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Untersuchungen zur Pollenentwicklung und Pollenschlauchbildung 
bei h6heren Pflanzen 

V. Zeitpunkt der Teilung des generativen Kerns in die beiden Spermakerne bei Pollenschlauchkulturen 
yon Tradescantia paludosa 

C. U. HESEMANN 

L e h r s t u h l  ftir Al lgemeine  Gene t ik  der  Universi t~i t  Hohenhe im,  S t u t t g a r t  (BRD) 

The Development of Pollen Grains and Formation of Pollen Tubes in Higher Plants 

V. The  d iv i s ion  of the  gene ra t i ve  nucleus  in the  pol len t ube  of Tradescantia ~baludosa 

Summary. Fixed pollen tubes of Tradescantia paludosa were invest igated cytologically to determine the precise 
moment  of division of the generative nucleus and to measure the length of the pollen tubes at  the same time. 

The exact  moment  of division of the generative nucleus could be shown to be closely correlated with the length of 
the pollen tube of Tradescantia. In the major i ty  of the pollen tubes the vegetat ive nuclei are not  ye t  in the degenerative 
phase at  the t ime of division of the generative nucleus. In  all random samples invest igated pollen tubes without  nuclei 
were found. Depending on the random sample the percentage of pollen tubes without  nuclei was 11 --22~o. 

In  the discussion i t  is pointed out t ha t  the da ta  obtained from the cytological investigations show tha t  the findings 
of the precise moment  of division of the generative nucleus agree with earlier published results on the development 
of pollen grains and formation of pollen tubes. The development of the male gametophyte  of the angiosperms is to 
be divided into a series of stages. The da ta  obtained here from the cyto-morphological  studies of pollen tubes of 
Tradescantia and from cyto- and biochemical investigations of others indicate tha t  the different stages of the pollen 
grain and the pollen tube can be separated.  In the second par t  of the discussion there is presented an evaluation of the 
hypothesis  t ha t  during evolution of the angiosperms species have formed repeatedly,  and in most cases probably  in- 
dependent ly  from one another,  in which the degenerative phase of the vegetat ive nucleus begins earlier and earlier 
during the development  of the male gametophyte ,  or t ha t  in some instances DNA replication is either par t ia l ly  or 
ent i rely el iminated.  

1. Einleitung 

Befunde  t iber  Po l l enkorn -  und  Po l l ensch lauchb i l -  
dung  be i  h6heren  Pf l anzen  wurden  schon im t9 .  
J a h r h u n d e r t  e rhoben.  Aus  dem S a m m e l r e f e r a t  von 
Maheshwar i  (t949) t iber  U n t e r s u c h u n g e n  zur  E n t -  
w ick lung  des m~nnl ichen  G a m e t o p h y t e n  der  Angio-  
spe rmen  geh t  he rvor ,  dab  aus  der  e rs ten  H~l f te  dieses 
J a h r h u n d e r t s  besonders  zah l re iche  und  umfangre i che  
VerSf fen t l i chungen  ve r sch iedene r  A u t o r e n  vor l iegen.  
Diese A r b e i t e n  befassen  sich vo rnehml i ch  in i t  phy -  
s iologischen oder  cy to -morpho log i s chen  F rages t e l -  
lungen der  Po l l enkorn -  und  Po l l ensch l auchen twick -  
lung.  I n  den l e t z t en  zwanzig  J a h r e n  w u r d e  das  Wis -  
sen t iber  die E n t w i c k l u n g  des m~nnl i chen  G a me to -  
p h y t e n  vo r  a l lem durch  U n t e r s u c h u n g e n  e rwei te r t ,  
die m i t  neuen  Techn iken  und  Methoden  der  Bio-  u n d  
Cy tochemie  durchgef t ih r t  wurden .  Dennoch  bes te -  
hen  auch  zum gegenw~irt igen Z e i t p u n k t  noch  e rheb-  
l iche Lt icken bezt igl ich des K e n n t n i s s t a n d e s  auf  die-  
sem Gebie t .  

Die  vor l i egenden  c y t o - m o r p h o l o g i s c h e n  U n t e r -  
suchungen  wurden  m i t  der  Z ie l se tzung  durchgef t ih r t ,  
den Z e i t p u n k t  de r  Te i lung  des gene ra t i ven  K e r n s  in die 
be iden  S p e r m a k e r n e  u n d  g le ichzei t ig  den  Z u s t a n d  

des v e g e t a t i v e n  Kerns  be i  Po l l e n sc h l a uc hku l t u r en  in 
v i t ro  von Tradescantia paludosa fes tzus te l len .  

2. Material und Methoden 
Die vorliegenden Untersuchungen wurden bei fiinf 

Formen yon Tradescantia paludosa vorgenommen. Diese 
Formen sind bereits in der Ver6ffentlichung yon Hese- 
mann (1972, im Druck) aufgefiihrt und bezeichnet. Das 
Pflanzenmaterial  s t ammt  aus den Kul turen yon Herrn  
Dr. A. Lundquist ,  Ins t i tu t  fiir Genetik, Universit/ t t  Lund, 
Schweden. Die Anzucht der Pflanzen und der Pollen- 
schlauchkulturen erfolgte unter  den gleichen Bedingun- 
gen, wie sie bereits in der oben genannten Ver6ffentlichung 
von Hesemann beschrieben wurden. Die Pollenschl/tuche 
wurden in einem Gemisch yon Xthylalkohol/Eisessig 
(3:1) f ixiert  und anschlieBend die Kerne mi t  Hilfe der 
Feulgen-Technik gef/trbt. 

Im einzelnen wurde bei den vorliegenden Untersuchun- 
gen erstens so vorgegangen, dab bei der Form Nr. 3 nach 
8, 9, 10, 13, 131/~, 14, 141/3 und 15 Stunden Wuchszeit  
jeweils Stichproben von etwa 250 Pollenschlituchen ent- 
nommen wurden. Bei den Pollenschl/tuchen dieser Stieh- 
proben wurde gepriift, ob der vegetat ive Kern noch vor- 
handen und der generative Kern bereits in die beiden 
Spermakerne geteil t  ist  und ob auch F/tile auftreten, bei 
denen beide Kerne nicht mehr nachgewiesen werden k6n- 
hen. Zweitens wurden bei der Form Nr. 3 die L/tngen yon 
Pollenschl/tuchen nach 1 5stiindiger Wuchszeit  best immt.  
Zum Vergleich werden die Lgngen nach kurzen ~ 'uchs-  
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zeiten, im H6chstfall vier Stunden, fixierter Pollen- 
schl~.uche der Tradescantia-paluclosa-Formen Nr. 1--5 
angegeben. Die Kulturen mit kurzen Wuchszeiten wur- 
den unter den gleichen Bedingungen wie diejenigen mit 
langen Wuchszeiten gehalten. Die Litngen der Pollen- 
schlAuche mit kurzen Wuchszeiten wurden bereits bei 
den Untersuchungen fiber den Einwanderungsmodus der 
Kerne bestimmt (Hesemann, 1972a, im Druek). Inner~ 
halb dieser Gruppe konnten keine Pollenschli~uche be- 
obachtet werden, bei denen der generative Kern schon 
in die Spermakerne geteilt war. Im Rahmen der hier 
vorliegenden Untersuchungen wurde darauf verzichtet, 
bei der Analyse der Lgnge der Pollenschli~uche die Gruppe 
mit kurzen Wuchszeiten entsprechend diesen Zeiten in 
zahlreiche Untergruppen aufzugliedern, wie es in der 
Arbeit yon Hesemann (t972, im Druck) fiber den Ein- 
wanderungsmodus der Kerne bei Tradescantia paludosa 
getan worden ist. Vielmehr wurde die Gruppe der Kul- 
turen mit kurzer Wuchszeit nur in zwei Untergruppen 
unterteilt. In der ersten Untergruppe wurden die LAngen 
derjenigen Pollenschl~uche zusammengefaBt, die nach 
30 Minuten und nach 60 Minuten Wuchszeit fixiert wor- 
den waren, in der zweiten Untergruppe derjenigen, die 
vor der Fixierung 2, 3 oder 4 Stunden gewachsen waren. 
Ein Sonderfalt liegt bei der Form Nr. 5 insofern vor, als 
bei dieser Form nur nach sehr kurzen Wuchszeiten, n~m- 
lich nach 5, t0, 15, 20, 25 und nach 30 Minuten Stich- 
proben entnommen und diese hinsichtlich der Pollen- 
schlauchl~ngen analysiert wurden. Auch im Falle der 
Form Nr. 5 wurden die LAngen der PollenschlAuche nicht 
entsprechend den verschiedenen sehr kurzen Wuchszei- 
ten ffir die statistischen Erhebungen getrennt verrechnet, 
sondern en bloc ausgewertet. Da bei diesen Untersuchun- 
gen nicht die Absolutwerte, sondern die Relativwerte 
der PollenschlauchlAngen yon Bedeutung sind, wurden 
die LAngen nicht auf t~-Werte umgerechnet, sondern in 
Mel3arbeitseinheiten (MAE) angegeben, wie sie vom Oku- 
larschraubenmikrometer ~,bgelesen wurden. Um die in 
dem vorliegenden Beitrag in Arbeitseinheiten aufgefiihr- 
ten Mittelwerte der L~ngen der PollenschlAuche in ,,#" 
umrechnen zu k6nnen, wird der entsprechende Umrech- 
nungsfaktor angegeben. Es entspricht I MAE = 37,74/~. 
Die optische Ausrfistung bestand aus: Objektiv: Ph 2 
Neofluar 25 • Okulare: Kpl -- W 12,5 x. Okular- 
schraubenmikrometer mit K t6 •  I(ondensor: Achro- 
matisch -- aplanatischer Hellfeld/Phasenkontrast-Kon- 
densor V/Z, Hellfeld 1,4. Bei der Bestimmung der Pollen- 
schlauchliingen wurde bei Pollenk6rnern, die zwei Pollen- 
schlAuche gebildet hatten, jeweils nur der l~ngere berfick- 
sichtigt. Lgngen-Messungen kernloser Pollenschl~,uche 
wurden bei diesen Untersuchungen nicht durchgeffihrt. 
Bei der LAngenbestimmung yon PollenschlAuchen, die 
nach kurzer, maximal vierstfindiger Wuchszeit fixiert 
worden sind, wurden nur Pollenschl~uehe berficksichtigt, 
die vegetative Kerne enthielten, w~hrend bei der Ermitt- 
lung der LAngen von PollenschlAuchen, die nach 15stfin- 
diger Wuchszeit analysiert wurden, auch PollenschlAuche 
erfal3t wurden, die keine vegetativen Kerne besal3en. 

3" Ergebnisse 
Wie man aus Tab. I ersehen kann, finden sich in 

der nach 8 Stunden Wuehszeit entnommenen Stich- 
probe von insgesamt 298 analysierten zu 67% Pollen- 
schl~uche, bei denen der generative Kern noch nicht 
in die beiden Spermakerne geteilt und der vegetative 
Kern noch vorhanden ist. Ein ganz ~hnliches Bild 
bezfiglich des Anteils an Pollenschl~uchen, die bereits 
in Spermakerne geteilte generative Kerne aufweisen , 
ergibt sich, wenn man die nach 9 und t0 Stunden 
Wuchszeit untersuchten Stichproben betrachtet. Wie 

aus Tab. I hervorgeht, steigt nAmlich auch nach 9 
bzw. 10 Stunden Wuchszeit der Prozentsatz an Pol- 
lenschl~uchen, die Spermakerne besitzen, maximal 
nur auf 2% an. Offenbar sind unter den Bedingun- 
gen des Experiments l~ngere Wuchszeiten erforder- 
lich, um bei den Pollenschl~uchen L~ngen erreichen 
zu k6nnen, die ftir das Einsetzen der Teilung des gene- 
rativen Kerns als MindestmaB gegeben sein mfissen. 
Nach t3 Stunden Wuchszeit ist der Anteil an Pollen- 
schlAuchen mit Spermakernen auf tiber 55% ange- 
stiegen. Der Versuch wurde bei t5 Stunden Wuchs- 
zeit abgebrochen, da man auch bei l~ngeren Wuchs- 
zeiten keine h6heren Prozents~ttze als die bei dieser 
Wuchszeit gefundenen 86% an spermakernhaltigen 
Pollenschl~uchen erwarten kann, weil, wie unten noch 
n~her angeffihrt wird, bei allen Stichproben in der 
Regel mindestens t0~ Pollenschl~iuche angetroffen 
werden, bei denen keine Kerne nachgewiesen werden 
k6nnen. Auf Grund der dargelegten Befunde kann 
man demnach schliel3en, da0 nach t Ssttindiger 
Wuchszeit der fiberwiegende Tell der PollenschlAuche 
keine ungeteilten generativen Kerne mehr enthAlt. 
In den oben angefiihrten ProzentsAtzen der sperma- 
kernhaltigen Pollenschl~tuche sind nur diejenigen ent- 
halten, bei denen auch noch der vegetative Kern vor- 
handen war. Der Prozentsatz an Pollenschl~uchen, 
in denen Spermakerne vorgefunden wurden, erh6ht 
sich noch je nach Stichprobe um ca. t - - 8 % ,  wenn 
man in die Berechnungen diejenigen Pollenschl~iuche 
mit einbezieht, in denen der vegetative Kern mit 
Hilfe der Feulgen-F~rbung nicht mehr nachgewiesen 
werden konnte (Tab. t). Bei Tradescantia paludosa 
ist also zum Zeitpunkt der Teilung des generativen 
Kerns in die beiden Spermakerne bei der Mehrzahl 
der Pollenschl~uche der vegetative Kern noch vor- 
handen. Die Degeneration des vegetativen Kerns 
findet bei diesem Objekt offenbar zu einem sehr sp~- 
ten Zeitpunkt der Pollenschlauchentwicklung, n~m- 
lich erst nach der Teilung des generativen Kerns 
statt. Untersuchungen fiber den genauen Zeitpunkt 
der Degeneration des vegetativen Kerns sind im 
Gange. Aus Tab. I geht weiterhin hervor, daft bei 
den Stichproben, die nach 8, 9 und t0 Stunden 
Wuchszeit entnommen worden waren, zu t8 - -23% 
Pollenschl~uche auftreten, die ungeteilte generative, 
aber keine vegetativen Kerne enthalten. Bei den 
l~ngeren Wuchszeiten von 13--15 Stunden wurden 
Pollenschl~uche, deren generativer Kern noch unge- 
teilt ist und die keinen vegetativen Kern mehr ent- 
halten, je nach Stichprobe gar nicht oder nur zu einem 
sehr geringen Prozentsatz angetroffen. Wenn man die 
Prozents~ttze der Pollenschl~uche, die ungeteilte 
generative Kerne oder Spermakerne, aber keine vege- 
tativen Kerne enthalten, in Abh~tngigkeit yon der 
Wuchszeit der Pollenschlauchkulturen vergleicht, 
stellt man erstens fest, dab bei den kurzen Wuchs- 
zeiten zwischen 8--10 Stunden je nach Stichprobe 
bis zu 23% an Pollenschl~uchen mit Spermakernen 
auftreten. Zweitens ergibt sich aus diesem Vergleich, 
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dab bei den langen Wuchszeiten zwischen 13- - t5  
Stunden Pollenschliiuche mit  ungeteilten generativen 
Kernen nur bei einer Stichprobe zu 8%, bei den tibri- 
gen zu 0 - - 2 %  ver t re ten sind, Pollenschl/iuche mit  
Spermakernen jedoch je nach Stichprobe nur zu 
t--8% . Auf Grund der Befunde bei den Pollen- 
schl/iuchen mit  ungeteilten generat iven Kernen und 
kurzen Wuchszeiten h~itte man im Vergleich dazu bei 
langen Wuchszeiten einen etwa entsprechend hohen 
Prozentsatz  an Pollenschl/iuchen mit  Spermakernen 
erwarten k6nnen. Die tats/ichlich gefundenen Pro- 
zents/itze dieser Pollenschl~iuche liegen jedoch weit- 
aus niedriger als die der Erwartungswerte.  Eine Er- 
kl/irung ftir die Diskrepanz bei diesen Werten kann 
noch nicht gegeben werden, bevor nicht eine weitaus 
gr613ere Anzahl von Pollenschl~iuchen als bei den hier 
vorliegenden Untersuchungen beztiglich dieser Frage- 
stellung analysiert  worden ist. 

keine vegetat iven Kerne aufwiesen. Es wird die Auf- 
fassung vertreten, dab ein Vergleich zwischen den 
L~ingen der Pollenschl~iuche auch dann gezogen wer- 
den kann, wenn diese L~ingen der beiden zu verglei- 
chenden Gruppen nicht unter  v611ig gleichen Voraus- 
setzungen bes t immt wurden. Die Fehlerquelle, die 
sich bei dem Vergleich dieser L/ingenbestimmungen 
von Pollenschl/iuchen ergibt, wird ftir so gering er- 
achtet,  dab die Befunde in ihrer Aussagekraft  nicht 
beeintr/ichtigt werden. In Tab. 2a sind die Mittel- 
werte der L/ingen von Pollenschl/iuchen der ftinf 
Tradescantia-paludosa-Formen und die dazugeh6ri- 
gen mitt leren Abweichungen bei verschiedenen Wuchs- 
zeiten der Pollenschlauchkulturen aufgeftihrt. Bei 
den Stichproben, die nach sehr kurzen Wuchszeiten 
(30 Min. und I Std.) und im Sonderfall von Form 
Nr. 5 nach 5, 10, 15, 20, 25 und 30 Minuten Wuchs- 
zeit entnommen wurden, finden sich L~ingen-Mittel- 

Tab. I. Analyse der Pollenschlduche yon Tradescantia paludosa Nr. 3 bei unterschiedlicher Wuchs- 
zeit bez@lich des Auftretens in Spermakerne geteilter generativer Kerne und des Vorhandenseins 

vegetativer Kerne 

generativer Kern geteilt generativer Kern ungeteilt Pollenschlguche 
Zahl der Wuchszeit analysierten in veget. Kern veget. Kern veget. Kern veget. Kern ohne nicht nicht nachweisbare 
Pollenschlguche Stunden vorhanden vorhanden vorhanden vorhanden Kerne 

in % in % in % in % in % 

298 8 0,67 - -  67,11 t7,79 t4,43 
241 9 1.24 0,42 58,92 17,84 21,58 
324 10 2.16 -- 53,40 23,46 20,99 
323 13 55,73 7,12 20,43 8,36 8,36 
270 13]/2 77,04 6,30 11,85 1,85 2,96 
255 t4 68,63 3,92 15,69 - -  1 1 , 7 6  

292 t41/2 67,47 7,88 1o,27 2,40 11,99 
247 t 5 86,24 1,21 1,62 -- 10,93 

Weiterhin kann man aus Tab. l  ersehen, dab bei 
allen Stichproben, die nach den verschiedenen 
Wuchszeiten entnommen worden sind, Pollenschl/iu- 
che ohne Kerne auftraten.  In die Untersuchungen 
wurden nur diejenigen Pollenschl/iuche einbezogen, 
die tiber die gesamte L~tnge intakt  und noch in festem 
Verband mit  dem Pollenkorn waren, um Fehler- 
m6glichkeiten gerade bei der Analyse dieses beson- 
deren Typs von Pollenschl~uehen weitgehend auszu- 
schlieBen. Die Prozents~tze ft~r diesen speziellen 
Pollenschlauchtyp liegen zwischen 1 t - - 2 2 % ,  wenn 
man yon der Stichprobe bei 131/2 Stunden Wuchszeit 
absieht, in welcher dieser Pollenschlauchtyp mit  nur 
3% unterreprAsentiert  ist. 

Wie bereits in Abschnit t  2 erl~utert worden ist, 
wurde bei der L/ingenbestimmung der Pollenschl/~u- 
che folgendermaflen vorgegangen: bei den Pollen- 
schl/tuchen, die nach kurzer, maximal  viersttindiger 
Wuchszeit  fixiert wurden, fanden bei den Messungen 
nut  diejenigen Berticksichtigung, die vegetat ive 
Kerne enthielten, w/ihrend bei den Pollenschl/iuchen, 
die t5 Stunden gewachsen waren, in die L/ingener- 
mit t lungen auch diejenigen einbezogen wurden, die 
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werte, die je nach Tradescantia-paludosa-Form von 
t,52 his 4,55 MAE reichen. Bei den Stichproben, die 
nach 2, 3 und 4 Stunden Wuchszeit analysiert  wur- 
den, liegen die L/~ngen-Mittelwerte zwischen 3,67 bis 
5,38 MAE. Bei der nach t5 Stunden Wuchszeit Un- 
tersuchten Stichprobe y o n  Tradescantia paludosa 
Nr. 3 ergibt sich ein Mittelwert von t2.96 MAE. Die 
Ergebnisse der Prtifung auf signifikante Unterschiede 
zwischen den verschiedenen L~ngen-Mittelwerten mit  
Hilfe von t-Tests sind in Tab. 2b zusammengefal3t. 
Erstens kann man aus dieser Tabelle entnehmen, 
dal3 der Mittelwert der Pollenschl~iuche von Trades- 
cantia paludos Nr. 5 - -  die Pollenschl/~uche dieser 
Form wurden nach extrem kurzen Wuchszeiten von 
5 Minuten bis zu 30 Minuten fixiert - -  sich von allen 
tibrigen ermit tel ten Mittelwerten bis auf eine Aus- 
nahme signifikant unterscheidet.  Die L/ingen-Mittel- 
werte von PollenschlAuchen jeweils einer Form, yon 
tier Stichproben nach sehr kurzer Wuchszeit (30 Min. 
und I Std.) und kurzer Wuchszeit (2, 3 und 4 Std.) 
entnommen wurden, weichen nicht oder nur schwach 
laut Signifikanztest voneinander ab. Eine Ausnahme 
bildet Tradescantia paludosa Nr. I.  Die entsprechen- 
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den be iden  Mi t t e lwer te  un te r sche iden  sich bei  dieser  
F o r m  s igni f ikant .  D r i t t e n s  l~iBt sich aus der  Tab.  2b  
ablesen,  dab  der  L , ingen-Mi t t e lwer t  der  nach  t 5 S tun-  
den Wuchsze i t  f ix ie r ten  Pollenschl~iuche yon Trades- 
cantia paludosa Nr. 3 gegeni iber  allen t ibr igen Mit te l -  
wer ten  einen hoch s ign i f ikan ten  Un te r sch i ed  auf-  
weist .  E ine  de ta i l l i e r t e  Ana lyse  al ler  E inze lmi t t e l -  
wer te  und  ihrer  m i t t l e r e n  Abweichungen  in Abh~in- 
g igke i t  v o n d e r  Wuchsze i t  soll hier  n ich t  gegeben 
werden.  Vie lmehr  soll im R a h m e n  der  vor l i egenden  
Un te r suchungen  ein Vergleich gezogen werden  zwi- 
schen den L~tngen yon Pollenschl~iuchen, die nach  
sehr  kurze r  (bis zu I Std.)  bzw. nach  kurze r  (bis zu 

Tab. 2a. Mittelwerte in Meflarbeitseinheiten (MAE)  und mittlere Ab- 
weichungen der Ldngen yon Pollenschlduchen bei f i in f  Formen yon 
Tradescantia paludosa bei verschiedenen Wuchszeiten der Pollenschlauch- 

kulturen 

Zahl der Tradescantia Liingen- mittlere 
paludosa- Wuchszeit gemessenen Mittelwerte Abweichun- 

in Min. bzw. Std. Pollen- 
Formen schliiuche in MAE gen 

Nr. t 30 Min. u. t Std. 48 t,52 1,38 
2, 3 und 4 Std. 75 4,05 3,54 

Nr. 2 30 Min. u. I Std. 53 4,55 2,66 
2, 3 und 4 Std. 77 3,84 3,24 

Nr. 3 30 Min. u. 1 Std. 57 2,8t 1,89 
2, 3 und 4 Std. 83 3,67 2,72 
15 Std. 105 12,96 6,47 

Nr. 4 30 Min. u. t Std. 53 3,71 3,t5 
2, 3 und 4 Std. 85 5,38 4,90 

Nr. 5 5, 10, 15, 20, 25 
und 30 Min. t64 1,87 1,34 

4 Std.)  Wuchsze i t  ana ly s i e r t  wurden  und  unge te i l t e  
gene ra t ive  Kerne  en th ie l ten ,  und  den Lgngen  yon 
Pollenschl~iuchen, die nach  langer  (15 Std.)  Wuchs-  
zeit  u n t e r s u c h t  wurden  und  in S p e r m a k e r n e  ge te i l t e  
gene ra t ive  Kerne  besaBen. 

4. D i s k u s s i o n  

Durch  die Ergebn i sse  de r  vor l i egenden  Un te r -  
suchungen  wurde  nachgewiesen,  dab  die Te i lung  des 
gene ra t iven  Kerns  in die be iden  S p e r m a k e r n e  inner~ 
ha lb  des Po l lensch lauchs  yon Tradescantia paludosa 
ers t  dann  erfolgte,  wenn der  Po l lensch lauch  eine 
Mindes t lgnge  er re icht  ha t t e .  U n t e r  den Bed ingungen  

im E x p e r i m e n t  muBten  t5 S tunden  
Wuchsze i t  zur  Verff igung ges te l l t  werden,  
um diese Mindestl~tnge zu erre ichen,  bei  
welcher  bei  der  Mehrzahl  der  Pol len-  
schl~iuche die Tei lung des gene ra t i ven  
Kerns  s t a t t f a n d .  Mit Hi l fe  dieser  hier  
da rge leg ten  Befunde  wurde  der  Beweis  
e rb rach t ,  dab  der  Z e i t p u n k t  der  Tei lung 
des g e n e r a t i v e n  Kerns  s t a r r  an eine Min- 
destl~inge des Po l lensch lauchs  gebunden  
ist.  

Tradescant ia-Arten s ind ge rade  in den  
l e t z t en  zwanzig  J a h r e n  ein bevo rzug t e s  
F o r s c h u n g s o b j e k t  geworden,  um mi t  
m o d e r n e n  Techn iken  F r a g e n  der  Pol len-  
korn-  und  Po l l ensch l auchb i ldung  zu un te r -  
suchen.  So e rg ib t  sich aus neueren,  mi t  
cy to logischen,  cy to -  und  b iochemischen  
sowie e l e k t rone nmik roskop i s c hen  Metho-  
den geff ihr ten  U n t e r s u c h u n g e n  zur Pol len-  
k o r n b i l d u n g  bei  Tradescantia, dab  sich 

Tab. 2b. ]~ri~fung auf  signifikante Unterschiede zwischen den in Tab. 2a aufgefi~hrten Mittelwerten der PollenscMauch- 
ldngen yon fi~nf Tradescantia-paludosa- Formen 

Nr. 3 Nr. I Nr. 2 Nr. 4 Nr. 5 
Tradescantia- 
paludosa-Formen 30 Min. 2, 3 + 15 Std. 30 Min. 2, 3 + 30 Min. 2, 3 + 30 Min. 2, 3 + 

+ I Std. 4Std. + I Std. 4Std. + I Std. 4Std. + I Std. 4Std. 5--30Min. 

Nr. 3 

l X ~ r .  I 

Nr. 2 

Nr. 4 

30 Min. 
+ I Std. * *** *** ** 
2 ,3  + 
4 Std. *** *** -- 
15 Std. *** *** 

30 Min. 
+ I Std. 
2 , 3 +  
4 Std. 

30 Min. 
+ I Std. 
2 , 3 +  
4 Std. 

30 Min. 
+ I Std. 
2 , 3 +  
4 Std. 

* * *  * * * *  * * *  

* * *  * * *  

* * *  * * *  * * *  * * *  * * *  

. 0 .  * * *  * * *  * * *  * * *  _ _  

_ _  _ _  - -  * * *  

Es bedeuten: -- nicht signifikant; * signifikant bei 5% ; ** signifikant bei 2% ; *** signifikant bei 1%. 
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die Entwicklung des Pollenkorns in mehrere Stadien 
gliedern l~iI3t, die sich in charakteristischer Weise von- 
einander unterscheiden (Hesemann, unver6ffent- 
licht; Mepham and Lane, t970; Woodard, 1958). Auf 
die Ergebnisse dieser Untersuchungen kann jedoch 
im Rahmen der vorliegenden Arbeit nicht n~iher ein- 
gegangen werden. Als ein Beispiel sei der Fall ange- 
ftihrt, dab das Stadium des reifen, auskeimbereiten 
Pollenkorns cytologisch und cytochemisch von dem- 
jenigen des unreifen Pollenkorns deutlich unterschie- 
den werden kann. Aus der Ver6ffentlichung von 
Hesemann (t972, im Druck) geht hervor, dab sich 
auch der Verlauf der Entwicklung des Pollen- 
schlauchs in mehrere Teilabsehnitte gliedern l~iBt. 
Der erste Abschnitt ist dadurch gekennzeichnet, daft 
das Pollenkorn auskeimt, in den noch jungen und 
kurzen Pollenschlauch aber noch keine Kerne ein- 
wandern. Dieses Stadium leitet in den zweiten Ent- 
wicklungsabschnitt fiber : der Pollenschlauch hat eine 
Mindestl~nge erreicht, bei der die Kerne, und zwar 
zuerst der generative, in den Pollenschlauch einzu- 
wandern beginnen. Im Verlauf des dritten Stadiums 
ist das Pollenschlauchwachstum fortgeschritten, in- 
zwischen sind beide Kerne eingewandert, der vegeta- 
tive Kern erreicht auf seiner Wanderung den genera- 
tiven oder setzt sich in allerdings geringer Entfernung 
vor diesen. Ein weiterer Teilabschnitt der Pollen- 
schlauchbildung wurde durch die bier vorliegenden 
Untersuchungsergebnisse n~iher analysiert und soll 
die bisherigen Kenntnisse tiber den in verschiedenen 
Einzelschritten erfolgenden Verlauf der Pollen- 
schlauchbildung erg~inzen. In diesem vierten Sta- 
dium wird yon den Pollenschl~iuchen im Normalfall 
eine L~inge erreicht, bei tier die Teilung des genera- 
tiven Kerns erfolgt. Zu diesem Zeitpunkt l~Bt sich 
der vegetative Kern noch nachweisen. Ausfiihrliche 
Untersuchungen tiber das nachfolgende Stadium der 
Pollenschlauchentwicklung, in dessen Verlauf der 
vegetative Kern degeneriert, sind noch im Gange. Die 
Ergebnisse der vorliegenden Untersuchungen, in 
denen ein vierter Teilabschnitt der Pollenschlauch- 
entwicklung cytomorphologisch niiher analysiert 
wurde, erg~tnzen die bisher vorliegenden Befunde 
fiber die Bildung des Pollenschlauchs bei Trades- 
cantia und ftigen sich nahtlos in den bisherigen Er- 
kenntnisstand tiber die Entwicklung von Pollenkorn 
und Pollenschlauch ein. 

Kernlose Pollenschl~iuche wurden erstmals bei 
Petunia-Formen beschrieben (Hesemann, Ver6ffent- 
lichung in Vorbereitung). Bei den Petunia-Formen 
tritt dieser Typ von Pollenschliiuchen zu einem sehr 
hohen Prozentsatz auf, der ]e nach Form zwischen 
57--72% liegt. In den vorliegenden Untersuchungen 
wurde nachgewiesen, dab derartige kernlose Pollen- 
schl~iuche, wenn auch zu einem sehr viel geringeren 
Prozentsatz, der maximal bei 22% liegt, auBer bei 
Petunia bei einem zweiten Objekt, n~imlich Trades- 
cantia, bei Pollenschlauchkulturen in vitro angetrof- 
fen werden. Untersuchungen zur Entwicklung der- 

artiger kefnloser Pollenschl~iuche bei Tradescantia 
wurden eingeleitet. 

Bei den vorliegenden Untersuchungen wurde fest- 
gestellt, dab der vegetative Kern zum Zeitpunkt der 
Teilung des generativen Kerns in die beiden Sperma- 
kerne noch vorhanden ist. Seine vollst~indige Degene- 
ration erfolgt also erst nach AbschluB der Teilung 
des generativen Kerns. Verglichen mit verschiedenen 
anderen n~iher untersuchten Pflanzenarten, deren 
reifer Pollen zweikernig ist, erfolgt die Degeneration 
des vegetativen Kerns bei Tradescantia relativ sp~it 
im Verlauf der Pollenschlauchentwicklung. Bei einem 
weiteren n~iher untersuchten Objekt, Mutanten von 
Petunia hybrida, konnte durch quantitative Analysen 
nachgewiesen werden, dab der vegetative Kern bei 
einem Teil der reifen Pollenk6rner bereits vollstiindig 
degeneriert, bei einem anderen Teil der Pollenk6rner 
jedoch zum Zeitpunkt der Teilung des generativen 
Kerns noch unversehrt erhalten ist (Hesemann, 
t97t). Nach den bisherigen, noch nicht abgeschlosse- 
nen eigenen Untersuchungen an Pollenk6rnern des 
Usambara-Veilchens scheinen die VerNiltnisse den- 
jenigen von Petunia insofern zu entsprechen, dab 
auch bei dieser Art zumindest bei einem groflen Teil 
der Pollenk6rner der vegetative Kern mit der Feul- 
gen-F~irbung nicht mehr nachgewiesen werden kann. 
Bei anderen Arten hingegen, von denen allerdings nur 
reife Pollenk6rner und keine Pollenschl~uche beztig- 
lich des Vorhandenseins des vegetativen Kerns analy- 
siert wurden, ergibt sieh aus den Untersuchungen, 
dab der vegetative Kern zum Zeitpunkt der Pollen- 
reife wie im Falle Tradescantia noch nicht degene- 
riert ist. Es wurde von Jalouzot (t969) bei Lil ium 
candidurn naehgewiesen, dab beztiglich der Erhaltung 
des vegetativen Kerns im reifen Pollenkorn zumin- 
dest ~ihnliche Verh~iltnisse wie bei Tradescantia vor- 
liegen. Im reifen Pollenkorn ist der vegetative Kern 
noch vollst~indig erhalten. Aus den begonnenen eige- 
nen Untersuchungen bei Vicia [aba scheint ebenfalls 
hervorzugehen, dab bei Pollenreife der vegetative 
Kern noch nicht degeneriert ist. Man mug folglich 
Brewbaker (t967) zustimmen, wenn er den Stand- 
punkt vertritt, dab die Verh~iltnisse bei Tradescantia 
nicht auf alle Arten mit reifen zweikernigen Pollen- 
k6rnern tibertragen werden k6nnen. Andererseits 
wird die Ansicht yon Brewbaker nicht geteilt, dab 
Tradescantia beztiglich der langen Erhaltung des 
vegetativen Kerns einen Ausnahmefall darstelle. Zur 
Stiitzung seiner Annahme ftihrt Brewbaker an, dab 
bei 58,3% von 602 untersuchten zweikernigen Arten 
in Pollenk6rnern nach Karminessigsiiuref~irbung 
keine vegetativen Kerne nachgewiesen werden konn- 
ten. Es kann jedoch bei diesen Angaben von Brew- 
baker in Frage gestellt werden, ob die untersuchten 
Arten einen echten repr~sentativen Querschnitt 
widerspiegeln. Zweitens treten Zweifel dart~ber auf, 
ob bei der angewandten F~rbetechnik in allen F~llen 
eindeutig entschieden werden konnte, dab der vege- 
tative Kern bereits vollst~ndig degeneriert war. Aus 
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den genannten Grtinden kann die Argumentation 
von Brewbaker (1967) nicht tiberzeugen, zumal wenn 
man bedenkt, dab bisher nur sehr wenige Pflanzen- 
arten in dieser Hinsicht einer zuverl~ssigen qualita- 
tiven und/oder quantitativen Analyse, z .B.  nach 
Anf/irbung der Kerne mit Hilfe der Feulgen-F~rbung, 
unterzogen worden sind. Die bisherigen noch sehr 
ltickenhaften Befunde erlauben noch keinen schltis- 
sigen Beweis, dab bei den Pflanzenarten mit bei Reife 
zweikernigen PollenkSrnern bis auf Ausnahmef~lle 
wie Tradescantia der vegetative Kern sehr frtihzeitig 
im Verlaufe der Entwicklung des m~nnlichen Gameto- 
phyten, in den meisten F~llen schon im heranreifen- 
den Pollenkorn, degeneriert. Im Gegensatz zu den 
von Brewbaker aufgestellten Behauptungen wird die 
Annahme vertreten, dab die Degeneration des vege- 
tativen Kerns je nach Pflanzenart zu einem recht ver- 
schiedenen Zeitpunkt in der Entwicklung des m/inn- 
lichen Gametophyten ablaufen kann. Diese An- 
nahme wird durch die oben angeftihrten Befunde der 
wenigen beztiglich des Zeitpunktes der Degeneration 
des vegetativen Kerns n/iher untersuchten Pflanzen- 
arten gesttitzt: bei Tradescantia, Lilium und wahr- 
scheinlich auch Vicia /aba einerseits findet man im 
Stadium der Pollenreife noch unversehrte vegetative 
Kerne vor. Andererseits wurden Pflanzenarten ana- 
lysiert, bei denen nach den cyto-morphologischen, 
abet wie bereits oben erl~utert, vermutlich nicht in 
allen F/illen zuverl/issigen Befunden von Brewbaker 
alle oder wie im Falle des oben angeftihrten Usam- 
bara-Veilchens mit groBer Wahrscheinlichkeit zu- 
mindest ein Teil der reifen PollenkSrner keine vege- 
tativen Kerne mehr enth~lt. Bei Petunia-Formen, 
einem gut untersuchten Objekt, findet man alle 
Oberg~nge beziiglich des Stadiums der Degeneration 
des vegetativen Kerns: die Skala reicht yon Pollen- 
kSrnern, die bei Reife keinen vegetativen Kern mehr 
enthalten, bis zu Pollenschl~uchen, bei denen zum 
Zeitpunkt der Teilung des generativen Kerns in die 
Spermakerne der vegetative Kern noch keine Degene- 
ration erfahren hat. Eingehende Analysen yon Pflan- 
zenarten, bei denen in allen reifen PollenkSrnern 
keine vegetativen Kerne mehr nachgewiesen werden 
kSnnen, sind bisher noch nicht erfolgt. 

Vor das Stadium der Degeneration des vegetativen 
Kerns kann eine Phase der DNS-Replikation dessel- 
ben geschaltet sein. In Abh/ingigkeit vonder  Pflan- 
zenart kann der vegetative Kern im Verlauf der Ent- 
wicklung des m~nnlichen Gametophyten vor seiner 
Degeneration eine vollst/indige oder partielle DNS- 
Replikation erfahren oder aber dieselbe kann auch 
ganz unterbleiben. Die verschiedenen MSglichkeiten, 
in welchem Umfang die DNS-Replikation des vege- 
tativen Kerns je nach Objekt realisiert wird, sollen 
hier jedoch nicht im einzelnen erSrtert werden. Es 
wird auf die Arbeit yon Hesemann (t973) verwiesen. 

Auf Grund dieser bisherigen, noch sehr ltickenhaf- 
ten Befunde iiber Degeneration und DNS-Replika- 

tion des vegetativen Kerns im Verlauf der Pollen- 
korn- und Pollenschlauchbildung bei Pflanzenarten 
mit zweikernigem Pollen wird die folgende Hypo- 
these zur Diskussion gestellt. Bei der Weiterent- 
wicklung des m~nnlichen Gametophyten ist der vege- 
tative Kern im Verlauf der Evolution der Angiosper- 
men einem fortschreitenden ReduktionsprozeB unter- 
worfen. Bei den fortgeschrittenen Arten wird der 
Zeitpunkt der Degeneration des vegetativen Kerns 
w~hrend der Pollenkorn- und Pollenschlauchent- 
wicklung immer weiter vorverlegt. Eine zweite, 
nicht synchron mit der ersten verlaufende Entwick- 
lungstendenz ist bei der DNS-Replikation des vege- 
tativen Kerns zu bemerken. Bei ,,primitiven" Arten 
1/iuft eine vollst~ndige DNS-Replikation beim vege- 
tativen Kern ab, bei den tibrigen Formen fiffdet nut 
noch eine partielle oder keine DNS-Replikation statt. 
Der ReduktionsprozeB, dem der vegetative Kern im 
Verlaufe der Evolution der Angiospermen durch Vor- 
verlegung der Degenerationsphase in ein immer frti- 
heres Stadium der Pollenentwicklung und durch all- 
m~ihlichen Verlust der F~ihigkeit zur DNS-Replika- 
tion unterworfen ist, steht in direktem Zusammen- 
hang zur Reduktion der Funktion, welche die gesamte 
vegetative Zelle w~ihrend des Evolutionsgeschehens 
erfahren hat. Diese Zelle teilt sich bei der normalen 
Pollenkorn- und Pollenschlauchbildung nicht mehr. 
Nur in Ausnahmef/illen, wie der Erzeugung von ha- 
ploiden Pflanzen aus Antheren, kann man beobach- 
ten, dab die vegetative Zelle in Teilungen eintritt. 
Bei der Entwicklung des mfinnlichen Gametophyten 
jedoch ist die Aufgabe der vegetativen Zelle vor- 
nehmlich darauf beschr~inkt, einen Pollenschlauch 
von einer L~inge auszubilden, der den beiden Sperma- 
kernen die Befruchtung erm6glicht. 

5" Zusammenfassung 

PollenkSrner yon Tradescantia paludosa wurden in 
kiinstlicher N~hrlSsung zum Auskeimen und zur Bil- 
dung von Pollenschl~uchen gebracht. Von diesen 
Pollenschlauchkulturen wurden Stichproben entnom- 
men und analysiert, nach welcher Wuchszeit der 
Pollenschl~uche die generativen Kerne die Teilung in 
die Spermakerne vornehmen. Zugleich wurden bei 
einigen Stichproben, die nach unterschiedlichen 
Wuchszeiten fixiert worden waren, die L/ingen der 
Pollenschl~uche bestimmt. 

Es konnte nachgewiesen werden, dab bei Trades- 
cantia paludosa der Zeitpunkt der Teilung des genera- 
tiven Kerns in die beiden Spermakerne yon der L/~nge 
des Pollenschlauchs abh~ngig ist. 

Zum Zeitpunkt der Teilung des generativen Kerns 
ist bei der Mehrzahl der Pollenschl/iuche der vegeta- 
tive Kern noch nicht degeneriert. 

Bei den Pollenschlauchkulturen von Tradescantia 
paludosa konnten in allen Stichproben kernlose Pol- 

Theoret. dppl. Genetics, Vol. 43, No. 6 



C. U. Flesemann: Pollenentwicklung und Pollenschlauchbildung bei h6heren Pflanzen. V. 275 

|enschl~iuche fes tges te l l t  werden .  I h r  An te i l  b e t r u g  
je nach  S t i chp robe  t t - - 2 2 ~  . 

I m  Diskuss ions te i l  wi rd  e rs tens  da rzu legen  ver-  
sucht ,  dab  die e rha l t enen  Befunde  t iber  den  Zei t -  
p u n k t  der  Te i lung  des gene ra t i ven  Kerns  mi t  den 
t ibr igen b i sher  b e k a n n t e n  Ergebn i s sen  t iber  die Bil-  
dung  des Po l l enkorns  u n d  Po l l ensch lauches  in Ein-  
k lang  s tehen.  Die E n t w i c k l u n g  des m~innlichen Ga-  
m e t o p h y t e n  der  Ang iospe rmen  l~il3t sich in eine Reihe 
yon  S tad i en  gl iedern,  die man ,  wie bei  den vor l iegen-  
den U n t e r s u c h u n g e n  mi t  cy to -morpho log i s c he n  u n d  
in ande ren  F~tllen auch mi t  Hi l fe  cy to -  sowie b ioche-  
mischer  Methoden  gegene inander  abgrenzen  konnte .  
Zwei tens  wi rd  in d iesem A b s c h n i t t  auf G r u n d  der  bis-  
her  b e k a n n t  gewordenen  Befunde  die H y p o t h e s e  dis-  
k u t i e r t ,  dab  sich im Ver lauf  der  E v o l u t i o n  der  Angio-  
spe rmen  in wiede rho l t en  FAllen, wahrsche in l i ch  
meis tens  unabh~ingig vone inande r ,  A r t e n  herausge-  
b i lde t  haben ,  bei  denen  die Degene ra t i onspha se  des 
v e g e t a t i v e n  Kerns  i m m e r  wei te r  in die F r t i hen tw ick -  
lung des m~innlichen G a m e t o p h y t e n  vo rve r l eg t  wurde  
u n d / o d e r  die D N S - R e p l i k a t i o n  des v e g e t a t i v e n  Kerns  
nu r  noch pa r t i e l l  oder  gar  n ich t  mehr  erfolgte .  

Mein Dank gil t  Herrn Dr. A. Lundquist ,  Lund, Schwe- 
den, fiir die ~ber lassung des Pflanzenmaterials,  Herrn 
Prof.  Dr. F. Mechelke fiir die Anregung zu diesem The- 
menkreis  und Friiulein H. Nagel f i i rgute  technische 
Unterst i i tzung. 
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