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Plastomabh/ingige Pollensterilit/it bei Oenothera* 
GERHARD GOPEL 

Botanisches Insti tut  der Universit~tt Dtisseldorf (BRD) 

Plastome Dependent Pollen Sterility in Oenothera 

Summary. Pollen in which the genome complexes flavens (derived from Oe. suaveolens) or gaudens (derived from 
Oe. lamerckiana) arc combined with parviflora plastids (plastome IV) fails to germinate even though it is well developed 
otherwise. This inability to germinate, however, is not always complete. Those exceptional pollen grains which 
do germinate do not get this ability by a change of their genome. The germination rate varies modificatively. Further- 
more it has clearly been demonstrated that the degree of sterility is influenced by the genotype of the sporophyte. But 
this influence of the diploid sporophyte on the haploid gametophyte does not go as far as to completely suspend differ- 
ences in germination behaviour of pollen with plastome IV on the one hand and of (normal) pollen with other 
plastome types on the other hand. 

Einleitung 

An der Gattung Oenothera konnte besonders tiber- 
zeugend gezeigt werden, dab ein Teil der genetischen 
Information in den Plastiden lokalisiert ist, von 
Renner (t934) Plastom genannt. Allein in der Un- 
tergattung Eu-Oenothera gibt es ft~nf verschiedene 
Plastome, die auf zehn Grol3arten verteilt sind. 

Bei der genetischen Analyse des Plastoms von 
Oenothera land Stubbe (1959, 1960), dab bestimmte 
haploide GenomkomplexeL wenn sie mit einem be- 
stimmten Plastom kombiniert werden, keimungs- 
unf~thigen Pollen bedingen, welcher im tibrigen gut 
entwickelt ist. Es handelt sich u. a. um die aus den 
Arten Oe. lamarckia~a, Oe. suaveolens und Oe. bauri 
stammenden Komplexe gaudens, flavens und undans 
in Verbindung mit parviflora-Plastiden (=  Plastom 
IV). Sind dieselben Komplexe aber mit den tibrigen 
Plastomen (I, I.I, III, v) kombiniert, so entwickelt 
sich normal keilnf~ihiger Pollen. Das Ph~nomen ist 
bereits aus Untersuchungen von Renner (t919a) be- 
kannt, der bei Kreuzungsexperimenten festgestellt 
hatte, dab der Komplex gaudens im Pollen inakti- 
viert wird, wenn er in das Cytoplasma von Oe. muri- 
cata eingelagert worden ist. Seinerzeit war es nicht 
m6glich, eine genauere Lokalisation der extrachro- 
mosomalen Erbkomponente vorzunehmen. Renner 
maB diesem Zusammenwirken yon Genotyp und 
Plasmotyp eine besondere Bedeutung bei der Ent- 
stehung der ,,Heterogamie" der komplexheterozy- 
gotischen Oenothera-Arten bei. Unter dieseln vor- 
~ibergehend in Vergessenheit geratenen Gesichts- 
punkt wurde das Ph~inomen erneut yon Stubbe (1964) 
als Evolutionsmechanismus diskutiert. 

* In ausfiihrlicherer Form Teil einer Dissertation der 
Naturwissenschaftlichen Fakult~t der Universit~t K61n. 

1 Die bei der Bildung der Keimzellen auftretende Erb- 
faktoren-Segregation besteht nach Renner (1917) bei 
komplexheterozygotischen Bastarden nicht mehr in einer 
Trennung yon Einzelfaktoren, sondern yon Faktoren- 
,,Komplexen". Die strukturelle Grundlage ergibt sich 
aus multiplen reziproken Translokationen zwischen den 
Chromosomen. Auf3erdem ist der Mechanismus des 
Crossing-over beziiglich der artunterscheidenden Gene 
extrem unterdriickt. 

Die Evolutionsforschung an Oenothera versucht 
herauszufinden, wie bei den heterogamen Arten die 
Inaktivierung jeweils eines der beiden Komplexe 
ausgel6st wurde. Vor allem erhebt sich die Frage, ob 
die einzelnen Mechanismen gleichzeitig mit der Ent- 
stehung der betreffenden Bastardart  in Funktion 
traten oder ob sie erst allm~thlich entwickelt wurden. 
Die Inaktivierung eines Komplexes im Pollen kann 
bei den einzelnen Arten auf verschiedenen Wegen er- 
reicht werden. Der Erwerb von ,,Pollenletalfak- 
toren" stellt z. B. eine M6glichkeit dar (vgl. Renner 
1946). Ftir die parviflora-Arten neigt Stubbe (t964) 
zu der Annahme, dab der ,,Eizellenkomplex" ur- 
spr~inglich durch seine Unf~thigkeit, in der m~inn- 
lichen Haplophase mit dem Plastom IV harmonisch 
zusammenzuwirken, polleninaktiv wurde. Zus~itzlich 
konnte dieser Zustand dann durch das sp~itere Auf- 
treten von Pollenletalfaktoren weiter fixiert werden. 

Auf der Narbe und w~ihrend der Pollenschlauch das 
Griffelleitgewebe durchw~tchst, finden Wechselwir- 
kungen zwischen dem Gewebe des best~iubten Griffels 
und dem Pollenkorn bzw. Pollenschlauch statt. In 
besonderen F~tllen kommt es zu Unvertrfiglichkeits- 
reaktionen, durch welche sich auch in der Gattung 
Oenothera zu beobachtende F~lle von Kreuzungs- 
und Selbststerilit~it erkl~iren lassen (Emerson 1938; 
Steiner 1956, 1957; Heeht 1964, 1965; Schultz 1962; 
Arnold und Fellenberg 1965). Bei der plastomab- 
h~tngigen Polleninaktivierung wirkt jedoch kein der- 
artiger ,,Unvertr~iglichkeits"-Mechanismus. Denn 
wenn man die Narben von idiotypisch sehr verschie- 
denen Pflanzen mit inaktivem Pollen best~iubt, erh~ilt 
man stets das gleiche Ergebnis. Aul3erdem ist Pollen 
aus weil3 mutierten Sektoren einer grfin (=P las tom 
IV)/weiB (z. B. mutiertes Plastom II) gescheckten 
Pflanze auf den Narben derselben Pflanzen immer 
normal keimf~hig; somit ist das Vorhandensein von 
mendelnden Selbststerilitiitsgenen ausgeschlossen. 
Ftir die Keimungsunf~ihigkeit des Pollens spielt es 
also keine Rolle, welche genetische Konstitution eine 
mit ihm best~iubte Narbe besitzt. 

Schon Stubbe (1959) hatte jedoch festgestellt, daf3 
diese Art der Polleninaktivierung nicht immer voll- 
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k o m m e n  ist. Einzelne Po l l enkarne r  s ind ausnahms-  
weise keimf~ihig u n d  ftihren zur  Bef ruch tung  und  
Samenbi ldung.  I m  folgenden soll gepriift  werden, ob 
diese ,,AusreiBer" erblich ver~indert sind oder ob es 
sich hierbei u m  eine umwel tabh~ngige  oder entwick-  
lungsbedingte  Modifikation handel t .  Als Ursachen 
ftir erbliche Abi inderungen  k o m m e n  Genom- oder 
P l a s t o m m u t a t i o n e n  in Be t rach t ;  bei den Komplex-  
heterozygoten k a n n  aber auch mi t  e inem relat iv  sel- 
t enen  Genaus tausch  zwischen den be iden Par tne r -  
komplexen gerechnet  werden, was einer Erb~inde- 
rung  gleichkSme. Bisher mug te  m a n  nach den Er-  
gebnissen von  Renner  (1919a, t919b ,  t929) u n d  
S tubbe  (1959) zu der Ansicht  kommen,  dab die 
plastomabhfingige Pol lenster i l i t~t  ein allein durch die 
Haplophase  des G a m e t o p h y t e n  de terminier tes  Merk- 
real sei. Doch hat  Renner  (1919a) schon darauf  hin- 
gewiesen, dab u. U. auch mi t  e inem Einflul3 des di- 
ploiden Sporophyten  auf die Pol lenentwicklung  zu 
rechnen ist. Eine stoffwechselphysiologische Beein- 
f lussung des d G a m e t o p h y t e n  ist leicht zu verstehen.  
Es w~ire auch denkbar ,  dab die be iden  Po l l en typen  
einer Komplexheterozygoten  sich wS~hrend ihrer En t -  
wicklung in der Anthere  gegenseit ig beeinflussen.  
Mit derar t igen Einfl i issen ist bei der U n t e r s u c h u n g  
der Variabilit~tt der Keimf~thigkeit also zu rechnen.  

Auf eine Lokal isat ion der an der Pol len inakt iv ie -  
rung  betei l igten Gene wurde in der vor l iegenden 
Un te r suchung  verzichtet  u n d  s tar t  dessen der ge- 
samte Genomkomplex  als E inhe i t  be t rachte t .  

Material und Methodik 
Fiir die Untersuchung der genetischen Ursachen der 

Variabilit~t der plastomabh~tngigen Pollensterilit~Lt wur- 
den Pflanzen versehiedener genetischer Konsti tut ion 
benutzt.  Es lassen sich drei Gruppen unterscheiden: 

1. Homozygoten (wie z. B. flavens.flavens) ; sie liefern 
einf6rmigen Pollen. 

2. Isogame Komplexheterozygoten ; davon kommen nur 
solche in Betracht, bei denen beide Komplexe pollen- 
inaktiv sind (wie z. B. gaudens.flavens). 

3. EIeterogame und halbheterogame Komplexheterozy- 
goten (wie z. B. albicans .flavens und albicans.gaudens); 
darin wird der Eizellenkomplex (albfcans) durch 50% 
Pollenk6rner repr~sentiert, die im allgemeinen iiberwie- 
gend inhaltlos (taub) sind. 

Ftir die Erhaltung der plastomabh/ingig pollensterilen 
Linien eignen sictl am besten sektorial gescheckte Pflan- 
zen mit zwei verschiedenen Plastidensorten. Der eine 
Sektor enth~lt ergriinungsf~thige parviflora-Plastiden 
(Plastom IV), welche die Keimungsunfiihigkeit des Pol- 
lens bedingen. Der andere Sektor besitzt eine mutierte, 
nicht ergriinungsfS, hige Plastidensorte der Plastome I 
oder II  (z.B. I 7  oder I I~ ,  I I~ ,  IIT),  die dafiir sorgt, 
dab die Bliiten aus diesen bleichen Teilen der Pflanze 
keimf~Lhigen Pollen produzieren. Fiir die Fortpflanzung 
werden Narben aus Bliiten des griinen Sektors mit Pollen 
aus Bltiten des bleichen Sektors best/iubt. Dann ist die 
Nachkommenschaft wieder gescheckt, denn auch der Pol- 
len iibertr/igt Plastiden in die Zygote (Lit. s. Stubbe 1962). 
Die Grenze zwischen griinem und bleichem Gewebe ist 
zugleich die Grenze fiir Bliiten mit  keimungsunfiihigem 
und keimf~thigem Pollen (s. auch Stubbe t 960). 

Die Pollensterilit~t der Pflanzen wurde zum Tell iiber- 
priift durch Beurteilung des Samenansatzes nach Selb- 

stung grtiner Zweige (Plastom IV) und zum Tell durch 
Beobachtung der Pollenkeimung auf der Narbe: Dazu 
wird der zu priifende Pollen auf einer reifen Narbe in 
dtinner Schicht ausgestrichen. Die Bliite mit einer so 
bestAubten Narbe steht anschliel3end mehrere Stunden 
lang in einer feuchten Kammer;  dann wird die Narbe in 
60% igem )kthanol fixiert und auf einem Obj ekttr~tger mit  
Jod-Jodkalium-L6sung (nach Lugol) behandelt. Durch 
die blaugef~rbte, in Pollenk6rnern und Pollenschl~iuchen 
reichlich vorhandene Stiirke 1/il3t sich mikroskopisch aus- 
z/ihlen, wieviele Pollenk6rner auf einem Narbenlappen 
vorhanden sind und wieviele davon keimten. 

Bei der Priifung des Sterilit~itsgrades dureh Selbstung 
mit inaktivem Pollen ist zu beachten, dab der Samen- 
gehalt einer Frucht  infolge einiger ausnahmsweise kei- 
mender Pollenk6rner erh6ht werden kann, wenn die 
Narbe sehr reich bestRubt wird. Da ihre Kapazit~tt je- 
doch riiumlich begrenzt ist, liil3t sich kein beliebig hoher 
Samenansatz erzielen. Wie die Erfahrung zeigte, ist die 
Gr6Be des Samenansatzes wirklich korreliert mit der 
KeimungsfXhigkeit der Pollenk6rner, wenn diese Hfiufig- 
keit ca. 20--25% nicht iiberschreitet. Die Narben brau- 
chen nicht immer mit genau gleichen Pollenmengen 
best/iubt zu sein ; wichtig ist nur, dab ausreichend bestiiubt 
wurde. 

Zur Herstellung des zu untersuchenden Materials 
standen verschiedene albicans.flavens- und gaudens.flavens- 
Bastarde mit Plastom IV und mutiertem Plastom II  zur 
Verfiigung, die Herr Professor \u Stubbe mir aus seinem 
Oenothera-Sortiment iiberlassen hatte. Durch 1Kreuzung 
untereinander (griin • weil3) entstanden noch die Kombi- 
nationen gaudens.flavens und flavens.flavens. Letztere 
entstand auch durch Kreuzung yon albicans.flavens 
griin X dieselbe weil3, wenn der flavens-Komplex frei von 
Letalfaktoren war, wie es bei den Sippen yon Friedrichs- 
hagen und Fiinfkirchen der Fall ist. Die flavens-Kom- 
plexe der iibrigen suaveolens-Sippen (Fontainebleau und 
Grado) tragen Letalfaktoren, die aber nicht identisch 
sind; flavens (Grado) �9 flavens (Fontainebleau) ist somit 
lebensf/~hig (Stubbe 1953). Die Homozygoten aus suaveo- 
lens-Sippen, die noch frei yon sporophytischen Letal- 
faktoren sind, haben jedoch den Nachteil verminderter 
Vitalit~t, wodurch auch die Produktion eines homogenen 
Pollenmaterials beeintr/ichtigt wird. Die Vitalit/it dieser 
Homozygoten kann man aber erh6hen, wenn man ihnen 
Gene bzw. Chromosomen aus anderen Komplexen (z. B. 
aus albicans) einfiigt (Stubbe 1953). Die Kreuzungen, 
mit denen die Ziichtung besonders vitalerflavens.flavens- 
Homozygoten erfolgen sollte, wurden frtiher beschrieben 
(G6pel 1967, S. 7 ff.). 

An dem Ausgangsmaterial liel3en sich die 1959 von 
Stubbe berichteten Ergebnisse im wesentlichen best/iti- 
gen: Bei Best~iubung yon Bliiten mit  flavens- oder gau- 
dens-Pollen mit Plastom IV unterblieb im Fruchtknoten 
der Samenansatz, oder er war znmindest stark reduziert. 
Im Verlaufe dieser Arbeit wurden die flavens-Komplexe 
in zahlreichen Bastarden kombiniert. Dabei t raten 
ebenfalls zahlreiche albicans.flavens-Verbindungen auf. 
Auch der gaudens-Komplex, dessen Chromosomen sich 
mit denen von flavens in der Diakinese zu einem 12er 
Ring und einem Bivalent anordnen, wurde hiiufig zu 
Kreuzungen benutzt,  aus denen albicans.gaudens- und 
albicans.flavens-Bastarde entstanden. 

Diese zahlreichen Kreuzungen lieferten ein geeignetes 
Material, an dem die VariabilitXt des Merkmals Pollen- 
sterilit~t an vielen Pflanzen mit unterschiedlicher Ent-  
stehungsgeschichte studiert werden konnte. 

Ergebnisse 
Die Ergebnisse der Pollensterili tSAsprtifungen, die 

an den zahlreichen Pf lanzen aus den Aufzuchten  der 
umfangre ichen  Kreuzungsexper imen te  vo rgenommen  



Vol. 40, No. 3 Plastomabhiingige Pollensterilit/it bet Oenothera 

wurden, sind als Teil der Dissertation (G6pel 1967) 
ausffihrlich beschrieben und dargestellt worden. Der 
{)bersichtlichkeit halber sollen diese Ergebnisse hier 
nur als Auszug und mehr summarisch wiedergegeben 
werden. 

1. Albicans.flavens-, flavens.flavens- und gaudens. 
/lavens-Verbindungen. Die Kreuznng 60/109: fla- 
vens.s-flavens-IV ( 59/38t )• xa-fIavensl~a-II ~ 
(58/556) lieferte eine Reihe z. T. panaschierter fla- 
vens.flavens-Typen, die bet Selbstung im grtinen Teil 
gar keine oder nur sehr wenige Samen ansetzten. Um 
zu prtifen, ob die Nachkommen diese Eigenschaft 
wie die Mutterpflanze beibehielten, wurde eine Pflan- 
ze, die im grfinen Sektor bet Selbstung sehr wenig 
Ansatz zeigte, grfin • dieselbe weig gekreuzt ~. Dar- 
aus ents tanden viele flavens.flavens (62/822). Von 
11 geprtiften Pflanzen dieser Population waren 9 
etwas pollenfertil (80--100 Samen/Frncht)  und 2 
pollensteril. Die beiden pollensterilen Pflanzen waren 
leider nicht panaschiert,  so dab sie sich zur Uber- 
priifung ihrer Pollensterilitfit in einer weiteren 
Generation nicht dutch die Kreuzung grfiner mal 
weiBer Zweig vermehren lieBen. Deshalb wurden 
einige zwar etwas fertile, abet  daffir panasehierte 
Pflanzen grfin • dieselbe weiB gekreuzt (63/945, 
63/950, 63/951). Anf Grund des vorhergehenden 
Befnndes wnrde erwartet,  dab zumindest ein Tell 
wieder pollensteril war. Die Nachkommen spalteten 
in zweiflavens.flaveus-Typen, wovon der eine frfiher 
als der andere blfihte. Auf diese Spaltung wird noch 
genauer eingegangen (s. S. 1 t4). Beide Typen erwiesen 
sich manchmal  als pollensteril (63/945, 63/950) nnd 
manchmal  als etwas pollenfertil (63/945, 63/95t). 
Die dutch Selbstung ether etwas pollenfertilen 
grfinen Pflanze der Absaat  62/822 ents tandenen 
Samen (ausges~it wurde der Inhal t  ether Frueht  = 
81 Samen) ergaben auch Frfih- und Sp~itbliiher 
(63/943), die in gleiehem Mage wie die Mutterpflanze 
etwas pollenfertil waren. 

Die Anlagerung yon flavens-Komplexen aus ver- 
sehiedenen etwas pollenfertilen flavens.flavens-Pflan- 
zen an albicans ergab sowohl pollensterile albicans- 
flavens (63/930, 63/932) als aueh etwas pollenfertile 
albicans.flavens (63/972). 

Verbindet man die flavens-Komplexe mit gaudens, 
so sind die gaudens.flavens-Pflanzen nntersehiedlich 
pollensteril. Nahezu normaD setzten sie nach Selb- 
stung in Sektoren mit  Plastom IV z. B. in der Kreu- 
zung 63/947 an, obwohl flavens einem pollensterilen 
Individuum der Nr. 62/822 ents tammte.  Auch vom 
gaudens-Komplex war erwartet  worden, da[3 er init 

~" G und Fit geben die Komplex-Herkunft aus den Sip- 
pen Grado bzw. Fiinfkirchen der Oe. suaveolens an; s 
und x a sind Gene, die aus dem Komplex albicans stare- 
men (Stubbe 1953). 

a Vom Genotyp her gesehen stellen diese Kreuzungen 
zwischen Blfiten von griinen und weiflen Zweigen Selb- 
stungen dar. 

4 Ein gewisser Teil der Pollenk6rner hatte also gekeilnt 
(vgl. S. t12). 

Plastom IV inaktiven Pollen bildete ; denn in anderen 
F~tllen (Stubbe 1959) hat te  er sich in Verbindung 
mit albicans als polleninaktiv erwiesen. Die durch 
Selbstung einer pollenfertilen gaudens.flavens-Pflanze 
aus 63/947 gewonnenen Nachkommen (gaudens.fla- 
vens 64/35) ergaben bet Selbstung, ganz im Gegen- 
satz zur Mutterpflanze, keinen normalen Samen- 
ansatz (nur wenige Samen pro Frucht).  Im  gaudens. 
flavens-Bastard der Kreuzung 63/946 en ts tammten  
die flavens-Gameten einem etwas pollenfertilen Indi- 
v iduum der Nr. 62/822. Diese ga~dens.flavens-Pflan- 
zen waren pollensteril. 

Eine andere pollensterile flavens.flavens-Pflanze 
der Absaat  62/822, die bet Selbstung nicht ansetzte, 
wurde mit dem flavens-Komplex der mit  Plastom IV 
ebenfalls pollensterilen albicaus.flavens 62/835 ge- 
kreuzt. Daraus ents tanden pollenfertile flavens- 
flaveus-IV-Pflanzen (63/949). Der flavens-Komplex 
aus albicans.flaveus 62/835 hatte sich in anderen 
Kreuzungen immer als zuverl/issig polleninaktiv er- 
wiesen. 

Zusammenfassend l~il3t sich fiber die Pollensterili- 
t~tt in den Nachkommenschaf ten der vorstehend ge- 
schilderten Kreuzungen also fesLstellen: Wenn albi- 
cans.flavens- und flavens.flavens-Pflanzen, die tiber 
einen l~ingeren Zeitraum ihrer Individualentwicklnng 
in Sektoren mit  Plastom IV pollensteril waren, grfin 
real dieselbe weiB gekreuzt wurden, dann konnten 
in diesen Nachkommenschaf ten sowohl pollensterile 
als auch pollenfertile Pflanzen nebeneinander vor- 
kommen. 

Das gleiche Ergebnis liefern Untersuchungsreihen 
nlit den flavens-Komplexen, die aus den Kreuzungen 
60/121 ~ Oalbicans.s-xa-flavensFa-IV 59/207 • aalbicans 
• s-flavens-II fl 59/495) und 62/823 ~ Oalbicans. s-flavens- 
IV 60/121 • 60/107) stammen (s. 
G6pel t 967). 

Von den heterozygotischen flavens.flavens-Typen 
der Absaat  60/107, die aus der Kreuzung flavens. 
flavens-IV (59/381) • aalbicans's-flavens-IIfl (58/495) 
hervorgingen, wurde eine besonders vitale Pflanze 
ffir weitere Kreuzungen ausgew~ihlt. Sie setzte nach 
Selbstung in grtinen Sektoren einige Samen an; ihr 
Pollen keimte zu 70/0 . Somit war sie etwas pollen- 
fertil. Aus dieser Pflanze entstanden durch Kreuzung 
grfin • dieselbe weiB wiederflavens.flavens-Bastarde, 
die mit  Plastom IV jedoeh pollensteril waren (62/821). 
Zwei Pflanzen davon wurden mit  ihren weiBen Sek- 
toren (Plastom IIfl) als V~iter zu Kreuzungen mit  
zwei ebenfalls pollensterilen albicans.flavens-IV-Pflan- 
zen (62/833) verwendet.  In  diesen beiden Parallel- 
krenzungen entstanden albicans.flavens nnd flavens. 
flavens. In der einen Nachkommenschaf t  (63/956) 
waren von zwei geprfiften albicans.flavens-IV-Pflan- 
zen eine pollensteril und eine etwas pollenfertil. In 
der anderen Nachkommenschaf t  (63/955) waren zwei 
geprfifte albicans.flavens-IV-Pflanzen etwas pollen- 
fertil. 

Die neben albicans .flavens noch entstehenden 
flaveus.flavens-Pflanzen spalteten in einen frfih- und 
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einen sp~itbliihenden Typ (vgl. S. 113 u. S. t14/2). Die 
H~iufigkeit, mit der der Pollen keimte, betrug an drei 
friihbliihenden Pflanzen t~o, 5~/o und 9% und an 
zwei sp/itbltihenden Pflanzen t6% und 30%, was 
nach Selbstung bei den Frtihbliihern geringen und 
bei den Sp~ttbliihern einen fast normalen Samenan- 
satz ergeben wiirde. Der Sp~itbltiher der Parallel- 
kreuzung (63/956) setzte nach Selbstung auch etwas 
an. Kreuzt man die beiden Typen in der Absaat 
63/955 untereinander (griin • weiB), so spaltet die 
Nachkommenschaft wieder in dieselben Typen, und 
beide geben bei Selbstung in griinen Sektoren relativ 
guten, jedoch weniger als normalen Ansatz (64/26). 
In einem anderen albicans.flavens-Bastard (63/931) 
erwies sichflavens aus 62/821 aber als absolut pollen- 
inaktiv. Durch Kreuzung grtin • weil3 dieser pollen- 
inaktiven albicans.flavens wurde eine homozygo- 
tische flavens.flavens mit Plastom IV hergestellt. 
Es entstand der sp~itbltihende Typ, der bei Selbstung 
normalen Samenansatz ergab. Die ebenfalls ent- 
stehende albicans.flavens mit dem identischen fla- 
vens-Komplex war dagegen wieder v611ig pollensteril 
(64/9). 

Die Ergebnisse dieser Kreuzungen zeigen vor allem, 
dab die Auffassung, nach der die Pollensterilit~tt 
allein haplonlisch determiniert sein soll, nicht zutreffen 
kann (vgl. auch andere Kreuzungen: G6pel 1967, 
S. t6 ff.). 

Entsprechend den Experimenten mit dem flavens- 
Komplex wurde auch das Sterilit/itsverhalten des 
gaudens-Komplexes mit Plastom IV -- zun~ichst in 
Verbindung mit flavens -- untersucht. Das Aus- 
gangsmaterial dafiir waren vor allem die Populationen 
60/t32 = (gasdens.flavens-IV 58/65 x Salbicans. 
xa-f lavensFi~-II 7 57/228), 60/t33 = (gaudens.fla- 
vens-IV 58/65 • s-suaveolens m5 052) und 60/t34 ~-- 
(gaudens .flavens-IV 58/65 • s-xa-suaveolens I:a 048). 
Sie unterscheiden sich nur in den von verschiedenen 
Vfitern gelieferten flavens-Komplexen. In allen drei 
Kreuzungen waren die geprtiften gaudens.flavens- 
IV- und flavens.flavens-IV-Pflanzen pollensteril. 
Neben dem besonders kr~iftigen gaudens.flavens-Typ 
erwiesen sich auch die flavens.flavens-Kombinatio- 
nen als relativ vital. Aus der Kreuzung gaudens.fla- 
vens 60/133 mit flavens.flavens 60/107 (vgl. S. 113) 
entstanden wieder die Bastarde gaudens.flavens und 
flavens.flavens (62/827). Obwohl der Vater (60/t07) 
etwas Pollenkeimung gezeigt hatte, waren die gau- 
dens.flavens-Pflanzen (62/827) pollensteril. Die Ste- 
rilitS~t des flavens-Komplexes aus 62/827 wurde in 
weiteren Neukombinationen mit albicans- undflavens- 
Komplexen anderer Herkunft  weiter iiberprtift: Die 
Nachkommen waren teils steril und teils etwas fertil. 

dern sie waren relativ fertil (d. h. ein gewisser Pro- 
zentsatz der Pollenk6rner hatte gekeimt): Nach 
Selbstung griiner Zweige mit Plastom IV setzte eine 
Pflanze fast normal und eine zweite mittelm~il3ig an. 
Aus den 94 Samen einer Kapsel der zweiten Pflanze 
entstanden 61 gaudens.flavens- und 15 flavens.fla- 
vens-Pflanzen (64/41), deren flavens-Komplexe alle 
identisch sind 6 (wegen Selbstung). Alle flavens.fla- 
vens entsprachen dem sp~ttbliihenden Typ und setzten 
nach Selbstung normal an, waren also ausreichend 
pollenfertil. Gaudens.flavens verhielt sich anders: 
Von den geselbsteten Pflanzen zeigten einige keinen 
Ansatz, andere zeigten nur wenig Ansatz in ein paar 
Friichten. 

Es zeigt sich also, dab (t.) sich die Pflanzen ein 
und derselben Kreuzungsnachkommensehaft  auch 
bei Absaat in verschiedenen Jahren hinsichtlich der 
Pollensterilit~it untersehiedlich verhalten. Wieder- 
um mul3 man annehmen, dab (2.) die genetische 
Determination der Pollensterilit~it nicht allein durch 
gametophytische Erbunterschiede, sondern auch 
dureh die des Sporophyten bewirkt wird. Dies mag 
folgendes Beispiel noch besonders verdeutlichen : 

Durch die Riickkreuzung gaudens.Jlavens-IV 
(60/133) • flavens .flavens-II fi (62/827) (vgl. oben) 
entstanden einige pollensterile und vitale flavens. 
flavens-Pflanzen. Es sollte versucht werden, daraus 
flavens.flavens-Homozygoten zu ziiehten, die eben- 
falls pollensteril waren. Eine Pflanze war gescheckt 
und deshalb als Vater ftir Kreuzungen geeignet: Die 
durch Kreuzung dieser Ptlanze mit albicans.percur- 
vans-IV entstandene albieans.flavens-IV/II fl (64/46) 
war in den griinen Sektoren pollensteril. Eine pana- 
schierte Pflanze dieser Absaat wurde griin • die- 
selbe weil3 gekreuzt. In der Nachkommenschaft  
(65/67) hatte albicans.flavens-IV das Merkmal Pollen- 
sterilit~it bewahrt.  Die gleichzeitig entstandene 
homozygotische flavens.flavens --  mit dem iden- 
tischen flavens-Komplex -- war sp~ttblfihend und mit 
Plastom IV wider Erwarten weitgehend pollenfertil. 

2. Die spiitbli~henden flavens.flavens-Pflanzen. Der 
schon weiter oben erw~ihnte sp~itblfihende flavens. 
flavens-Typ unterschied sich von den bei Renner 
(t942/43, 1950) und Stubbe (1953) beschriebenen 
normalen flavens.flavens-Verbindungen am auf- 
f~illigsten dadurch, dab er im Yreiland frfihestens im 
September bliihte. Deshalb wurde er als ,,Sp~itblti- 
her" bezeichnetL 

Leicht erkennbar sind die Sp/~tbliiher auch an der 
buschigen gedriingten Wuchsform, den besonders in der 
oberen Sprol3h/~lfte dicht stehenden kurzen Seitentrieben 
und den geringen Abst~inden zwischen den B1/ittern. 
Gegeniiber tier normalen flavens.flavens, die im Vergleich 
als Friihbltiher bezeichnet wird, sind weitere Erkennungs- 

Die Aussaat 62/827 wurde ein Jahr  sp~tter wieder- 6- Inbez~g-auf die 5.6-Chromosomen, die in gaudens.fla- 
holt: 63/975. Die gaudens.flavens-Pflanzen (nur vens ein Paar bilden, wurde bisher hie eine Spaltung fest- 
diese wurden zum Bliihen gebracht) verhielten sich gestellt. 
nicht wie die Pflanzen der vorj/ihrigen Aussaat, son- 7 Zwischen dem sp~tteren Bliihbeginn und der abneh- 

menden Tagesl/inge besteht kein Zusammenhang, da die 
5 Diese Oe. suaveolens-Sippe stammt aus Hirschgarten- ,,Sp~ttbliiher" auch nach Anzucht im 16-Stunden-Lang- 

Friedrichshagen bei Berlin (Stubbe 1953). tag in der Klimakammer zur Bliite kommen. 
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merkmale schmalere Rosettenbliitter, k/irzere Hypan- 
thien, stgrker behaarte Kelche und gr6Bere Briichigkeit 
der Stengel. Wegen dieser Merkmale erinnern die Sp~it- 
bliiher an Oe. deserens, eine Translokationshomozygote 
aus Oe. lamarckiana (Renner 1943). 

Bei der Zygotenbildung sind Gameten mit dem flavens 
(spXtbliihend)-Komplex gegeniiber normalen flavens- 
Komplexen bevorzugt: h6chstwahrscheinlich durch 
schnelleres Pollenschlauchwachstum (G6pel 1967). Eine 
zusiitzliche Gonenkonkurrenz zwischen den beidenflavens- 
Typen bei der Eizellenbildung w~ire jedoch auch noch 
denkbar. 

Die Sp/itbliihereigenschaften werden rezessiv vererbt 
durch einen t?aktor oder eine Faktorengruppe, die der 
betreffende flavens-Komplex neu erworben haben muB, 
sei es durch Mutation oder sei es durch Genaustausch mit 
einem anderen Komplex. Alle flavens-Komplexe mit 
dem Merkmal ,,sp~itbliihend" gehen auf einen deserens. 
flavens-Bastard zuriick (1950 Nr. 73). Es ist daher sehr 
wahrscheinlich, dab zwischen dem flavens- und dem 
deserem-Genom ein Austausch stattgcfunden hat (aus- 
fiihrliche Begriindung s. G6pel 1967). 

In flavens.flavens-Populationen, die in Frtih- und 
Spatbltiher spalteten, ergab die Priifung der Pollen- 
sterilitat, dab die Spatbltiher nach Selbstung in 
grt~nen Sektoren (Plastom IV) nahezu normal an- 
setzten, wahrend der Ansatz bei den Friihbliihern 
deutlich reduziert war. Mikroskopische Bestimmun- 
gen der Keimungshaufigkeiten bestatigten den Selb- 
stungsbefund: Beim Frtihbltiher keimten zwischen 
6% und 22~o -- im Mittel tt ,5~o -- und beim Spat- 
bltiher zwischen t 5 o/ und 45 ~o im Mittel 30,1 ~o -- /O 

der Pollenk6rner je nach Individuum. s Der Pollen 
des Spatbltihers keimt im Mittel also rund dreimal 
so haufig wie der des Frtihbltihers. 

Die durch Selbstung entstandenen Samen von eini- 
gen Pflanzen der beiden Typen wurden ausgesat. An 
Stichproben wurde geprtift, ob die Keimungshaufig- 
keiten des Pollens der Nachkommen dieselben sind 
wie die der Mutterpflanzen, oder ob das Merkmal 
wieder in ahnlicher Weise variiert wie bei der Popu- 
lation, der die Mutterpflanze angeh6rte. Die Aus- 
zahlungen zeigten, dab letzteres der Fall ist. 

3. Die Pollensteriliti# des gaudens-Kornplexes in 
albicans.gaudens-Bastarden. Wenn gaudens.Jlavens- 
IV-Bastarde nieht ganz pollensteril sind (vgl. 
S. t 13), kann bei Selbstungen nicht entschieden wer- 
den, ob gaudens- oder flavens-Pollenk6rner keimen. 
Wegen Pollenschlauehkonkurrenz der beiden Geno- 
typen (Renner t919b, Heribert-Nilsson 1920, Harte 
t961) ist es auch nicht m6glich, aus der Zahl der 
ga~tdens- oder flavens-Nachkommen einer mit Misch- 
pollen best~iubten neutralen Mutter, z. B. albicans. 
perc~trvans, quantitative Schltisse zu ziehen. Deshalb 
wurde ebenso wie der flavens-Komplex in albicans: 
flavens auch der gaudens-Komplex in albicans.gau- 
dens auf seine Pollenkeimfahigkeit gepriift. 

Mehrere t959 yon Stubbe tibernommene albicans. 
gaudens-IV-Pflanzen (60/145, 60/164, 60/166) er- 
wiesen sich in ihrem Pollenverhalten auf Grund des 
Samenansatzes nach Selbstung als verschieden. Aueh 

s In diesem Beispiel waren 32 Friih- und 27 Sp~itbliiher 
untersucht worden; Einzelwerte s. G6pel 1967 S. 20 ff. 

in deren Nachkommen variierte das Merkmal wieder 
betrachtlich (vgl. G6pel 1967, Tab. 3). Der Samen- 
ansatz konnte sogar an ein und derselben Pflanze von 
Frucht zu Frucht zwischen sehr gutem und gar kei- 
nem schwanken. Es ist unwahrscheinlich, daB hier- 
far genische Unterschiede zwischen den gaudens- 
Komplexen in den Pollenk6rnern der zur Selbstbe- 
staubung verwendeten Pflanze verantwortlich sind. 
Es war namlich nicht m6glieh, aus den wenigen Nach- 
kommen einer solchen fast pollensterilen Pflanze nor- 
real pollenfertile Individuen zu gewinnen (z. B. 59/ 
145). Das ware aber zu erwarten gewesen, wenn ein 
,,Sterilitatsgen" in gaudens durch Crossing-over oder 
Mutation ver~tndert ware. 

Ebenso eindeutig schliel3t ein weiteres Beispiel aus, 
dab die Keimf~ihigkeit eines gewissen Anteils der 
Pollenk6rner yon nahezu pollensterilen albicans.gau- 
dens-IV-Pflanzen auf Genomabanderungen im gau- 
dens-Pollen beruht:  Der yon Stubbe geprtifte albi- 
cans.gandens-Bastard 55/134 hatte nach Selbstung 
in 8 Frtichten nur insgesamt 33 Samen angesetzt, er 
war also weitgehend pollensteril (Wiederholungsaus- 
saat: 10 Friichte mit 0 Samen). An einer Pflanze 
dieser Nachkommensehaft (58/S) ergab sich nach 
Selbstung in 2 Friichten wieder ein Ansatz yon ins- 
gesamt 58 Samen, wovon jedoch 50 taub waren. Aus 
den restlichen 8 Samen konnten Pflanzen aufgezogen 
werden (60/156). Eine in dieser Absaat gepriifte 
Pflanze war wieder pollensteril. Hier bestatigte sich 
also abermals, daB eine Pflanze, die durch ein aus- 
nahmsweise gekeimtes Pollenkorn entstanden ist, 
trotzdem inaktiven Pollen liefert. An weiteren albi- 
cans.gaudens-Bastarden best~ttigte sich das bisher 
Gesagte. 

Sofern die im Vergleich mit den geprtiften albicans �9 
flavens-Verbindungen relativ geringe Anzahl auf 
Pollensterilit~it geprtifter albicans.gaudens-Pflanzen 
zu einer generellen Beurteilung des gaudens-Pollens 
berechtigt, lagt sich sagen, daB der gaudens-Komplex 
mit Plastoln IV sowohl inaktiv als auch etwas pollen- 
aktiv sein kann. Dabei kommen jedoeh fliel3ende 
Ubergange vor. Auch aus einigen yon Stubbe (t959) 
ver6ffentlichten Daten ist ersichtlieh, dab gaudens- 
Pollen mit Plastom IV manchmal zu keimen vermag. 
Der gaudens-Komplex unterscheidet sich also prin- 
zipiell nicht yon dem vorher besproehenen flavens- 
Komplex. 

Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse 
und Diskussion 

Das Ph~inomen der plastomabhangigen Keimungs- 
unfahigkeit von sonst wohlentwiekelten Pollenk6r- 
nern zeigt nach den vorstehend geschilderten Ergeb- 
nissen eine gr613ere Variation, als bisher erkannt 
wurde. Sie besteht darin, dab die Zahl der ausnahms- 
weise keimenden Pollenk6rner bei versehiedenen 
Genotypen von Fall zu Fall schwankt. 

Zunachst war zu untersuchen, ob diese Variation 
der Pollensterilitat genetisch oder durch Entwick- 
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l ungsbed ingungen  verursacht  ist. Pflanzen,  die tiber 
einen l~ingeren Ze i t raum ihrer Ind iv idua l en twick lung  
als pollensteri l  be funden  worden waren 9, l ieferten 
durch Kreuzung  griin • dieselbe weig eine Nach- 
kommenschaf t ,  in der sowohl pollensterile als auch in 
gewissen Grenzen pollenfertile Pf lanzen nebene in-  
ander  vo rkommen  k6nnen .  Es konnte  ausgeschlossen 
werden, dab die ausnahmsweise  ke imenden  Pollen- 
k6rner  ihre Keimf~ihigkeit einer erbl ichen Ver~inde- 
rung  sei es durch Crossing-over, sei es durch Muta t ion  
verdanken .  Das bedeute t ,  dab die Schwankungen  im 
Antei l  der ke imenden  Pol lenk6rner  yon  ~iul3eren Be- 
d ingungen  beeinflul3t werden und  somit  eine Modi- 
f ikat ion darstellen.  

Dari iber  h inaus  bes teht  jedoch noch ein genoty-  
pischer EinfluB, der durch die K o n s t i t u t i o n  des 
Sporophyten  bedingt  ist. 

Die zweif6rmigen Nachkommenschaf t en  von  kom- 
plexheterozygot ischen albicans.flavens-Bastarden, die 
grtin X dieselbe weig gekreuzt  worden sind, be- 
s tehen aus albicaus.flaveus-Bastarden u n d  homo- 
zygotischen f lavens. f lavens-Pflanzen : Albicans.fla- 
vens-IV ist wieder pollensteril ,  w~ihrend f lavens. f la-  
vens-IV nach Selbs tung normal  ansetzt ,  d. h. ihr 
Pollen besi tz t  e inen ausreichenden Antei l  keimftthi- 
ger K6rner.  Ftir  die gaudens.f lavens-Bastarde und  
ihre Nachkommenschaf t en  gilt dasselbe. 

Die urspri ingliche Auffassung (Stubbe 1959), dab 
die Pollensteril i tf i t  allein haplont isch de terminier t  
sein soll, k a n n  demnach  nicht  zutreffen;  sonst miil3te 
n~hnlich der Pollen yon  albicans . f lavens-  u n d  f la-  
vens . f lavens-Pf lanzen gleichermagen inak t iv  sein, 
well die f l avens -Komplexe  ident iseh sind. Offenbar  
ist es aber so, dab die I n a k t i v i e r u n g  von Gameto-  
phy ten  gleicher genetischer Kons t i t u t i on  ( f lavens-IV- 
Pollen) durch genotypisch verschiedene Sporophyten  
(albicans.flavens, gaudens.flavens, f lavens.flavens) un- 
terschiedlieh beeinfluI3t wird. Der Einflul3 des 
diploiden Sporophyten auf die Keimfithigkeit  des 
Pollens geht jedoch nicht  so weit, dab dadurch  die 
bes tehenden  Untersehiede im Ke imungsve rha l t en  
yon Pollen rnit P las tom IV einerseits u n d  P las tom I I  
bzw. anderen  P l a s tomtypen  anderersei ts  aufgehoben 
werden. 

Bisher k a n n  noch nicht  entschieden werden, ob 
diese Beeinf lussung w~ihrend der Po l lenentwick lung  
vor der Reduk t ions te i lung  (als eine Art  yon Pr~tdeter- 
ruination) oder w~ihrend der Po l lenentwick lung  nach 
der Redukt ions te i lung  s ta t t f indet .  Zu beachten  ist, 
dal3 sich das Merkmal  ; ,Keimffihigkeit"  n ieht  immer  
an der Gesamthei t  des Pollens einer Pflanze gleich- 
m~tl3ig manifes t ie l te ,  sondern nur  einen gewissen Pro- 
zentsatz  Pol lenk6rner  betraf.  Vielleicht spielt bei der 
En t sche idung  dariiber,  ob ein Pol lenkorn  ke imen 
wird oder nicht ,  auch die L~inge der Zeit zwisehen 
Reduk t ions te i lung  u n d  gereiftem Pollen eine Rolle. 

9 Es konnte gelegentlich auch vorkommen, dal3 die 
Bliiten an einem Individuum unterschiedlich pollenfertil 
waren. 

Herrn Prof. l)r. W. Stubbe m6chte ich fiir die Anre- 
gung zu diesen Untersuchungen, die fg'berlassung des 
Materials sowie fiir viele anregende l)iskussionen herzlich 
danken. 
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