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AuBerkaryotische Vererbung von Pollensterilit/it bei Oenothera 

CARL-GEROLDARNOLD 

Botanisches Ins t i tu t  der Universit~it Erlangen-Nfirnberg (BRD) 

Extrakaryotic Inheritance of Pollen Sterility in Oenothera 

Summary. In crossbreeding tests we obtained plants having the B �9 l genome of Oenothera berteriana and the extra- 
karyotic genes of Oenothera blandina. The plants showed complete male sterility. The fertility of the female sex also 
was extremely low. The condition of fertility remained unchanged after further crossbreeding tests with the genomes 
B c~ and l c~. According to these results the male sterility and the decreased fertility of the female sex is due to incom- 
patible interaction between the karyotic genes of Oenothera berteriana and the extrakaryotic genes of Oenothera blandina. 

Einleitung 

Auf Grund der bei Oenothera berteriana vorliegen- 
den Komplexheterozygotie  ist es m6glich, mit  nut  
zwei Kreuzungsschri t ten das Genom dieser Art  mit  
den auSerkaryotischen Erbfaktoren  anderer Oeno- 
thera-Arten zu kombinieren. In den vergangenen 
Jahren  sind mehrere solche Kombinat ionen herge- 
stellt worden. Dabei sollten diejenigen Merkmale er- 
fal3t werden, die yon den aul3erkaryotischen Faktoren 
codiert bzw. beeinfluBt werden. 

Die ersten Ergebnisse sind bereits an anderer Stelle 
kurz dargestellt  worden (Arnold, 1967). Hier soll 
iiber die Pollensterilit~t berichtet  werden, die aus der 
Kombinat ion zwischen dem B./-Genom der Oenothera 
berteriana und den plasmatischen Erbfaktoren  der 
Oenothera blandina resultiert. 

Ergebnisse 

A) Die Gewinnung von Pflanzen mit  karyotischen 
Genen der Oenothera berteriana und auBerkaryoti-  
schen Genen der Oenothera blandina 

Kreuzungen zwischen Oenotheren des Subgenus 
Eu-Oenothera und Raimannia gelingen in der Regel 
nut  dann ohne Schwierigkeiten, wenn die Raimannien 
als ~ Eltern fungieren. Die reziproken Kreuzungen 
ergeben oft gar keine oder nur wenige Nachkommen.  
Die Mehrzahl der Bastardpflanzen gehen auf embryo- 
nalen Stadien zugrnnde, wohl auf Grund einer Un- 
vertrfigliehkeit zwischen Bastardgenom und den 
Plastomen der Eu-Oenotheren (Arnold, t963 ; Stubbe, 
t966). Hier  entscheiden also auBerkaryotische Erb-  
faktoren tiber die Lebensf/ihigkeit der Eu-Oenothera/ 
Raimannia-Bastarde. 

So erhielten wir im Jahre  1964 aus 15 Kreuzungs- 
versuchen zwischen der homozygoten Oenothera blan- 
dina ~ (Eu-Oen.) und der komplexheterozygoten 
Oenothera berteriana ~ (Raimannia-Oen.) nurf 5 Nach- 
kommen. Die heterozygote Oenothera berteriana be- 
sitzt die beiden Genomkomplexe B und I (Schwemm- 
le, 1938). Wenn wir das blandina-Genom mit b be- 

zeichnen, dann miiBte die F1-Generation theoretisch 
aus b �9 ]3- und b �9 l-Pflanzen bestehen. Die t 5 Nach- 
kommen hat ten jedoch einheitlich die Konst i tut ion 
b . B .  

Bei spSoteren Versuchen erhielten wir in seltenen F~illen 
auch Pflanzen, die offenbar die Konstitution b .  l be- 
sal3en. Sie verblieben j edoch die ganze Vegetationsperiode 
hindurch im Rosettenstadium. Nach lJberwinterung im 
Gewttchshaus schossen sie nur mit kiimmerlichen Trieben. 
S/imtliche Selbstungs- und Kreuzungsversuche blieben 
ohne Erfolg. 

Die b - B - P f l a n z e n  kamen bereits im ersten Jahr  
zur Bliite. Sie wurden mit  den halbheterogamen und 
ebenfalls komplexheterozygoten Oenothera-Bastarden 
der Konst i tut ion l �9 I I  gekreuzt,  die im c~ Geschlecht 
nur das Genom l i ibertragen (Schwemmle, t938), also: 

b .  B x l .  

Auch diese Kreuzungen waren wenig erfolgreich; 
aus 8 Kreuzungsversuchen erhielten wir nur 19 Pflan- 
zen. 

Unser Ziel bestand zun~chst darin, aus den Auf- 
zuchten dieser Kreuzung b �9 13 • l solche Pflanzen zu 
linden, die genau wie die normale Oenothera berteriana 
die Genomkonsti tut ion B - l  bat ten.  Wir suchten 
deshalb vier Pflanzen aus, die der Oenothera berteriana 
morphologisch am fihnlichsten waren. Da diese, 
genau wie alle anderen Pflanzen dieser Aufzucht, 
pollensteril waren, konnten sie nicht geselbstet wer- 
den, sie wurden deshalb erneut mi t  der normalen 
Oenothera berteriana ( =  B .  l) gekreuzt. 

Auch diese Kreuzungen ergaben immer nut  einen 
ganz geringen Samenansatz.  Die wenigen normal 
ausgebildeten Samen keimten t965 sehr unterschied- 
lich, in der Regel mit  erheblicher Verz6gerung. Die 
weitereEntwicklung verlief j edoch ohneSt6rungen.Die 
Nachkommen dieser vier Pflanzen waren jeweils ein- 
heitlich. Sie zeigten groBe Ahnlichkeiten mit  der 
echten Oenothera berteriana, doch waren sie mit  dieser 
nicht identisch. So hat ten sie ktirzere Hypanth ien  
und Petalen, die obersten Brakteenspitzen waren 
s tarker  nach rtickw~trts gekrt immt und der Blfih- 
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beginn lag mindestens 8 Tage frt~her. Diejenigen 
Merkmale, die die vier .Nachkommenschaf ten unter- 
einander unterschieden, sind geringfiigig. Wir wollen 
daranf nicht eingehen. 

Das wesentlichste Merkmal war jedoch die absolute 
Pollensterilit~tt. In den reifen Antheren war kein 
einziges intaktes Pollenkorn zu finden. Mikroskopi- 
sche Untersuchungen ergaben, dab die Degeneration 
bereits vor der Ausbildung der Pollenmutterzellen, 
also vor den Reifungsteilungen, einsetzt. In  den 
wenigen untersuchbaren Pollenmutterzellen zeigten 
die Chromosomen auffallende Anomalien. Dennoch 
konnten einige Diakinesebilder ausgewertet werden. 
Sie zeigten Chromosomenketten yon nnterschiedlicher 
L~tnge, wie zum Beispiel Ket ten  aus 7, 5 und 2 Chro- 
mosonlen oder solche Chromosomenanordnungen wie 
7 + 7 ,  7 + 4 + 3 ,  6 + 4 + 4 ,  5 + 5 + 4 ,  5 + 3 +  
+ 3 + 2 + 1. Da diploide Oenotheren immer nur 
Diakineseringe mit  einer geradzahligen Chromo- 
somenzahl bilden k6nnen, kann geschlossen werden, 
dab die Normalkonfiguration ein 14chromosomiger 
Ring ist. Bei den beobachteten Konfigurationen ist 
dieser Ring nur an zwei oder mehreren Stellen zer- 
brochen. Damit  haben die untersuchten Pflanzen 
dieselbe Diakinesekonfiguration wie die Oenothera 
berteriana. Die homozygote Oenothera blandina hat 
in der Diakinese sieben Chromosomenpaare.  

Damit  ist erwiesen, dab in allen vier Kreuzungs- 
nachkommenschaf ten die t4  Chromosomen der Oeno- 
thera berteriana vorliegen. Und da in den Kreuzungen 
die auBerkaryotischen Gene in der Regel tiberwiegend 
tiber die Mutterpflanze vererbt  werden, ist es wahr- 
scheinlich, dab es im Zuge der Kreuzungsfolge: 

b �9 b •  �9 l - + b  �9 B •  - + B  � 9 2 1 5  �9 l - + B  �9 l 

gelungen ist, die 14 Chromosomen der Oenothera 
berteriana mit den auBerkaryotischen Erbfaktoren der 
Oenothera blandina zu kombinieren. 

Dennoch erscheint es zweifelhaft, ob dieses B - l -  
Genom mit  dem der Oenothera berteriana v611ig 
identisch ist. Es ist sogar wahrscheinlich, dab auf 
Grund von crossing over-Vorg~ngen im Bastard  b .  B 
einige chromosomale blandina-Faktoren vorhanden 
sind. Wir wollen deshalb das Genom jener vier 
Kreuzungsnachkommenschaften init 

B ' . l '  
bezeichnen. 

Ebenso ungewil3 ist, ob die aul3erkaryotische Erb-  
konst i tut ion der vier Kreuzungsnachkommenschaf-  
ten mit  der der Oenothera blandina identisch ist. Denn 
bei Oenothera werden gelegentlich auch die cyto- 
plasmatischen Erbtr~iger des 6 Geschlechts vererbt.  
Besonders yon den Spermazellen mit  dem Genom B 
ist bekannt,  dab sie in der Lage sind, berteriana- 
Plastiden zu iibertragen (Haustein, t938). Wenn aber 
die yon der Vaterpflanze fibertragenen plasmati-  
schen Erbpar t ikel  eine gr613ere Teilungsgeschwindig- 
keit als die mtitterlichen Erbpar t ikel  besitzen, dann 
k6nnen bereits nach einigen Zellgenerationen sogar 

Zelien entstehen, die nur noch die auBerkaryotischen 
Gene der v~tterlichen Pflanze haben. Es nmB deshalb 
zun~ichst gekl/irt werden, ob diese B ' - / ' - P f l a n z e n  
tats~ichlich die aul3erkaryotischen Gene der Oenothera 
blandina besitzen. 

Aus diesem Grunde wurden die B'  �9  mit  
homozygoten Pflanzen der Konst i tut ion I .  I ge- 
kreuzt. Diese I �9 I-Pflanzen leiten sich yon der kom- 
plexheterozygoten Oenothera odorata ab, die die 
Genomkomplexe v und I besitzt. Die Genomkombi-  
nation I �9 I i s t  jedoch im odorata-Plasma nicht lebens- 
fiihig, dagegen im Plasma der Oenothera berteriana. 

Wenn nach zweimaligem Einkreuzen dieser I .  I-  
Pflanzen mit  berteriana-Plasma, also: 

B ' . I ' •  I - - ~ B ' .  I •  I - - ~ I .  I 
bzw. 

B' � 9  �9 I ---~ / ' .  I •  I - - ~ I .  I 

solche I �9 I-Pflanzen nicht auitreten, dann ist gezeigt 
worden, dab bei den vier B ' . / ' - T y p e n  die cyto- 
plasmatischen Erbfaktoren  der Oenothera berteriana 
nicht oder nicht in flberwiegender Menge vorhanden 
sind. 

Nach dem ersten Kreuzungsschrit t  erhielten wit 
im Jahre  t967 Pflanzen der gewiinschten Konst i tu-  
tion B' �9 I bzw. l' �9 I, wenn auch in einer sehr geringen 
Zahl (s. Tab.  t). Diese Pflanzen wurden erneut mit  
I �9 I gekreuzt, also: 

B ' .  I bzw. l' �9 I •  �9 I .  

In  diesen Kreuzungsaufzuchten wurden 1968 wieder- 
um nur B ' .  I-  und l ' .  I-Pfianzen festgestellt. Es 
t ra t  keine einzige I �9 I auf. I �9 I-Pflanzen sind offen- 
bar  auch im Plasma der Oenothera blandina nicht 
lebensfiihig. Ihr  Fehlen beweist, dab bei den B' �9 l '- 
Pflanzen die aul3erkaryotischen Erbfaktoren der 
Oenothera blandina zumindest tiberwiegen. 

Wir k6nnen jedoch nach wie vor nicht behaupten, da[3 
die aul3erkaryotische Erbkonstitution der 13' �9 l'-Pfianzen 
mit der der Oenothera blandina absolut identisch ist. Das 
Vorliegen einzelner Erbpartikel der Oenothera berteriana 
kann nicht ausgeschlossen werden. 

B) Die Pollensterilit~it, ein Resultat  desZusalnmen- 
wirkens zwischen den karyotischen Genen der Oeno- 
thera berteriana und den aul3erkaryotischen Genen 
der Oenothera blandina 

Unser Ziel bestand nunmehr  darin, die bei den vier 
I3' �9 l ' -Typen (B' �9 l' I b i s  4) festgestellte Pollensterili- 
t a t  genetisch zu analysieren. Wir versuchten deshalb, 
das B' �9  durch ein Geriom zu ersetzen, das 
gar keine karyotischen blandina-Faktoren enth~ilt. 
Aus diesem Grunde wurden die B ' .  l ' -Pflanzen im 
Jahre  t966 mit  den halbheterogamen Pflanzen der 
Konst i tut ion B �9 I I  und l �9 I I  gekreuzt, die im c~ Ge- 
schlecht stets nur den Komplex B oder l tibertragen. 
Da  in der Nachkommenschaf t  der heterozygoten 
Oenothera berteriana niemals die homozygoten Kom- 
binationen B �9 B und l �9 l auftreten, kann man bereits 
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Tabelle 1. Ergebnisse der Kreuzungsau]zuchten des Jahrcs 1967 (die Bezeichnung B '  . l' bei 
den Kreuzungen mit  B �9 l ~ ist unexakt, doch lfiflt sich nicht bestimmen, welche Genome an 

den BeJruchtungen beteiligt waren) 

9 I .  1(3 13. IIc~ I .  I I $  B. 13 
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B ' .  r i l' �9 I i (2 Pfi.) B �9 l '  I (1 P f i . )  - -  
13' �9 l '  2 B ' .  I 2 (7 P f l . )  - -  B '  �9 l 2 ( 14  P f l . )  B ' .  l '  2 (25  P f l . )  

1 ' . I 2  (t pfl.) 
B ' . l ' 3  -- -- B ' . 1 3  (4Pfl.) B ' . l ' 3 ( t 4 P f l . )  
t 3 ' . 1 ' 4  B' �9 I 4 (t5 PI1.) -- B' �9 14 06 Pfl.) B ' .  l ' 4  (6 Pfl.) 

/ ' . I 4  (2 Pfl.) 

nach zwei Kreuzungsfolgen Pflanzen erhalten, die 
ein blandina-freies  B �9 l-Genom besitzen: 

B '  . l ' x B  -+ B . l ' •  -+ B . l 
bzw. 

B'  . l' x t - +  B '  . l •  -+ B . l .  

SelbstverstAndlich wurden alle vier 13'./ '-Pflanzen 
immer wieder mit der normalen Oenothera berteriana 
(=  13 �9 l) gekreuzt (s. Tab. I). 

In  der Tabelle t sind die Ergebnisse des ersten 
Kreuzungsschrit tes wiedergegeben. Aus ihr kann 
man entnehmen, dab viele Kreuzungen ganz erfolglos 
blieben, w~ihrend die anderen nur eine zahlenm/iBig 
sehr geringe Nachkommenschaf t  ergaben. Man darf 
daraus schlieBen, dab die Fertilit~it des ~ Geschlechts 
bei den B' �9 l ' -Pflanzen ebenfalls s tark beeintr/ichtigt 
ist, wenn sie auch nicht das Stadium der absoluten 
Sterilit~tt des d~ Geschlechts erreicht. Die im Jahre  
t967 aufgetretenen Pflanzentypen (s. Tab.  1) sind 
genau wie die B ' .  l ' -Pflanzen vollst~indig pollen- 
steril. 

Die Ergebnisse der Kreuzungsaufzuchten des 
Jahres  1968 wollen wir nicht vollst/indig wieder- 
geben. Wir wollen uns auf die Darstellung derjenigen 
Resultate  beschr~inken, die entscheidende Aussagen 
machen. 

a) I m  Jahre  1967 erhielten wir vier Pflanzen der 
Konst i tut ion B ' .  l 3 (s. Tab.  t). Sie wurden alle 
mehrfach mit  B �9 I I -Pf lanzen gekreuzt, also: 

B' . I •  

Aus diesen Kleuzungen gingen nur drei Pflanzen 
hervor. Diese hat ten  erwartungsgemgB die Konsti tu-  
tion B .  l, sie besaBen also das normale Genom der 
Oenothera berteriana. Dennoch waren sie nach wie vor 
vollst~indig pollensteril. 

b) 1967 erhielten wir 16 Pflanzen der Konst i tut ion 
B ' .  14 (s. Tab. 1). Diese wurden u. a. mit  B .  I I -  
Pflanzen gekreuzt, also: 

B ' . I •  

Aus dieser Kreuzung erhielten wir t968 nur eine 
einzige Pflanze. Auch diese besaB nunmehr  das 
B . / - G e n o m  der Oenothera berterfana, war aber im 
Gegensatz zu dieser v611ig pollensteril. 

c) Die t3' �9 1 4-Pflanzen (s. Tab.  t) sind t967 auch 
mit  einer , ,getupften" Oenothera berteriana gekreuzt 
worden. Diese ber ter iana-Pf lanzen  haben auf dem 
l-Komplex den dominanten Fak tor  T, der bewirkt,  

dab an der Petalenbasis ein roter Anthozyantupfen 
auftri t t .  Dieser Faktor  T ist austauschgeschtitzt, er 
wird niemals durch crossing over tibertragen. Da 
der / -Komplex der Mutterpflanze den rezessiven 
Fak tor  t besaB, kann man die Kreuzung folgender- 
maBen ausdrticken : 

t3' �9 I~• �9 l r .  

Aus dieser Kreuzung sind zwei Typen zu erwarten: 
einmal getupfte Pflanzen der Genomkonsti tut ion 
B ' .  lr, zum anderen ungetupfte  Pflanzen mit  der 
Komplexkombinat ion B �9 lt, also: 

B' �9 l t •  �9 l r - + B '  �9 Ir + B �9 I t . 

Es kommt  j eweils darauf an, welche der beiden 
Genome der Vaterpflanze an der Befruchtung be- 
teiligt waren, t968 erhielten wir sieben Pflanzen der 
Konst i tut ion B' �9 lr  und eine der Konst i tut ion B �9 lt. 
Letztere besaB das Genom der urspranglich ver- 
wendeten Oenothera berleriana. Sie war genau so wie 
die sieben Geschwisterpflanzen pollensteril. 

d) Im Jahre  1967 erhielten wit auch ein Exemplar  
der Konst i tut ion l' �9 I 2. Diese Pflanze wurde mehr- 
fach mit  B �9 I I -Pf lanzen gekreuzt, also: 

/ ' . I •  

Aus dieser Kreuzung gingen zwei pollensterile Pflan- 
zen der Konst i tut ion B �9 I hervor. Auch hier ist das 
ursprtingliche B ' - / ' - G e n o m  nicht mehr vorhanden. 

Aus den Ergebnissen a his d kann geschlossen 
werden, dab die Pollensterilitiit auBerkaryotisch be- 
dingt ist. Denn in jedem Fall war das B ' .  l ' -Genom 
ersetzt worden, entweder durch B .  l oder durch 
B .  I, ohne dab die Fertilit~ttsverhAltnisse des ~ Ge- 
schlechts weder quali tat iv noch quant i ta t iv  eine 
Anderung erfahren hatten.  

Die Pflanzen mit  den Genomkonsti tut ionen B �9 l 3, 
B �9 1 4 und B - I 2 (siehe Ergebnisse a his d) wurden 
auch 1968 mehrfach gekreuzt. Wir erhielten daraus 
auch 1969 eine zahlenm~Big auBerordentlich geringe 
Nachkommenschaft .  Daraus l~13t sich schlieBen, dab 
auch die sehr schwache Fertilit~t des 9 Geschlechts, 
die in allen Generationen beobachtet  wurde, auBer- 
karyotisch bedingt sein muB. 

D i s k u s s i o n  

Im Zuge unserer Darstellungen haben wir immer 
nur allgemein von auBerkaryotischen Erbfaktoren  
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gesprochen.  Es  is t  b e k a n n t ,  dab  diese in P la s tom,  
Chondr iom und  vie l le icht  sogar  noch in ein Cyto-  
p l a smon  u n t e r t e i l t  werden  miissen (Sch6tz, t967).  
I m  vor l i egenden  Fa l l  war  es b i sher  noch n ieh t  m6g-  
lich, eine genauere  Ana ly se  durchzuf i ih ren .  

Aul3erkaryot i sch  b e d i n g t e  Po l lens te r i l i t i i t  wurde  
schon 6f ter  beobach t e t ,  zum Beispie l  bei  Zea mays 
(Rhoades ,  1933; S h a r m a  und  Singh,  1968; Singh und  
Laughnan ,  1968), bei  Al/alia (Bradne r  und  Childers,  
1968; Davie~ und  G r e e n b l a t t ,  1967), be i  Oryza 
(Shingyo,  1969), bei  Desmodium (McWhir te r ,  1969), 
bei  Petunia (Franke l ,  1962). We i t e r e  L i t e r a t u r  mug  
der  zusammenfas senden  Dar s t e l l ung  von E d w a r d s o n  
(t956) e n t n o m m e n  werden.  

Aber  auch yon  Oenothera s ind  en t sp rechende  
Mi t t e i lungen  b e k a n n t .  So konn te  S t u b b e  (t960) 
zeigen, dab  in Gegenwar t  des Genoms  flavens die 
P l a s t i den  der  Oenothera parvi]lora Pol len le ta l i t / i t  
hervor rufen .  Des wei te ren  konn te  G6pel  (t970) 
zeigen, dab  Pol lens ter i l i t i i t  n i ch t  nur  hap lon t i sch  
d e t e r m i n i e r t  ist ,  sondern  dab  auch die genet i sche  
K o n s t i t u t i o n  des S p o r o p h y t e n  eine Rol le  spiel t .  
In  den zu le tz t  genann ten  Beispie len h a n d e l t  es sich 
u m  Ke imungsunf~h igke i t  morpho log i sch  n o r m a l  ge- 
s t a l t e t e r  Pol lenk6rner .  I n  den yon  uns geschi lder-  
t en  F/i l len se tzen die Degene ra t ionssche inungen  be-  
fe l ts  in der  D ip lophase  ein, wesha lb  in den  A n t h e r e n  
gar  keine  Po l l enk6rne r  fes tges te l l t  werden  k6nnen.  

D a  die hier  beschr iebene  Pol lens te r i l i t i i t  auf  
G r u n d  einer  Wechse lwi rkung  zwisehen Kern  und  
C y t o p l a s m a  ve r sch iedener  A r t e n  en t s t eh t ,  m u g  sie 
nach  der  Def in i t ion  von L a c a d e n a  (t968) als allo- 
p l a sma t i s che  Pol lens te r i l i t i i t  beze ichnet  werden.  

Zusammenfassung 

Nach  Kreuzungsve r suchen  erh ie l ten  wir  Pf lanzen,  
bei  denen  das  B . / - G e n o m  der  Oenothera berteriana 
mi t  den  au l3erkaryot i schen  E r b f a k t o r e n  der  Oeno- 
thera blandina k o m b i n i e r t  war.  Diese Pf lanzen  waren  
vollst~tndig pol lenster i l .  Die  Fe r t i l i t / i t  des weib l ichen 
Geschlechts  war  ebenfa l l s  aui3erordent l ieh schwach.  

Auch  nach  e rneu ten  Kreuzungsve r suchen  mi t  den 
Genomen  B c~ u n d  l ~ b l ieben  die Fer t i l i t i i t sve rh i i l t -  
nisse unvef i inder t .  

Die Ergebn i s se  zeigen, dab  die Pol lens te r i l i t l i t  und  
die geschwSchte  Fe r t i l i t / i t  des weib l ichen  Geschlechts  
aus dem of fenbar  ges t6 r t en  Z u s a m m e n w i r k e n  zwi- 
schen Oenothera berteriana-Genom und  den auger -  
ka ryo t i s c he n  E r b f a k t o r e n  der  Oenothera blandina 
resul t ie ren .  
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