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Deutsche Zusammenfassung

el Menschen werden, durchschnittlich gesehen, gleich viel

Jungen wie Midchen geboren. Dies ist vermutlich eine logische
Folge Mendelscher Vererbung. I'rauen haben zwei X-Chromosomen
(auch Geschlechtschromosomen genannt) und Minner haben ein X-
und ein Y-Chromosom. Laut Mendelscher Vererbungslehre ist die
Wahrscheinlichkeit der Geburt eines Miadchens 50% und die eines
Jungen ebenfalls 50%. In natiirlichen Populationen zweihdusiger
Pflanzen, also mit Arten getrenntgeschlechtlichen Individuen, vari-
iert das Verhiltnis weiblicher und ménnlicher Pflanzen oft stark. Es
ist beobachtet worden, dass eine Population aus mehr minnlichen als
weiblichen Individuen besteht, aber es kann auch sein das die Anzahl
weiblicher Pflanzen tiberwiegt. Eine oft gebrduchliche Erklirung fiir
dieses Phidnomen ist, dass das Geschlechterverhiltnis (hier definiert
als der Anteil médnnlicher Nachkommen) zur Zeit der Samenbildung
hochstwahrscheinlich 0.5 ist, dass sich jedoch das Verhéltnis weiblich-
er und minnlicher Pflanzen im Laufe ihrer Entwicklung verindert.
Eine Erklirung fiir das Vorkommen von Populationen mit einem
Uberschuss an Mannchen ist zum Beispiel, dass Weibchen eine groBe
Menge an Energie aufwenden miissen um Samen zu bilden. Dadurch
erfahren sie eine hohere Sterberate im Gegensatz zu den Miannchen.
Allerdings kann bei anderen Arten wiederum die Sterberate der
Minnchen hoher sein, weil weibliche Pflanzen mehr Biomasse bilden
und dadurch nach und nach die minnlichen Pflanzen aus der
Population verdringen. Neue Studien berichten jedoch, dass das
Geschlechterverhiltnis bereits zur Zeit der Samenbildung stark von
einem 1:1 Verhiltnis abweichen kann und dass es vermutlich
abhingig ist von der Kombination der elterlichen Pflanzen. Um dieses
Phinomen genauer zu untersuchen ist es nétig zu wissen, wie das
Geschlecht einer Pflanze einer gegebenen Art bestimmt wird.
Untersuchungen dieser Art sind wichtig fiir die Produktion zwei-

145



DEUTSCHE ZUSAMMENFASSUNG

hdusiger Gemiise- (zum Beispiel Spinat) und Obstsorten (zum
Beispiel Kiwi und Papaya). Der Besitzer einer Kiwiplantage ist sehr
daran interessiert vor allem weibliche Pflanzen heranzuziehen, denn
es sind gerade mal eine Handvoll méannlicher Individuen nétig, um die
Weibchen zu bestiduben, so dass diese Friichte bilden kénnen. Ebenso
sind solche Studien notwendig um natiirliche Populationen verwalten
zu konnen. Eine Population in der mehr weibliche als minnliche
Pflanzen vorkommen, wie es zum Beispiel bei der Kriechweide in den
Diinen beobachtet wurde, sorgt fiir schnelleren Bewuchs im Vergleich
zu einer Population die, wie beim Sanddorn, vor allem aus ménnlichen
Pflanzen bestehet.

In meiner Doktorarbeit untersuche ich die Mechanismen die
moglicherweise zur Variation im Geschlechterverhiltnis bei der
Brennnessel (Urtica dioica) beigetragen haben. Wir haben diese Art
als Modelpflanze fiir unsere Untersuchungen gewihlt weil Brenn-
nesseln einfach, mit geringer Sterblichkeit, und in kiirzester Zeit zu
blithenden Pflanzen herangezogen werden kénnen. Dies macht es
auBerdem moglich, eine groBe Anzahl an Nachkommen aufzuziehen,
sodass schon geringe Abweichungen im Geschlechterverhiltnis fest-
gestellt werden konnen. Dartiber hinaus ldsst sich die Art gut durch
Stecklinge vermehren. Die Stecklinge kénnen in Gewebekultur
gehalten werden und bei Bedarf kann dann ein und dieselbe Pflanze
(Genotyp) mehrfach in verschiedenen Kreuzungen gebraucht werden.
Diese Eigenschaft bietet einen groflen Vorteil bei der Durchfiithrung
genetischer Studien.

VARIATION IM GESCHLECHTERVERHALTNIS

Obwohl bei der Brennnessel die Anzahl der weiblichen und
ménnlichen Pflanzen in unserem Untersuchungsgebiet in den Diinen
von Meijendel ungefihr gleich ist, variiert das Geschlechterverhiltnis
der Nachkommen von einzelnen weiblichen Eltern sehr stark. Wir
haben die Samen von 83 weiblichen Brennnesselpflanzen in unserer
natiirlichen Population in den Diinen gesammelt. Weil die weiblichen
Eltern durch den Wind bestdubt waren, ist es sehr gut moglich dass
an ein und derselben Pflanze Samen unterschiedlicher viterlicher
Herkunft gebildet wurden. Samen, die von einer weiblichen Pflanze
abstammen gehoren zu einer Tamilie’. Das Geschlechterverhiltnis
zwischen diesen Familien variierte zwischen 5% minnlicher
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Nachkommen bis zu 76% und war signifikant verschieden (KAPITEL
2). In 14 von diesen 33 Familien haben wir eine signifikante Abwei-
chung vom 1:1 Verhiltnis festgestellt.

In einem weiteren Schritt haben wir das Geschlechterverhéltnis
in 26 weiteren natiirlichen Brennnesselpopulationen bestimmt. Die
Anzahl der Sprossachsen minnlicher Individuen variierte zwischen
7% und 82% (KAPITEL 3). Da unsere Feldstudie eine grofle Anzahl
Pflanzen umfasste, ist die Wahrscheinlichkeit sehr gering dass die
Abweichungen von einem 1:1 Geschlechterverhiltnis ein Zufallspro-
dukt sind. Um festzustellen ob diese Abweichungen tatséchlich erst
zu einem spiteren Zeitpunkt im Lebenszyklus aufgetreten waren,
haben wir Wachstums- und Sterberate beider Geschlechter unter-
sucht. Zum Beispiel kénnen Unterschiede in der Anzahl der gebilde-
ten Sprossachsen der Grund sein, warum wir unterschiedlich viel
weibliche und minnliche Pflanzen wahrgenommen haben.
Tatsdchlich aber fanden wir keine nennenswerten Unterschiede zwis-
chen den Geschlechtern im Bezug auf diese Eigenschaften. So konn-
ten wir wihrend einer Periode von 8 aufeinander folgenden Jahren
keinen Unterschied in der Anzahl der gebildeten SpoBachsen zwis-
chen weiblichen und ménnlichen Individuen messen. Dasselbe gilt
auch fiir die Sterblichkeitsrate. Ahnliche Resultate waren zu verzeich-
nen, als wir weibliche und minnliche Pflanzen unter besser kontrol-
lierbaren Bedingungen in einer Klimakammer untersuchten: beide
Geschlechter bildeten annihernd gleich viel Sprossachsen und
Rhizome aus. Daraus ldsst sich schlieBen dass es bei der Brennnessel
keinen deutlichen Geschlechtsdimorphismus gibt. Mit anderen
Worten, weibliche und ménnliche Pflanzen sind im vegetativen
Zustand (also vor der Bliitebildung) nicht voneinander zu unterschei-
den. Unsere Feldstudie deutet damit an, dass die Abweichung des
Geschlechterverhiltnisses in den untersuchten Populationen allem
Anschein nach schon bei der Bildung der Samen vorhanden ist.

GESCHLECHTSBESTIMMUNG

Als erstes haben wir untersucht ob und inwiefern verschiedene
Umweltfaktoren Einfluss auf die Geschlechtsbestimmung der weib-
lichen und ménnlichen Pflanzen austiben (KAPITEL 4), so etwa ob das
Geschlechterverhiltnis der Nachkommen bei der Brennnessel
abhingig ist vom Nihrstoffgehalt des Bodens, in dem die elterlichen
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Pflanzen sich befanden. Des weiteren haben wir untersucht, ob die
Ausprdgung des Geschlechts abhingig ist von den Umweltbedin-
gungen unter denen die Pflanzen aufwachsen oder aber, ob weibliche
Individuen nach einer Hormonbehandlung in Minnchen umgewan-
delt werden konnen und umgekehrt. Die Ergebnisse dieser Unter-
suchungen legten jedoch nahe, dass sowohl das Geschlechterverhailt-
nis der Nachkommen als auch das Geschlecht (bestimmter) weiblich-
er und minnlicher Pflanzen unabhingig von der Umwelt bestimmt
werden und somit stabil sind. Diese Eigenschaft ist sehr wertvoll im
Hinblick auf” die Durchfithrung genetischer Studien zum Zwecke der
Geschlechtsbestimmung.

Demgegeniiber variierte die Anzahl der weiblichen und
ménnlichen Bliiten auf den einhdusigen Pflanzen unter verschiede-
nen Umweltbedingungen. So nahm der Anteil der médnnlichen Bliiten
unter Verabreichung zusitzlicher Nihrstoffe enorm zu. Ein solcher
Fund deutet sehr stark darauf hin, dass einhdusige Individuen
unbestindige ménnliche Pflanzen sind, welche hin und wieder auch
weibliche Bliiten und infolgedessen Samen bilden.

Die Ergebnisse, die aus den Kapiteln 8 und 4 hervorgehen
lassen vermuten, dass vor allem genetische (und weniger umweltbe-
dingte) Faktoren bei der Geschlechtsbestimmung und der Variation
im Geschlechterverhiltnis eine Rolle spielen. In KAPITEL 5 analysier-
ten wir anhand einer Reihe von Kreuzungen welche IFaktoren festle-
gen, ob eine Pflanze weiblich, minnlich oder einhdusig ist. Gibt es so
wie beim Menschen und den meisten Tierarten ein homogametisches
Geschlecht (XX), welches eine einzige Sorte Keimzellen produziert
und ein heterogametisches Geschlecht (XY), welches zwei verschiede
Typen Keimzellen produziert? Wieviel Gene sind bei der
Bestimmung des Geschlechts beteiligt?

Um die Anzahl der gebildeten Keimzellen bei den weiblichen
und minnlichen Pflanzen festzustellen, werden jene Individuen
geselbstet (durch sich selbst bestdubt). Bei einigen zweihdusigen
Arten ist es gelungen das Geschlecht durch die Behandlung mit
(Pflanzen-)Hormonen zu verdndern und so zum Beispiel eine weib-
liche Pflanze in eine ménnliche umzuwandeln. Jedoch ist es uns nicht
gelungen, diese Methode erfolgreich bei der Brennnessel anzuwen-
den. Deshalb haben wir auf einhdusige Brennnesselpflanzen zurtick-
gegriffen, die sowohl weibliche als auch ménnliche Bliiten pro-
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duzieren. Nach Selbstung produzierten diese weibliche und
ménnliche (plus einhdusige) Nachkommen im Verhiltnis 1:3. Die ein-
hiusigen Pflanzen produzierten eindeutig mehr als eine Sorte
KReimzellen. Dartiber hinaus lassen die Ergebnisse der Selbstungen
den Schluss zu, dass minnliche Pflanzen mit dem Genotyp YY
lebensfahig sind. In einem zweiten Schritt kreuzten wir einhdusige
Individuen mit minnlichen Pflanzen einerseits und weiblichen
Pflanzen andererseits. Unter der Annahme dass einhiusige Pflanzen
vom Genotyp XY (plus einem zusdtzlicher IFaktor), minnliche
Individuen XY und weibliche Individuen vom Genotyp XX sind,
erwarteten wir beim ersten Kreuzungstyp XX:XY:YY in einen
Verhiltnis von 1:2:1 und beim zweiten Kreuzungstyp XX:XY:YY in
einen Verhiltnis von 1:2:0. Wihrend wir also beim ersten
Kreuzungstyp 75% minnliche (inklusive einhéusige) Nachkommen
erwarten, sind es beim zweiten nur 50%. Tatsichlich erhielten wir
annihernd 70% minnliche und einhdusige Planten beim ersten
Kreuzungstyp. Aus der zweiten Sorte Kreuzungen gingen jedoch
beinahe 90% weibliche Pflanzen hervor. Dieses Ergebnis weicht
nahezu vollig von unseren Erwartungen ab. Wir missen deshalb
schlussfolgern, dass der weibliche Faktor, von der zweihdusigen
Pflanze dominant gegeniiber dem minnlichen Faktor von der ein-
hdusigen Pflanze vererbt wird. Wir haben ebenfalls probiert die
Resultate aus den verschiedenen Kreuzungen an andere genetische
Modelle anzupassen. Leider waren die Bemiithungen nicht sehr erfol-
greich, denn diese Modelle konnten unsere Ergebnisse nicht besser
erkldren. Unsere Untersuchungen deuten stark darauf” hin dass weib-
liche Pflanzen der Brennnessel vom Genotyp XX und minnliche vom
Genotyp XY sind. Laut Literaturangaben ist dies tatséchlich auch der
allgemeine Fall bei zweihdusigen Pflanzenarten. Die Ergebnisse aus
den verschiedenen Kreuzungen lassen aber auch erkennen, dass das
Geschlecht durch das Zusammenspiel mehrerer Gene bestimmt wird.
Dass dies der Fall ist, wird ganz offensichtlich wenn wir normale
weibliche und minnliche Pflanzen miteinander kreuzen. Wird das
Geschlecht der Pflanzen allein durch das XX/XY-System bestimmt,
dann erwarten wir nach Mendel 50% Weibchen und 50% Minnchen.
Im Gegensatz dazu ergaben Kreuzungen dieser Art oftmals ein
Geschlechterverhiltnis, welches stark vom iiblichen 1:1 Verhiltnis
abwich. Sind es jedoch beispielsweise die miitterlichen Pflanzen,
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welche durch aktive Selektion von X- und Y-Pollen das Geschlecht-
erverhiltnis der Nachkommen bestimmen, dann ist eine Geschlechts-
bestimmung nach dem XX/XY-System moglich. Ebenso ist aber ein
Zusammenspiel mehrerer Mechanismen vorstellbar.

Zusammenfassend ldsst sich sagen dass die Ergebnisse aus
Kapitel 5 andeuten, dass weibliche Pflanzen der Brennnessel nur eine
Sorte Keimzellen produzieren, wihrend ménnlich Pflanzen zwei ver-
schiedene Sorten Keimzellen produzieren. Dies ist ein System, wie es
bei der Mehrzahl der zweihdusigen Pflanzenarten tiblich ist. Wir
haben aber auch gesehen, dass die Bestimmung des Geschlechts sich
nicht einfach nur aus dieser Zweiteilung ergibt, sondern komplexere
Ursachen hat.

In KAPITEL 6 haben wir versucht, die gefundenen Ergebnisse
aus den Kreuzungen mit Hilfe karyologischer und molekularer
Analysen zu untermauern. Morphologisch unterscheidbare
Geschlechtschro-mosomen, so wie sie in manchen anderen zweihiusi-
gen Arten beschrieben worden, haben wir bei der Brennnessel nicht
finden kénnen. Fiir die molekulare Analyse gebrauchten wir mehr als
70 weibliche und minnliche Nachkommen, die alle aus derselben
Kreuzung hervorgingen. Die elterlichen Pflanzen schlossen wir eben-
so in die Analyse ein. Von insgesamt 14 Primern, die wir getestet
haben, zeigte keiner einen Marker an der zu 100% an ein Geschlecht
gekoppelt war. Dagegen fanden wir insgesamt 7 Marker, welche sig-
nifikant mit der Bestimmung des Geschlechts zusammenhingen. Mit
Hilfe einer Diskriminantenanalyse, die nur vier dieser Marker in die
Analyse einschloss, konnte das Geschlecht von insgesamt 72% der
Nachkommen genau vorhergesagt werden. Die genetische Karte, die
dabei entstand, ist nicht vollstindig. So haben wir zum Beispiel fir
20% der insgesamt 52 Chromosomen keinen Marker gefunden, und
die Mehrzahl der Chromosomen enthilt lediglich einen Marker. Es ist
durchaus moglich, dass es einen Marker gibt der, wie es die
Ergebnisse aus den Kreuzungen in Kapitel 5 andeuteten, sehr stark
an das Geschlecht gekoppelt ist, den wir aber noch nicht gefunden
haben. Schlussfolgernd bleibt festzuhalten, dass die Ergebnisse der
molekularen Analyse, ebenso wie die Resultate aus den Kreuzungen,
ein Zusammenspiel mehrerer Gene bei der Geschlechterbestimmung
nahe legen.
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VERERBUNG DES GESCHLECHTERVERHALTNISSES

Um zu verstehen, welche Mechanismen zu einem ungleichen
Geschlechterverhiltnis in den Nachkommen fiihren, haben wir
Pflanzen aus Familien mit unterschiedlichem Verhiltnis weiblicher
und ménnlicher Nachkommen gekreuzt (KAPITEL 7). Wir stellten fest,
dass der weibliche Elter in groem MaBe verantwortlich ist fur das
Geschlechterverhiltnis der Nachkommen. Hingegen scheint der
minnliche Elter keinerlei Einfluss zu haben. Wir kreuzten weibliche
und minnliche Brennnesselpflanzen wechselseitig, indem wir ein
Weibchen aus Familie A mit einem Minnchen aus Familie B kreuzten
und auf der anderen Seite ein Weibchen aus Familie B mit einer
minnlichen Pflanze aus Familie A. Die Ergebnisse der reziproken
KRreuzungen zwischen den Familien unterschieden sich sehr: das
Geschlechterverhiltnis der Nachkommen glich in starkem Masse
dem der Familie der weiblichen Pflanze, aber nicht so sehr dem der
Familie der viterlichen Pflanze. Sicherlich sind aber weitere
Untersuchungen notwendig, denn die Kreuzungen umfassten eine
weit grofere Anzahl weiblicher Eltern. Moglicherweise wiirden
unsere Ergebnisse auch einen merklichen Einfluss der minnlichen
Eltern auf das Geschlechterverhiltnis der Nachkommen zeigen,
sobald wir die Anzahl der viterlichen Pflanzen erhéhen wiirden.
Damit weichen unsere Entdeckungen bei der Brennnessel sehr
stark von denen bei der Weillen Lichtnelke (Silene latifolia) ab. Die
WeiBe Lichtnelke ist ebenfalls eine zweihdusige Pflanzenart. Bei keiner
anderen Art sind so viele Untersuchungen des Geschlechterver-hilt-
nisses gemacht wurden. Dabel zeigten die Ergebnisse aus den
Rreuzungen, dass das Geschlechterverhiltnis der Nachkommen in
starkem MaBe vom minnlichen Elter abhingig war. Als verant-
wortlicher Mechanismus wurde ‘meiotic drive’ angegeben. Dieser
filhrt dazu, dass die Anzahl der weiblichen und minnlichen
Reimzellen, die normalerweise bei der Meiose im Gleichgewicht
zueinander stehen, im Ungleichgewicht sind. Dadurch werden mehr
Pollenkorner gebildet, die nach der Befruchtung der Eizelle zur
Bildung vorwiegend weiblicher oder minnlicher Nachkommen
fiihren. Dies scheint aber nicht der Fall bei der Brennnessel zu sein.
Ebenfalls konnen wir ein gerichtetes Abstofen weiblicher oder
minnlicher Embryonen (selective embryo abortion) als Ursache fiir
das Ungleichgewicht im Geschlechterverhiltnis ausschlieBen, denn
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das Verhiltnis von Samenanlage und Samen war generell hoch und
unterschied sich nicht wesentlich zwischen den verschiedenen
Familien. Es sind aber noch andere Mechanismen vorstellbar. Zum
Beispiel kann der miitterliche Elter zwischen X- und Y-Pollen selek-
tieren, oder aber auf eine noch subtilere Art und Weise, zwischen
Pollen mit unterschiedlicher Ladung weiblicher und minnlicher
Geschlechtsgene. Des Weiteren kann das Geschlecht eines
Individuums auch durch cytoplasmatische Gene bestimmt werden.
Wird das Geschlecht durch mehrere Kerngene bestimmt und stellt es
eine diskrete Eigenschaft (Weibchen/Minnchen) dar, die iiber einen
Schwellenwert durch eine quantitativ zugrunde liegende Skala
vererbt wird, erwartet man, dass beide Elternteile gleichméBig an der
Vererbung des Geschlechterverhiltnisses teilhaben. In diesem Iall
geht man davon aus, dass reziproke Kreuzungen zwischen einem
Weibchen aus Familie A und einem Minnchen aus Familie B und
umgekehrt, durchschnittlich dasselbe Resultat ergeben. Da die nicht
der Fall ist, miissen wir annehmen, dass ein weiterer Faktor von
Belang ist. Moglicherweise ist es ein mitochondriales Gen oder ein
Chloroplasten-Gen. Solche cytoplasmatischen Gene werden in der
Regel nur tber den weiblichen Elter an die Nachkommen weiterge-
geben. Laut Literaturangaben scheint das auch bei der Brennnessel
der Fall zu sein. Die Anwesenheit eines solchen Genes, welches nur
iiber den weiblichen Elter an die Nachkommen vererbt wird, kann in
der Tat die tiberraschenden Ergebnisse aus Kapitel 6 erklidren.

Vor allem in letzter Zeit ist das Interesse an der Rolle geneti-
scher Konflikte (zum Beispiel zwischen Kerngenen und cytoplasma-
tischen Genen) bei der Geschlechtsbestimmung gestiegen. Das
Auftreten solcher Konflikte ist womdglich auch der Grund warum die
Bestimmung und Vererbung des Geschlechts oftmals so komplex ist.
Das Phianomen des genetischen Konflikts ist vor allem bei Tierarten
gut untersucht worden. Im Pflanzenreich ist dieses Phanomen vor
allem bei gynodioezischen Arten untersucht worden, wobei weibliche
Pflanzen zusammen mit zwittrigen Individuen innerhalb derselben
Population vorkommen. Normalerweise sorgen Kerngene datiir, dass
samtliche genetischen Eigenschaften beider Eltern zu gleichen Teilen
an die Nachkommen vererbt werden. Cytoplasmatische Gene dagegen
werden meist nur itiber den weiblichen Elter an die folgende
Generation vererbt. Mit anderen Worten: eine Eigenschaft, wie zum
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Beispiel ménnliche Sterilitdt, wird mit dem Samen weitergegeben,
aber nicht mit dem Pollen. Dadurch werden mehr weibliche als
minnliche Nachkommen produziert. Besteht innerhalb einer
Population ein selektiver Vorteil fiir diese Eigenschaft, dann nimmt
die Anzahl der ménnlichen Individuen dramatisch ab. Die Interessen
von Kerngenen und cytoplasmatischen Genen sind entgegengestellt.
Bei zweihdusigen Pflanzen besteht dieser Konflikt in der Produktion
von weiblichen und minnlichen Nachkommen. Kerngene sorgen
datiir, dass das Geschlechterverhiltnis der Nachkommen zu gleichen
Teilen aus Weibchen und Minnchen besteht. Dagegen sorgen cyto-
plasmatische Gene in der Regel fiir eine Erhchung der Anzahl der
weiblichen Individuen. Weil das Geschlechterverhiltnis bei der
Brennnessel allem Anschein nach eine Eigenschaft ist, die vor allem
iiber den weiblichen Elter vererbt wird, nehmen wir an, dass dies auf
den Einfluss cytoplasmatischer Gene zurlickzuftihren ist. Das
Auftreten einer solchen Wirkungsweise bei der Brennnessel wiirde
dann auch einen Grossteil der Variation im Geschlechterverhiltnis,
wie wir bereits zu Beginn zeigten, erkldren.
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