chronischer Gammabestrahlung mit 8,5 kR histologische
Schiden in Tunica und Corpus feststellbar.'* Zundchst
kommt es zur Vakuolisierung der Zellen, die schlieBlich
zur Nekrose fiihrt, wobei die zentralen Leitbahnen beson-
ders starke und die duBeren Zellschichten (Epidermis) ge-
ringere Schiden aufweisen. Infolge der Zerstorung von
Leitbiindeln kommt es schlieBlich zum Verlust von Blatt-
anlagen und Blittern.

Nach ldngerer chronischer Gammabestrahlung mit ca.
100-200 R/Tag geht bei Nicotiana und Tradescantia die
apikale Dominanz verloren, und es kommt zu exzessiver
Verzweigung,® wie es u.a. auch bei Linum, Xanthium und
Impatiens beobachtet wurde.

.Ebenso wie der Spro8, so sind auch die Blitter vielfach

verdickt und gestaucht. Aber auch Abwandlungen der
Blattform und Textur, abnorme Kurvatur, Kriuselungen,
Fusionen und mosaikartige Farbverdnderungen sind in
zahlreichen Untersuchungen mit Zierpflanzen (z.B. Kal-
anchoe, Ginkgo, Pelargonium, Petunia) und landwirtschaft-
lichen Nutzpflanzen wie Baumwolle, Kartoffel, Tomate,
Tabak, Ackerbohne oder Salat festgestellt worden. In sel-
tenen Féllen werden nach chronischer Gammabestrahlung
tiber einen ldngeren Zeitraum lokale Léasionen (offene
Wunden) an oberirdischen Pflanzenteilen beobachtet.

0,0 1,5 2,5 3,5

nien verzogert oder abgescnwacht. Die Blutenteile, insbe-
sondere Bliiten- und Staubblitter, weichen in Form und
Zahl hiufig vom Normalzustand ab, wie es auch bei Laub-
blittern der Fall ist. Auch Staub- und Fruchtblatter sind
zuweilen in ihrer Zahl verdndert oder fusioniert. Bei Lupi-
nus albus wurde festgestellt, daff Blitengewebe mindestens
doppelt so empfindlich gegen Gammastrahlen ist wie so-
matisches Gewebe. Bereits etwa 3 kR verursachen patholo-
gische Verinderungen der Leitbiindel, die zu den morpho-
logischen Aberrationen der Bliite fithren.

Die Keimzellen der Pflanzen werden durch Strahlung
besonders stark geschidigt und verlieren dadurch ihre
Befruchtungsfihigkeit. Aber auch subletale genetische
Schiden wie sie etwa durch UV-Bestrahlung in Mais-Pol-
len induziert werden, verursachen Defekte an Embryonen
und Endosperm, die letztlich zum Verlust der Samen fiith-
ren. Infolgedessen kommt es nach Strahlenexposition im-
mer zu einer Reduktion des Samenansatzes. Rontgen-
bestrahlung von Gerstensamen (cv. Haisa II) mit 5 und
10 kR verursachte an den daraus aufwachsenden Pflanzen
eine Verringerung des Samenansatzes um 24 bzw. 37 % ge-
geniiber unbestrahlten Pflanzen. Da die Getreidearten ge-
rade wegen ihrer Samen kultiviert werden, bedeutet verrin-
gerte Samenproduktion eine Ertragseinbulle, die auch bei
relativ niedrigen Strahlendosen von etwa 5 kR bereits zwei
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Abb. 25: Reduktion des Kornansatzes (oben) sowie der Uberlebensrate und des Kornertrages (unten) nach chronischer
Gammabestrahlung von Mais mit zunehmender Dosis (nach Sparrow et al. 1970)%.



Abb. 26: Nicofania glauca x N.langsdorffii-Pflanze mit Tu-
mor in der terminalen SproBregion 4 Monate nach akuter
Rdntgenbestrahlung (2000R) (aus Sparrow und Schairer
1959)%,
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Abb. 27: Wirkung verschiedener Gammastrahlendosen
(®°Co) auf Haworthia-Kallusgewebe (nach Pandey und
Sabharwal 1979)2.

Drittel des normalen Kornertrages ausmachen kann
(Abb.25). Das AusmaB der Ertragsdepression durch eine
-bestimmte Strahlendosis hingt in starkem MaBe von der
Pflanzenart und ihrem Entwicklungsstadium ab. Entspre-
chend kann die Dosis, die zu 50% Ertragseinbuf3e fiihrt
(EDs), zwischen etwa 200 und 12000 rad variieren.

Tumorbildung

Bestimmte Pflanzen reagieren auf massive Bestrahlung mit
deutlich erhohter Tumorbildung (Abb. 26). Besonders auf-
fallig verhilt sich in dieser Hinsicht der amphidiploide Ba-
stard Nicotiana glauca x langsdorffii, der sowohl nach aku-
ter als auch nach chronischer (2 Monate, 26-385 R/Tag)

Bestrahlung des Stengels mit vermehrter Tumorbildung
reagiert. Auch in unorganisiertem Gewebe kann nach
Gammabestrahlung eine Tumorbildung (,,neoplastic

ansformation®) induziert werden wie Versuche an Kal

Schnelle Neutronen (rad)

_
»

luskulturen von Haworthia mirabilis zeigen.® Das durch
eine Dosis von 1000 R transformierte Gewebe ist im Ge-
gensatz zum normalen Kallus kompakt, wachst auf Mini-
malmedium und ist nicht mehr zur Organogenese fihig
(Abb.27). Als Ursachen der Tumorinduktion kommen so-
wohl Chromosomenaberrationen als auch Stérungen des
Hormon-Stoffwechsels in Frage.

Genmutationen

Nach Strahleneinwirkung finden im Zellkern neben den
Chromosomenbriichen mit den geschilderten Auswirkun-
gen (S.309) weitere molekulare Verinderungen der DNA
statt. Dabei handelt es sich um Bindungen zwischen Basen
innerhalb eines Stranges (Thymin-Dimerisierung), um
Austausch von Basen (Transition, Transversion) sowie um
Nukleotidpaar-Verlust (Deletion) oder Neueinbau (Inser-
tion). Da diese Genmutationen immer nur in einem DNA-
Molekiil erfolgen und in ihrer Ausprigung dem unverin-
derten Ausgangsgen (Allel) gegeniiber unterlegen (rezes-
siv) sind, treten sie bei den Héheren Pflanzen, die immer
zwei oder mehr Kopien jedes Gens (Chromosoms) im Zell-
kern enthalten, in der Bestrahlungsgeneration (M,-Gene-
ration) nicht zutage. Auf Grund der genetischen Aufspal-
tung werden sie erst in der nachfolgenden M,-Generation
an etwa 25% der Pflanzen phéinotypisch erkennbar
(Abb.28). Bei Hoheren Pflanzen treten nach Bestrahlung
besonders hiufig Defekte der Chlorophyllsynthese auf.
Diese sogenannten Chlorophyllmutationen werden wegen
ihrer groBen Hiufigkeit und leichten ErfaBbarkeit im
Keimpflanzenstadium als Kriterium zur Schitzung der
Gesamtmutationsrate verwendet (vgl. Gaul 1963)%. Sie
nimmt mit der Strahlendosis linear zu (Abb.29), wobei
Neutronen eine mit zunehmender Dosis zunehmende rela-
tive biologische Wirksamkeit (RBW) im Vergleich zu Gam-
mastrahlen zeigen. Wéhrend fiir eine Mutationsrate von
1% etwa 200 rad Neutronen ausreichen, ist dafiir eine
Gammastrahlendosis von fast 30000 rad erforderlich; der
RBW-Wert betrégt in diesem Fall also ca. 150." Die relati-
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Abb.28: Aufspaltung einer fir eine rezessive Chlorophyll-
mutation (albina) heterozygote Gerstenpflanze (Spaltungs-
verhéltnis grin:weiB = 12:4 = 3:1) (Friedt, unveroff.).
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Abb. 29: Beziehung zwischen Gamma- und Neutronen-
Strahlen-Dosis und der Haufigkeit von chlorophylldefizien-
ten My-Pflanzen der Gerste (Hordeum vulgare L., cv.
Atlas-57). Nach Constantin 1976,

ven Effekte verschiedener Strahlenarten kénnen jedoch je
nach Sorte, Jahr und Behandlungsbedingungen erheblich
variieren; bei Gerste und Mais hat man RBW-Werte bis zu
1000 fiir schnelle Neutronen hinsichtlich der Mutations-
rate ermittelt.

Auf Grund morphologischer und cytologischer Verinde-
rungen in der M;-Generation (siehe S.318 und 321) kann
bereits die zu erwartende Mutationsrate in der M,-Genera-
tion geschitzt werden. Je hoher beispielsweise die Letalitit
in M;, umso héher ist im allgemeinen auch die Mutations-
rate in M,.!% Da die Letalitit andererseits schon anhand
der Keimpflanzenentwicklung abschitzbar ist (siche
Abb. 24), kann bereits von diesem frith in M, erfaBbaren
Merkmal auf die Mutationsrate in M, geschlossen werden.
Die Haufigkeit strahleninduzierter Chromosomenaberra-
tionen in M, korreliert erwartungsgemif ebenfalls eng mit
der (Chlorophyll-)Mutationsrate in M, (siehe Abb. 30), da
beide Verénderungen auf strahleninduzierten Schiden an
der DNA beruhen.

Die somatische Mutationsrate kann unter geeigneten Ver-
suchsbedingungen direkt an der bestrahlten Pflanze in M,

bestimmt werden. Verwendet man beispielsweise Pflanzen,

die fiir eine rezessive Chlorophyllmutation heterozygot
sind, so fiihrt Bestrahlung zu weiteren Mutationen des
dominanten Allels, wodurch die betreffenden Zellen das
rezessive Merkmal Chlorophylldefekt ausprigen. An der
Pflanze werden daraufhin chlorphylidefektive Sektoren
sichtbar.”” Auch in solchen Experimenten zeigt die Muta-
tionsrate eine lineare Abhingigkeit von der Dosis
(Abb.31), wenn ein logarithmischer Mafstab gewihit
wird. Ahnlich konzipierte Versuche beim Tabak demon-
strieren, dafl die Haufigkeit mitotischer Cross-over-Ereig-
nisse durch Rontgenbestrahfung (300 R) um mehr als das
70fache gegeniiber unbestrahlten Pflanzen erhsht werden
kann.

Da Mutationen theoretisch an jeder beliebigen Stelle des
Genoms erfolgen kénnen, sind die verschiedensten Merk-
male praktisch aller Pflanzenteile davon betroffen. Beson-
ders hdufig werden Abwandlungen des SproBaufbaus in-
folge verdnderter Internodien-Zahl und Linge, sowie der
Blattform und Blattstruktur beobachtet. Ferner treten im-
~mer wieder Verdnderungen der Bliiten und Infloreszenzen

Abb.30: Zusammenhang zwischen den Haufigkeiten von
Chromosomenmutationen (Translokationen) in Pollen-
mutterzellen und Genmutationen (Chlorophylimutationen)
in Keimpflanzen der Nachkommenschaft nach Bestrahlung
von Gerstensamen (aus Caldecott et al. 1954)7.
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Abb. 31: Mittlere Haufigkeit hellgriiner (yg,) Sektoren im
4. Blatt von Mais (Zea mays) nach Bestrahlung vorgequolle-
ner Samen der Heterozygoten Yg,/yg, mit schnellen Neu-
tronen (N;) oder ®*Co Gammastrahlen (y) in verschiedenen
Dosen (aus Conger 1976)".

“auf. Bei den Getreidearten verursachen letztere zusammen
mit Verkiirzungen der Internodien die charakteristischen

‘Formen der Ahrenmutanten (Abb.32). Neben diesen

morphologischen Verdnderungen findet man auch héufig
Verschiebungen in der Zusammensetzung wichtiger zellu-
larer Komponenten (Proteine, Aminosduren) sowie hin-
sichtlich physiologischer Merkmale (z. B. Wachstum, Resi-
stenzreaktionen, Produktivitit). Bei den verschiedensten
landwirtschaftlichen Nutzpflanzen steht eine groBe Zahl
induzierter Mutanten mit einzelnen erwiinschten Lei-
stungsmerkmalen wie z.B. niedriger Wuchs und verbes-
serte Standfestigkeit, Friihreife, erhohte Konzentration
wertvoller Inhaltsstoffe (Protein), Winterhirte oder
Krankheitsresistenz zur Verfiigung. Obwohl ein groBer
Teil dieser Mutanten mangels ausreichender Ertragslei-
stung fiir die landwirtschaftliche Nutzung ungeeignet ist,
haben doch einige strahleninduzierte Mutantenstimme
insbesondere bei Getreide und Leguminosen gerade we-
gen ihres hoheren Ertrages Anerkennung als Sorte gefun-
den. Wegen der relativ geringen Erfolgsaussichten wird



Abb. 32: Mutationen des Phanotyps der Ahre bei der Gerste (Hordeum vulgare); von links nach rechts: verzweigte Ahr-
chen, dichtahrig (verkiirzte Ahreninternodien), lockerahrig, Ausgangssorte Haisall, vergréBerte Organe (z. B. Samen), ver-

gréBerte und lang begrannte Hullspelzen, kurzgrannig (aus Gaul 1963)".

man induzierte Mutationen im allgemeinen nur dann in
der Pflanzenziichtung einsetzen, wenn ein angestrebtes
Merkmal in der natiirlichen Formenmannigfaltigkeit nicht
(mehr) vorhanden ist.

Die Mutationsrate ist das entscheidende Merkmal fiir die
Beurteilung der genetischen Gefdhrdung durch ionisie-
rende Strahlen. Die bei verschiedenen Pflanzenarten beob-
achteten Haufigkeiten pro Locus und rad weichen zuwei-
len erheblich voneinander ab; wihrend bei Saccharomyces
cerevisiae ein Wert von 1,6 x 10~? spezifische Locusmuta-
tionen pro Locus und rad gefunden wurden, waren es bei
der Gerste (drei Loci) 1 x 10-%. Diese Variation erklart
sich aus dem unterschiedlichen DNA-Gehalt der Arten
(ADbb. 33). Die Mutationsraten sind daher in etwa gleich,
wenn man eine Korrektur fiir die unterschiedliche Genom-
groBe (DNA-Gehalt) vornimmt.! Entsprechend ist das ge-
netische Strahlenrisiko fiir die unterschiedlichsten Arten
im grofen und ganzen gleich.
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Abb.33: Zusammenhang zwischen der Mutationsrate pro

Locus und rad und dem DNA-Gehalt pro haploidem Genom
(aus Abrahamson et al. 1973)".

SchluB3betrachtung und Wertung

Durch ionisierende Strahlen werden unter Versuchsbedin-
gungen bei Pflanzen verschiedenartige Schiden hervorge-
rufen. Gravierende Schéden entstehen jedoch nur durch
massive Strahlendosen, wie sie unter natiirlichen Verhalt-
nissen normalerweise nicht gegeben sind. Allerdings kann
es beispielsweise in groBer Hohe oder bei Veranderungen
der Atmosphére durch verstirkte Hohenstrahlung sowie in
Gegenden stérkerer radioaktiver Strahlung zu einer Ge-
fihrdung kommen. Hierbei sind vor allem die pflanzenver-
fiigbaren Radionuklide im Boden zu beriicksichtigen. Als
natiirliche radioaktive Nuklide kommen sehr selten *C

(B-Strahler) und “K (8- und y-Strahler) vor. Dariiber hin-
aus kdnnen die kiinstlich erzeugten Radionuklide 2P, Ca
(B-Strahler), “K (B- und y-Strahler) sowie Fe (y-Strahler)
Schiden in den Pflanzen hervorrufen.

Zahlreiche Chemikalien, sogenannte radiomimetische Sub-
stanzen, verursachen dhnliche Effekte wie ionisierende
Strahlen. Viele dieser Chemikalien sind in ihrer krebsaus-
losenden (karzinogenen oder kanzerogenen) und muta-
genen Wirkung erheblich gefihrlicher als Strahlen. Das
trifft u. a. zu auf die grofie Gruppe der alkylierenden Agen-
zien. Beispielsweise verursachen 48mM EMS (Ethylme-

thansulfonat) bei Gerstenpflanzen eine héhere Letalitit als
10 kR Rontgenstrahlen (4,9 bzw. 8,5%). In der folgenden
Generanon treten jedoch nach EMS Behandlung 7mal so-

(5,1 bzw. 0,8 %).1" Das genetische Risiko durch radlomlme-
tische Substanzen kann also dasjenige durch jonisierende
Strahlen erheblich iibertreffen.

Die Aufnahme geringerer Strahlendosen (bis etwa 1000 R)
fithrt im allgemeinen nicht zu bleibenden Schiden, da die
Pflanzen wie alle Lebewesen hochwirksame Reparatur-
mechanismen entwickelt haben, die ihnen die Korrektur

geringfligiger Schiden an der erblichen Substanz (DNA)
ermoglichen. Wenn diese Mechanismen nicht immer feh-
lerfrel arbeiten, sondern hm und w1eder zu erbhchen Ver-

immer negauv zu beurtellen Vlelmehr w1rd doch gerade
durch das sporadische Auftreten vitaler Mutatlonen bzw.
Mutanten die fortgesetzte Weiterentwicklung der Arten
und Entstehung neuer Formen, die an verinderte Umwelt-
bedingungen besser angepaBt sind (Evolution), erst er-
moglicht.
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