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Wie Supergene die Polyvalenz von Grundtypen nahelegen % \

Naturfreunde staunen tber die beiden Bliutentypen der Schltusselblumen (Primeln)
und anderer Blutenpflanzen. Hinter dem Phanomen der Verschiedengriffligkeit
(Heterostylie) stecken aber auch spannende genetische Grundlagen, die interessante
Aspekte des Erbguts offenbaren und fur eine geplante Konstellation sprechen.

Peter Borger

Einleitung

Wer im Friihlingswald schon einmal Schliis-
selblumen oder das Lungenkraut mit einer
Lupe niher betrachtet hat, hat vielleicht die
beiden unterschiedlichen Bliitentypen entdeckt.
Manche Bliiten besitzen lange Griftel und tief

Kompakt

Heterostylie (Verschiedengriffligkeit) ist ein faszinierendes Merkmal von Bliiten in
einer Vielzahl von Pflanzenfamilien und dient dazu, Inzucht zu verhindern. Bei der
verbreitetsten Auspragung der Heterostylie entwickeln Pflanzen entweder Bliiten
mit kurzem Griffel und oben in der Kronrohre ansitzenden Staubblattern (K-Typ) oder
mit langem Griffel und unten in der Kronrohre ansitzenden Staubblattern (L-Typ). Die
Tatsache, dass man ausschlief3lich Pflanzen mit entweder K- oder L-Typen beobachtet,
deutet auf die Beteiligung nur eines einzigen Gens hin. Eine Besonderheit besteht je-
doch darin,dass mehrere klar abgegrenzte Merkmale (Griffellange, Staubblattposition,
PollenkorngroiRe) gleichzeitig ausgepragt sind, was auf mindestens drei Gene schlieRen
lasst. Es hat sich herausgestellt, dass Heterostylie durch einen einzigen genetischen
Locus (Genort) mit fiinf Genen bestimmt wird, der als ein einziges Supergen vererbt
wird. Nach evolutionstheoretischen Vorstellungen ist dasselbe Supergen 6-mal un-
abhangig in unterschiedlichen Pflanzenfamilien entstanden, ein Phanomen, das als
Konvergenz gedeutet wird. Die molekulargenetischen Beobachtungen legen jedoch
nahe, dass die zugrunde liegende Genetik als Beleg flir programmierte Variabilitat
(Polyvalenz) gewertet werden kann.
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ansitzende Staubblitter, andere haben kurze
Griffel und hoch ansitzende Staubblitter (Abb.
1). Der Einfachheit halber sollen die beiden
Staubblatttypen als ,,kurz* und ,,Jang™ bezeichnet
werden. Die Kombination aus langem Griffel
mit kurzen Staubblittern nennt man den L
(Lang)-Phinotyp (bzw. fiir ,,long"), wihrend die
Kombination aus einem kurzen Griffel und lan-
gen Staubblittern als K (Kurz)-Phinotyp* be-
zeichnet wird (bzw. iblicherweise S fiir ,,short™).
Diese Zweiformigkeit wird in der Botanik als
Heterostylie (Verschiedengriffligkeit) bezeichnet.

Eine kleine Geschichte der
Heterostylie

Die erste Beschreibung dessen, was wir heute
als Heterostylie bezeichnen, geht auf eine la-
teinische Veroffentlichung von Carolus Clusius,
einem flamisch-niederlindischen Botaniker des
16. Jahrhunderts, zuriick. In einer frithen Verof-
fentlichung seines Buches Rariorum aliquot Stir-
pium, per Pannoniam, Austriam, & vicinas quasdam
Provincias observatarum Historia beschreibt er im
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Jahr 1583 die zwei unterschiedlichen Bliiten-
typen, nicht nur fur Primeln, sondern auch fur
mehrere andere Arten (einen Uberblick iiber die
Geschichte der Erforschung der Heterostylie lie-
fert GILMARTIN 2015). Der berithmte Botaniker
Carolus Linnaeus iibersah offenbar die Hete-
rostylie, denn in seiner Arbeit Systema Naturae
von 1787 beschreibt er nur den L-Phinotyp flir
Primula. Auch in seinen anderen Werken finden
sich keine Erwihnungen der unterschiedlichen
Typen der Primelbliiten. Erst 1818 prisentierte
der franzdsische Naturforscher Pierre Jean Fran-
coise Turpin Bilder von Primeln, die die L- und
K-Phinotypen zeigen, etwa zeitgleich mit dem
britischen Botaniker J.S. Henslow, der 1826 beide
Bliitentypen zeichnete.

Obwohl mehrere Naturforscher die beiden
Bliitentypen beschrieben oder gezeichnet hatten,
erkannten sie ihre Bedeutung nicht. Es erfor-
derte einen ausgezeichneten Beobachter, der
die typischen Bliiten der Primeln interpretierte:
Charles Darwin. Im Jahr 1860 schrieb Darwin in
einer Reihe von Briefen an seinen Freund und
Vertrauten J. D. Hooker und an den Botaniker
J.S.Henslow, dass er zwei Primelarten untersucht
hatte und dass diese konsequent zwei Bliiten-
typen hervorbrachten. Henslow erzihlte er wei-
tere Details und berichtete, dass beide Arten in
zwei Formen von etwa gleicher Anzahl existie-
ren, die mannlich oder weiblich zu sein schienen.
Fur die eine Form, das vermeintlich weibliche
Exemplar, beschrieb Darwin kurze Staubfiden,
kleine liangliche Pollenkérner und einen iiber
die Staubblitter hinausragenden langen Griftel
mit langen Narbenpapillen. Von der zweiten
Form, der vermeintlich minnlichen, beschrieb
er lange Staubfiden, groBe runde Pollenkérner
und einen kurzen Griftel mit kurzen Narben-
papillen (Abb. 1).

Im November 1861 stellte Darwin seine
Beobachtungen der Linnaean Society vor. Sein
Artikel, On the two forms, or dimorphic condition,
in species of Primula, and on their remarkable sexual
relations, wurde ein Jahr spiter publiziert. Darwin
erkannte, dass die verschiedenen Bliitentypen
unterschiedliche Fortpflanzungssysteme darstellen,
die er ,,distyly* nannte. Er fand auch heraus, dass
beide Bliitentypen zwittrig sind und dass ,,Der
Pollen von A fiir den Griffel von B angepasst ist,
und umgekehrt™.! In den folgenden Jahren verof-
fentlichte Darwin weitere Arbeiten iiber Hetero-
stylie, insbesondere dessen Vorkommen beim Lein
(Linum) und bei den Weiderich-Arten (Lythrum).
Im Jahr 1877 stellte er seine Forschungen zum
Thema Heterostylie im Buch Different Forms of
Flowers zusammen. Aufgrund dieser Arbeiten wird
Darwin weithin als erster angesehen, der die He-
terostylie bei Primeln niher untersuchte und die
funktionelle Bedeutung der beiden Bliitentypen
heraustand (GiLmarTIN 2015).
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Kurzgrifflige  Langgrifflige

Form mit  Form mit |
groBem Pollen  kleinem Pollen |
und kurzen  und langen

| Narbenpapillen  Narbenpapillen

Funktion der Heterostylie

Pflanzen mit Heterostylie besitzen oft sogenannte
Stieltellerblumen, deren unterer Teil rohrenfor-
mig ausgebildet ist. Dabei sind die Staubfiden mit
der Bliitenrohre verwachsen. Beim L-Phinotyp
fihrt dies dazu, dass die Staubbeutel in der

Abb.1 Heterostylie bei
Gartenprimeln.

A Langsschnitt durch eine
Blute des K-Typs. Die Blite
hat einen kurzen Griffel (G)
und hoch platzierte Staub-
beutel (SB).

B Langsschnitt durch eine
Blute des L-Typs. Die Blite hat
einen langen Griffel und nied-
rig platzierte Staubbeutel.

C Die zwei Blitentypen der
Wald-Schlisselblume in
einem stark schematisierten
Langsschnitt. Erlduterungen
im Text. (Aus JUNKER & Wis-
KIN 2017)

Mit einem Stern* verse-
hene Begriffe werden
im Glossar erklart.

Glossar

Allel: Erscheinungsform eines Gens.
Centromer: Bereich der primaren
Einschniirungsstelle (die sog. ,Wespen-
taille”) eines Metaphase-Chromosoms.
Duplikation: Verdopplung einer DNA-
Sequenz.

exprimieren: Ablesen und Nutzen von
Genen.

Genom: Das gesamte Erbgut eines
Organismus.

hemizygot: DNA-Region, die nur einmal
(mono-allelisch) im diploiden Genom
vorkommt.

heterozygot: Ein Organismus ist he-
terozygot flir ein Merkmal, wenn zwei
unterschiedliche Kopien (Allele) eines
bestimmten Gens auf den homologen
Chromosomen vorliegen.

homozygot: Ein Organismus ist homo-
zygot flirein Merkmal,wenn zwei gleiche
Kopien (— Allele) eines bestimmten Gens
auf den beiden homologen Chromo-
somen vorliegen.

Locus (Plural: Loci): In der Genetik die
physische Position eines Gens im Genom.
Neofunktionalisierung: Hypothetischer
Vorgang, bei dem eine duplizierte DNA-

Sequenz eine neue Funktion erwirbt
(durch Ansammlung von Mutationen).
Phanotyp: Erscheinungsbild mit samt-
lichen Merkmalen eines Organismus.
Phylogenetische Rekonstruktion: Ermitt-
lung mutmaRlicher Abstammunglinien.
Polyvalenz: In Grundtypen ist nicht nur
eine einzige, festgelegte genetische
Ausstattung vorhanden, sondern das
Erbgut ist ausgepragt mischerbig und
mit genetischen Programmen zur Varia-
bilitatserzeugung ausgestattet.
Referenzgenomsequenz: Das offentlich
zugangliche, reprasentative, digital
gespeicherte Musterbeispiel fir den
vollstandigen Satz und die Reihenfolge
der Gene einer Spezies.

Supergen: Chromosomenabschnitt
mit mehreren hochverkniipften indi-
viduellen Genen, die zusammen einen
integrierten Phanotyp mit mehreren
Merkmalen steuern.

Transkriptom: Momentaufnahme der
gesamten RNA-Transkripte, die in einer
Zelle oder Gewebe vorhanden sind.
Transkriptomanalyse: Studie zur Bestim-
mung des — Transkriptoms.
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CYP-Mutant

(Homostylie mit langem Griffel)

K-Phanotyp L-Phanotyp

gm/g a p/pm gm/g a p/pm gm/g A P/Pm
Gm/G A P/Pm gm/g a p/pm gm/g a p/pm
At t 1,1

Abb.2 Genetische Grundlagen der Heterostylie.

Oben: Schematische Darstellung des K-Phanotyps (links) und des L-Phanotyps (Mitte) zur Veran-
schaulichung der gegenseitigen Herkogamie (rdumliche Trennung von Bliitenorganen). Es gibt
eine raumliche Ubereinstimmung zwischen der Narbe des K-Typs und den Staubbeuteln des
L-Typs sowie zwischen der Narbe des L-Typs und den Staubbeuteln des K-Typs.

Mitte: Das klassisch-genetische Modell fiir den S-Locus mit zwei Allelen, der fiinf Gene enthalt:
G Griffellange, Gm weibliche Unvertraglichkeit, A Position der Staubblatter, P Pollengrofe und
Pm mannliche Unvertraglichkeit. Dominante Allele werden durch GroBbuchstaben, rezessive
Allele durch Kleinbuchstaben gekennzeichnet.

Unten: Schematische Darstellung der molekularen genetischen Struktur des S-Locus, in dem
Gene als Kastchen dargestellt werden. Der dominante K-Phanotyp verfligt Giber den kompletten
S-Locus mit flinf Genen (links), wahrend der rezessive L-Phanotyp durch ein vélliges Fehlen des
S-Locus gekennzeichnet ist (Mitte). Seltene homostylische Formen kénnen durch Mutationen in
den Genen des S-Locus entstehen (rechts). Verlustmutationen des CYP-Gens wurden mit langen
homostylen Bliiten in Verbindung gebracht. (Nach KappEL 2017)

Bliitenrohre in einer niedrigen Position befestigt
sind. In Bliiten des K-Phinotyps sind die Staub-
beutel dagegen viel weiter oben in Richtung der
Offnung der Bliitenréhre positioniert (GANDERS
1979). Man kann sich schon denken, wozu die-
se Einrichtung gedacht ist: Bliiten besuchende
Insekten transportieren den Pollen von den
kurzen Staubblittern zu den Bliiten mit kurzen
Gritteln; entsprechend erfolgt der Transport des
Pollens bei den Bliiten mit langen Staubblittern
und langen Griffeln. Die Héhe der kurzen bzw.
langen Bliitenorgane ist passend aufeinander ab-
gestimmt, so dass der Pollen gezielt auf das Nar-
bengewebe gelangen kann. Nur der Fremdpollen
ist in der Lage, auf den Narben auszukeimen.
Die Selbstbestiubung wird zusitzlich dadurch
verhindert, dass die beiden Bliitentypen verschie-
den gestaltete Pollenkérner produzieren und

Abb. 3 Veranschaulichung
der mutmaRlichen Verer-
bung des Supergens auf
klassisch-genetische Weise.
Kreuzungen zwischen dem
heterozygoten K-Phanotyp
(Allele GAP und gap) und
dem homozygoten L-
Phanotyp (Allele gap und
gap) erzeugen immer K- und
L-Phanotypen im Verhdltnis
1:1. Dass es kein physisches
gap-Allel gibt, wurde erst
vor Kurzem entdeckt (siehe
Abb. 2).

L-Typ

gap/gap

gap gap

GAP | GAP/gap | GAP/gap

gap | gap/gap | gap/gap
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die Narbenoberflachen unterschiedlich gestaltet
sind: Kurzgrifflige Bliiten besitzen oben in der
Kronrohre positionierte Staubbeutel, in denen
viel groBere Pollenkdrner gebildet werden als
in den in der Mitte positionierten Staubbeuteln
der langgritfligen Bliiten. Und die Narben der
letzeren haben lange Papillen, die der ersteren
kurze. Die Bliitenorgane der beiden Bliitentypen
sind also genauestens aufeinander abgestimmt
(JunkER & WisKIN 2017, 43).

Die rdumliche Trennung der an der Bestiu-
bung beteiligten Fortpflanzungsorgane (Griftel
und Staubblitter) innerhalb einer Bliite, wie sie
z.B. bei Primula vorliegt, bezeichnet man auch
als Herkogamie. Im vorliegenden Fall handelt es
sich um reziproke Herkogamie, d.h. die Position der
miannlichen und weiblichen Organe bei den Blii-
ten der beiden verschiedenen Morphen stimmt
iiberein (Abb. 1 und 2). Diese Konstellation ist
speziell darauf ausgelegt, Pollenverschwendung
zu reduzieren und die Fremdbestiubung zu
tordern. Heterostylie hat also einen doppelten
Nutzen: Sie verhindert die Selbstbestiubung und
tordert die sexuelle Fortpflanzung. In evolutio-
nirer Deutung heil3t es, die Heterostylie fordere
sowohl die minnliche als auch die weibliche
Fitness (BARRETT & SHORE 2008).

Das Supergen

Das Erstaunliche bei der geschilderten Situa-
tion der Primeln ist, dass entweder die Merk-
malskombination ,langer Griftel, niedriger
Staubblattansatz, kleine Pollenkorner, lange
Narbenpapillen® auftritt oder aber das entspre-
chende Gegenstiick, aber normalerweise nie
eine Situation irgendwie dazwischen. Dies legt
nahe, dass die zugehorigen Erbanlagen in sehr
diskreten Paketen vorliegen, nimlich an einem
einzigen Genort. Dass die genetische Erbinfor-
mation quantisiert (gleichsam in Paketen) ist und
ihre Vererbung nach mathematischen Regeln
erfolgt, wurde 1866 erstmals von Gregor Men-
del beschrieben (MENDEL 1866). Mendel wurde
jedoch ignoriert und seine Forschungsergebnisse
gerieten in Vergessenheit, vor allem, weil seine
Gesetze belegten, dassVariationen unverinderlich
und vorhersehbar sind, eine Feststellung, die dem
darwinistischen evolutioniren Zeitgeist wider-
sprach. Es sollte mehrere Jahrzehnte dauern, bis
Mendels Erkenntnisse von mehreren Biologen
wie Hugo de Vries, Carl Correns und William
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Bateson wiederentdeckt wurden. Bald nach der
Wiederentdeckung der Mendel‘schen Gesetze
zeigten die britischen Genetiker Bateson und
Gregory, dass die Heterostylie, wie sie bei Pri-
meln vorliegt, von einem einzigen Locus* kon-
trolliert wird (BATESON & GREGORY 1905).Von
diesem sog. S-Locus existieren ein dominantes
Allel* (S) und ein rezessives Allel (s). Nun konnte
die Vererbung der Phinotypen auf Mendel‘sche
Weise verstanden werden.

In den meisten experimentellen Kreuzun-
gen mit Primeln wird die Konstellation des
jeweiligen Bliitentyps so vererbt, als ob sie auf
ein einziges Allelpaar (S und s) zurlickzuftih-
ren wire. Primeln des K-Phinotyps sind also
S/s-Heterozygoten*, wihrend solche des L-
Phinotyps als s/s-Homozygoten* verstanden
werden konnen. Dennoch findet man ab und
zu auch sog. homostyle Bliiten, in denen sich
die Narbe und die Staubbeutel auf gleicher
Ebene befinden (Abb. 2). Diese Bliitentypen
zeigen, dass die Besonderheiten der Bliite durch
mindestens zwei getrennte, aber eng miteinander
verkniipfte Gene festgelegt werden. In der klassi-
schen Mendel‘schen Genetik wird deswegen die
Griffellinge durch die Allele G und g bestimmt,
die Linge der Staubblitter durch A und a. Die
Verwendung der GroBbuchstaben bedeutet,
dass G und A dominant sind iiber ¢ und a. Der
K-Phinotyp hat also den Genotyp GA/ga, der
L-Phinotyp ga/ga (Forp 1971).2

Dann tauchten in Kreuzungsexperimenten
einige sehr seltene und ungewohnliche Bliiten-
typen auf, von denen einige lange Staubblitter
und kleine Pollenkorner, andere kurze Staubblat-
ter und groBe Pollenkorner aufwiesen, also eine
normalerweise nicht ausgebildete Kombination.
Sie belegen, dass die PollenkorngroBe auch
unabhingig vererbt werden kann und daher als
unabhingiges genetisches Merkmal bewertet
werden muss. Die neuen Bliitentypen mussten
durch neue Allele im S-Locus verursacht werden,
was zu dem Schluss fuihrte, dass der S-Locus in
Wirklichkeit mindestens drei verschiedene, aber
sehr eng miteinander verkniipfte Gene repri-
sentiert, die die verschiedenen Merkmale der
Heterostylie bestimmen (ERNsT 1936).

Bis in die 1990er-Jahre herrschte die Ansicht
vor, dass der S-Locus mindestens drei verschie-
dene Gene enthalt, die als dominante und re-
zessive Allele vorhanden waren. Das erste Gen
(mit den Allelen G und g) bestimmte demnach
die Linge der Griffel und der Narbenpapillen,
das zweite Gen (mit den Allelen A und a) die
Position der Staubblitter, wihrend das dritte
Gen (mit den Allelen P und p) die Pollen-
korngrofle und damit die minnliche Kompa-
tibilitit festlegte. Der L-Phinotyp hat somit
den Genotyp GAP/gap und der K-Phinotyp
gap/gap. Kreuzungen zwischen GAP/gap- und
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gap/gap-Pflanzen produzieren immer K- und
L-Phinotypen im Verhiltnis 1:1 (Abb. 3), was
den Beobachtungen in der Natur entspricht.
Man vermutete, dass die extrem seltenen homo-
stylen Bliiten auf ein Rekombinationsereignis
der Chromosomen zuriickzufithren sind, bei
dem die Gene ausgetauscht werden und auf
diese Weise die atypische Kombination gebildet

Abb. 4 Rekombination zwei-
er Chromosomen. Veran-
schaulichung der mutmag-
lichen doppelten Uberkreu-
zung zweier Chromosomen,
wobei der seltene homostyle
Phanotyp entstehen sollte.
Dass es kein physisches
gap-Allel gibt, wurde erst vor
Kurzem entdeckt. Anstatt
einer solchen Uberkreuzung
werden homostyle Bliiten
durch Verlustmutationen
verursacht (siehe Abb. 2).

Abb. 5 Veranschaulichung
einer chromosomalen Inver-
sion. Normalerweise sind die
von Vater (V) und Mutter (M)
vererbten Chromosomen
kolinear,d.h. die Gene sind
auf beiden Chromosomen

in genau der gleichen Rei-
henfolge vorhanden. Die
Inversion des mutterlichen
Chromosoms verandert

die Ausrichtung der Gene
abrupt. Nach der Inversion
konnen die Chromosomen
zwischen A und D (im gel-
ben Bereich) keine Informa-
tion mehr austauschen, da
sie nicht mehr kolinear sind
und deswegen nicht mehr
rekombinieren konnen.
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/)5 Chromosom 1

Chromosom 2 7

')> Chromosom 1

/)5 Chromosom 1
CYP1

Verdopplung

Chromosom 2
7

GLO1

Verdopplung

Chromosom 3

Migration CYP2

cFB || eLo2 | cvp2 [ —

Abb. 6 Hypothetische evolu-
tive Entstehung des S-Locus.
A Im Genom des Pflanzen
befinden sich CYP1 und GLO1
auf unterschiedlichen Chro-
mosomen.

B Durch zufallige Verdopp-
lungen entstehen die Vor-
laufer von CYP734A50 (CYP2)
und GLO2.

C Die duplizierten Gene
wandern zum gleichen chro-
mosomalen Ort neben das
CFB-Gen.Um den S-Locus

zu bilden, missen sich noch
weitere Gene mit vollig un-
geklartem Ursprung (PUM,
KFB und CCM) an diesem Ort
ansiedeln.

Wahrend dieser mutmagli-
chen Prozesse verwandelten
sich die Gene CYP2 und
GLOz in die heutigen Gene
CYP734A50 und GLO2 durch
eine zufallige Anhdaufung
von Mutationen. Auch
Evolutionsbiologen halten
dieses Szenario flr sehr
unwahrscheinlich. (Nach
KAPPEL 2017)
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wird (Abb. 4). Die homostylen Pflanzen werden
sich allerdings kaum durchsetzen konnen, da
die Pollenkorngréfe und die Narben mit den
L- und K-Phinotypen nicht kompatibel sind.

AuBerdem wurde vermutet, dass noch zwei
weitere Gene existieren, die fiir die weibliche
und minnliche Inkompatibilitit verantwortlich
sind, da es unwahrscheinlich ist, dass ein einziges
Gen sowohl morphologische als auch Inkompa-
tibilitdtsaspekte der Bliiten kontrollieren wiirde
(Kapper 2017). Der S-Locus ist also ein sog.
Supergen*,d.h. ein chromosomales Segment mit
mehreren ziemlich strikt verkniipften individu-
ellen Genen, die zusammen einen integrierten
Phinotyp mit mehreren Merkmalen steuern. Su-
pergene werden immer als eine einzige Gruppe
vererbt. Sie sind ein weit verbreitetes genetisches
Design-Prinzip, das evolutionstheoretisch durch
nur ein einziges genetisches Ereignis erklirt wird,
in der Regel eine genomische Inversion (Abb. 5).
Inversionen konnen sofort zu einem vollig neu-
en Phinotyp fiihren, ohne dass neue genetische
Information hinzugefligt werden muss.

Supergene ermoglichen programmierte
Anpassungen, die in nur einem oder wenigen
Schritten freigegeben werden konnen. Sie er-
klaren Mimikry in Schmetterlingen und Sexual-
dimorphismus bei Kampfliufern sowie Anpassun-
gen bei Honigbienen und Zebrafischen (PENNISI
2017).Das Supergen in Primeln erklirt nicht nur
die Heterostylie, sondern auch das Vorkommen
der sehr seltenen Phinotypen, einschlieBlich der
homostylen Bliitentypen und der Polleninkom-
patibilitit. Die Identitit und die Funktion der im
S-Locus vorhandenen Gene sowie eine Erklirung
fir die dominanten und rezessiven Allele blieben
jedoch zunichst noch ungeklirt.

Mittlerweile konnte der molekulargenetische
Ursprung der Heterostylie jedoch ermittelt
werden. Er ist recht tiberraschend. Es stellte sich
heraus, dass der dominante Phinotyp auf einem
Supergen beruht, das flinf Gene enthalt, wihrend
die rezessive Ausprigung auf die vollige Abwe-
senheit dieser Gene zuriickzufithren ist. Das
heiBt: Dieses Merkmal wird auf hemizygote Wei-
se vererbt. Die Einzelheiten dieses erstaunlichen
Designs sind im Kasten auf Seite 25 beschrieben.

Generatio spontanea (Selbst-
Entwicklung) der Heterostylie?

Nach evolutioniren Erkenntnissen muss Homo-
stylie als sekundirer Zustand interpretiert werden;
sie hat sich demnach als eine Ansammlung von
selektierbaren Mutationen des DNA-Molekiils,
darunter Genduplikationen (Verdopplungen)
und Punktmutationen, entwickelt. Wie stellen
sich Evolutionsbiologen die Selbstentwicklung
des Supergens vor? Als erster Schritt in der Evo-
lution von Heterostylie wird der Erwerb einer
dominanten Mutation vermutet, durch die der
Griffel verkiirzt wurde, gefolgt von einer zweiten
Mutation zur Verinderung der Staubblattpositi-
on. Erst danach hitte sich die Selbstinkompati-
bilitit entwickelt, wahrscheinlich als Anpassung
der Pollenschliuche an das Wachstum in den
verschiedenen Narbengeweben (LLoyp & WEBB
1992). Es wurde auch der umgekehrte Weg vor-
geschlagen, d.h. die Evolution der Selbstinkom-
patibilitit war zuerst, gefolgt von Anpassungen
der Griffel- und Staubblattlinge (CHARLESWORTH
& CHARLESWORTH 1979). Letzteres wird von den
meisten Evolutionsbiologen allerdings infrage
gestellt und man bevorzugt das erste Szenario.
Keines dieser Modelle gibt jedoch Auskunft tiber
molekulare oder genetische Details.

Wir wissen heute, dass die Verkiirzung des
Griffels ein neues gewebespezifisches Cyto-
chrom-C-Gen erfordert: CYP734A50 (siehe
Kasten). Dieses Gen darf nur im Griffel von
K-Bliiten exprimiert werden, damit die Zell-
wachstumshormone inaktiviert werden und ein
kurzer Griffel entsteht. Ebenso bendtigt es das
gewebespezifische GLO2-Gen. Insgesamt beno-
tigt der S-Locus fliinf neue Gene, einschlieBlich
aller regulatorischen Schalter-Sequenzen fur
eine abgestimmte und kontrollierte Expression
dieser Gene. Diese Erkenntnisse erfordern sehr
anspruchsvolle Bedingungen flir ein tragfihiges
Modell fiir die chromosomale Evolution des
Supergens im S-Locus. Es ist klar, dass diese
Gene nicht nach dem Zufallsprinzip aus einer
nicht-codierenden Region stammen kdnnen.

Eine Gruppe von Botanikern der Universitit
Potsdam argumentiert, dass das CYP734A50-
Gen durch eine Duplikation* entstand, gefolgt
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vom Erwerb von griffelspezifischen Expressi-
onselementen (genetische und epigenetische
Schalter). Dieses komplexe genetische Ereignis
soll in der Stammpopulation der Familie der
Primelgewichse (Primulaceae) stattgefunden
haben und wird als die oben erwihnte domi-
nante griffelreduzierende Mutation interpre-
tiert. Die Tatsache, dass ein dhnliches CYP-Gen
auBerhalb des S-Locus gefunden wird, soll die
Hypothese von der mutmablichen Duplikation
stitzen (Huu 2016). Ebenso geht man davon
aus, dass das GLOZ2-Gen durch Duplikation aus
GLOT1 entstand (Kapper 2017). Zudem zeigen
phylogenetische Rekonstruktionen*, dass der
anzunehmende gemeinsame Vorfahr der gesam-
ten Gattung Primula bereits das Supergen besal}
(Mast 20006).

Ein Szenario der schrittweisen Gen-flir-Gen-
Duplikation, bei dem die Duplikate zufillig ne-
beneinander gelangen, wird allerdings als auBBerst
unwahrscheinlich betrachtet (Abb. 6), auch von
den Potsdamer Forschern. Daher schlagen sie
die Duplikation eines groBen DNA-Segments
um das GLO1-Gen vor, aus denen sich beide
Gene, CYP734A50 und GLO2, entwickeln
konnten. Das verdoppelte Segment wurde so
zum Vorliufer des S-Locus (Abb. 7). Man wiirde
nun erwarten, dass man im Bereich des urspriing-
lichen GLO1-Gens dhnliche Gene findet wie

im heutigen S-Locus. Diese Erwartung ist nicht
weit hergeholt, denn nach dem vorgeschlagenen
Szenario lieferte die DNA um das GLO1-Gen
auch die Sequenzen fiir die anderen Gene des
S-Locus. Die Tatsache, dass solche Sequenzen
jedoch nicht im GLO1-Genbereich angetroften
werden (Nowak 2015), steht im Widerspruch zu
diesem Vorschlag.

Um eine evolutive Entstehung des S-Locus
zu modellieren, muss man von zusitzlichen
Genverlusten, Neofunktionalisierung* und
Mutationen ausgehen (KappeL 2017). Das be-
deutet, dass man Ereignisse annehmen muss,
die keine Spuren im Genom* hinterlassen
haben. Dies wiirde eine schrittweise Evolution
des Supergens jedoch nicht plausibler machen.
Man kann sich zwar immer ein Schritt-fiir-
Schritt-Szenario ausdenken, um alle erforder-
lichen genetischen Elemente, die im S-Locus
vorhanden sind, anzuhiufen, doch funktioniert
dies nur, wenn ein Ziel vorgegeben ist, an dem
jeder Schritt selektiv bewertet werden kann.
Evolutionstheoretisch wird eine Zielvorgabe je-
doch ausdriicklich ausgeschlossen. Die Tatsache,
dass der dominante S-Locus von CFB-Genen

JAHRGANG 27 | 1-2020

Molekulargenetische Grundlage der

Heterostylie

Im 20. Jahrhundert ermoglichten mo-
lekulargenetische Untersuchungen an
Primeln die Erstellung einer Genkarte
des S-Locus. Zudem fiihrte die geneti-
sche Forschung an Primula veris zu einer
Referenzgenomsequenz* aus einem Pool
von L- und K-Phanotypen. Aullerdem
identifizierten Transkriptomanalysen®
die Gene, die in beiden Blitentypen am
starksten exprimiert* werden (Nowak et
al. 2015; Huu et al. 2016). Diese Studien
bildeten die Grundlage flr zwei wichtige
Durchbriiche in unserem Verstandnis
von Heterostylie in Primeln: zum einen
die Identifizierung und zum anderen die
funktionelle Beschreibung des komplet-
ten S-Locus in den L- und K-Phanotypen (Li
et al. 2016; BURROWS & McCUBBIN 2017).
Sie zeigen auf,dass sich der S-Locus direkt
neben dem Centromer* des gréfsten Chro-
mosoms befindet. Das erklart, warum im
S-Locus kaum Rekombinationen auftre-
ten. Wenn Genetiker von Rekombination
sprechen,dann meinen sie den Austausch
von Allelen, die auf verschiedenen Chro-
mosomenarmen vorhanden sind (Abb.
4). Der Austausch wird als mechanischer
Prozess verstanden, dessen Haufigkeit
von der Lange des chromosomalen Armes
abhangt. Befindet sich ein Gen jedoch in
derNahe des Centromers, kommt es kaum
zu Rekombinationen, und der genetische
Austausch ist selten. Dadurch verhalt sich
die Vererbung des gesamten Merkmals-
komplexes wie ein einziger Mendel’scher
Locus (also so, als ob es nur ein Merkmal
ware) und diese Situation hat zur Folge,
dass die L-und K-Phanotypen in etwa
gleichen Mengen bestehen bleiben.

Erst in jlingster Zeit wurden die Gene
identifiziert, die die Heterostylie in
Primeln koordinieren. Im Jahr 2016
wurde beschrieben, wie bei Bliten des
K-Phanotyps mehrere einzigartige Gene
exprimiert werden, die im L-Phanotyp
nicht vorhanden waren (Huu 2016). Wie
erwartet wurden die Gene fur Griffel-
lange, Staubblattlange und PollengroRe
im dominanten S-Locus vorgefunden,
auerdem Sequenzen fiir weibliche und
mannliche Inkompatibilitat.Von den fiinf
identifizierten Genen waren zwei zuvor
schon bekannt gewesen: CYP734A50 und

GLO2.Das CYP734A50-Gen codiert fur ein
Cytochrom-P450-Enzym, das eine Klasse
von Zellwachstumshormonen (die sog.
Brassinosteroide) inaktiviert, wodurch
verstandlich wird, dass ein mutiertes
CYP734A50-Gen mit langen homostylen
Bliiten verbunden ist.Im Gegensatz dazu
war ein inaktives GLO2-Gen mit kurzen
Staubblattern assoziiert worden. Das
GLO2-Gen gehort zu einer Familie von
morphogenetischen Genen, die geneti-
sche Programme in Bezug auf Form und
GroRe steuern.

Das CYP734A50-Gen bestimmt also die
Griffellange und moglicherweise die
weibliche Inkompatibilitat, wahrend das
GLO2-Gen flr die Lange der Staubblatter
verantwortlich ist (KAPPEL 2017). Diese
zwei Gene bilden damit die Grundlage
fur die G/g- und A/a-Allele der klassi-
schen Genetik. Die restlichen drei Gene
codieren fuir ein Kelch-repeat F Box Pro-
tein (KFB), ein Pumilio-like RNA-Binding
Protein (PUM) und flr ein Protein mit
einer stark konservierten C-terminalen
Domcdine (CCM). Es ist noch nicht vollig
geklart, wie diese Gene mit dem Phano-
typ zusammenhangen, obwohl KFB und
PUM fiir die Pollengrofie und mannliche
Inkompatibilitat verantwortlich zu sein
scheinen (KAPPEL 2017). Dariiber hinaus
wurde auf beiden Seiten des dominanten
S-Locus das Gen CBF gefunden (Abb. 2).
Die faszinierendste Beobachtung war
aber, dass der rezessive s-Locus um etwa
280.000 DNA-Buchstaben kiirzer war als
der dominante S-Locus. Im Gegensatz
zum dominanten S-Locus enthielt der
rezessive s-Locus nur ein einziges CFB-
Gen, von den anderen Genen gab es
keine Spur (KAPPEL 2017). Der S-Locus in
Primelnist somit ein hemizygoter* Locus,
d.h. eine einzigartige DNA-Region, die
nureinmal (mono-allelisch) pro Genom*
vorkommt. Diese Erkenntnis liefert eine
elegante Erklarung fur die unterdriickte
Rekombination, da es auf dem s-Locus
kein entsprechendes Gegenstiick zum
Austausch von Genen gibt. Mendels
rezessive Eigenschaften werden hieralso
nicht durch Gene verursacht, sondern
durch das Fehlen von Genen!

flankiert wird (Abb. 2), konnte man als Beleg ftir
ein einziges R ekombinationsereignis bewerten,
bei dem der gesamte S-Locus auf einmal im
Genom integriert wurde. Manche Rekombi-
nationen hinterlassen genau dieses flankierende
Markenzeichen.

Angesichts der aktuellen Erkenntnisse tiber den
S-Locus sind die vorgeschlagenen evolutioniren
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Abb.7 Alternative hypothe-
tische evolutive Entstehung
des S-Locus.

Oben Im Genom der Pflan-
zen befinden sich die Gene
CCM, CYP1 und GLO1 bereits
kolinear auf einem Chro-
mosom.

Mitte Durch eine zuféllige
segmentale Verdopplung
soll der Vorlaufer des S-Locus
mit den Genen CCM, CYP2
und GLO2 entstanden sein.
Unten Durch eine Anhau-
fung von Mutationen
verwandeln sich die
duplizierten CYP2- und
GLO2- Gene in die heutigen
Gene CYP734A50 und GLO2.
Zusatzliche duplizierte Se-
quenzen (offene Kastchen)
erwerben neue Funktionen
und werden zu PUM und KFB
mutiert.

Es ist fraglich, ob dieser evo-
lutiondre Vorgang plausibler
ist als der in Abb. 6 beschrie-
bene. (Nach KapPEL 2017)

26 | STUDIUM INTEGRALE

Szenarien hochst unwahrscheinlich, wenn nicht
gar unmoglich. Was einen zufilligen Entwick-
lungsprozess noch schwieriger macht, ist die
Tatsache, dass sich evolutionstheoretisch gesehen
das Supergen immer wieder neu entwickelt
haben miisste. Darauf kommen wir im nichsten
Abschnitt zu sprechen.

Konvergenz

Das Supergen im S-Locus und seine Wirkungs-
weise wurden tiberwiegend in der Genforschung
bei Primeln entschliisselt. Dieses interessante
Phinomen kommt jedoch nicht nur bei Primeln,
sondern u.a.auch beim nicht naher verwandten
Lungenkraut (Pulmonaria officinalis) vor (Abb. 8).
Vergleicht man die Bliiten vieler weiterer
Arten miteinander, so fallt immer wieder He-
terostylie auf, auch bei Arten, die weit entfernt
voneinander im System der Bliitenpflanzen
stehen. Nach gingiger evolutionstheoretischer
Vorstellung ist die Heterostylie mindestens 20
Mal unabhingig in 28 Pflanzenfamilien ent-
standen (GANDERs 1979; Kaprper 2017). Selbst
innerhalb von Familien, wie beispielsweise den
Raublattgewichsen (Boraginaceae), zu denen
das Lungenkraut (Abb. 8) gehort, werden meh-
rere unabhingige Urspriinge angenommen
(ConEeN 2011). Die Frage ist nun: Wird die
Heterostylie in diesen Pflanzen auch von einem
Supergen gesteuert?

In insgesamt sechs bisher untersuchten Gat-
tungen scheint die Heterostylie tatsichlich von
einem einzigen Locus kontrolliert zu werden,
der dem Supergen von Primeln sehr dhnlich ist
(LEwis & JoNEs 1992). So konnte beispielsweise
in Safranmalven (Titrnera spp.) Homostylie auf
ein neuartiges Allel im S-Locus zurlickgefiihrt
werden, das sowohl lange Griftel als auch lan-
ge Staubblitter verursacht (SHORE & BARRETT
1985).Auch im Buchweizen (Fagopyrum) waren
die Homostylie-Mutanten auf ein hemizygotes*

Supergen zuriickzufihren (MATsUT et al. 2003).
Dies bedeutet, dass die Supergene flir Hetero-
stylie — evolutionstheoretisch gesehen — immer
wieder unabhingig entstanden sein miissen.
Evolutionsbiologen bezeichnen eine solche
unabhingige Entstehung dhnlicher struktureller
oder genetischer Konstellationen als Konvergenz
und gehen davon aus, dass natiirliche Selektion
immer wieder zu den gleichen oder sehr dhnli-
chen Supergenen flihren kann. Konvergenz ist
in diesem Fall umso erstaunlicher, als ohnehin
unklar ist, welcher Selektionsdruck die ausge-
feilte Supergen-Konstruktion tberhaupt ein
einziges Mal begiinstigt haben sollte. Die von
dem Supergen vermittelte Fremdbestiubung
und Férderung der sexuellen Fortpflanzung
wiirden eher zu einem Evolutionsstillstand
fithren als der Weiterentwicklung von Arten zu
verhelfen.3

Polyvalenz und Schépfung

Der S-Locus in Primeln ist eindeutig eine
polyvalente* DNA-Region mit mindestens
finf Genen und unterstiitzt somit das Poly-
valenz-Konzept der Schopfungslehre und das
Grundtypkonzept. Dieses Konzept beinhaltet
einerseits die Annahme von separat erschaffenen
Grundtypen, andererseits die Annahme, dass die
Grundtypen von Anfang an mit einem breiten
Variationsspektrum ausgestattet waren (JUNKER &
ScHERrER 2013, Kapitel VII.16). Grundtypen wa-
ren genetisch vielseitig und verfligten tiber Me-
chanismen zur schnellen Anpassung und Bildung
neuer Arten. Einer dieser Mechanismen ist die
Polyvalenz, was bedeutet, dass Grundtypen nicht
eine einzige, fixe genetische Ausstattung hatten,
sondern dass das Erbgut vermutlich ausgeprigt
mischerbig und mit genetischen Programmen
zur Variabilititserzeugung ausgestattet war (vgl.
CromPTON 2019; BORGER 2018).

Bis vor Kurzem wurde stillschweigend davon
ausgegangen, dass Individuen einer Art etwa die
gleiche Anzahl von Genen haben sollten. Dies
liegt daran, dass nach der Darwin‘schen Theorie
natiirliche Selektion der Antrieb flir Entstehung,
Verinderung und Erhaltung des Erbguts ist.
Diese Vorstellung hat sich jedoch als falsch er-
wiesen. Die jlingere Molekulargenetik belegt,
dass die Genome von Organismen, die zur
selben Art gerechnet werden, so variabel sind,
dass Genetiker heute davon ausgehen, dass es
so etwas wie ein Spezies-Genom nicht gibt.
So sind beispielsweise in den wilden Formen
der Acker-Schmalwand (Arabidopsis thaliana)
etwa vier Prozent der Gene vollig anders als
im Referenzgenom oder in diesem gar nicht
vorhanden (Crark 2007). Etwas sehr Ahnliches
ist bei den K- und L-Phinotypen der Primeln
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zu beobachten. Vergleicht man die Genome
der beiden Phinotypen, stellt man fest, dass
mindestens flinf Gene in den L-Pflanzen fehlen:
GLO2, CYP734A50, KFB, PUM und CCM.
Die Aufteilung dieser hemizygoten Gene auf
verschiedene Chromosomen ist ein klarer Beleg
fiir Polyvalenz, also fiir programmierte Variati-
onsmoglichkeiten, besonders auch da es keine
plausible evolutionire Erklirung fiir die Existenz
und das mehrfach unabhingige Vorkommen
dieser Gene (Konvergenz, s.0.) gibt.

Genetische Entropie

Unter genetischer Entropie versteht man die
langsame, aber anhaltende Ansammlung von
schwach schidlichen Mutationen, die nicht
durch Selektion ausgemerzt werden, was letzt-
endlich zu einem genomischen Zusammenbruch
fihren wird (SANFORD 2005). Die Tatsache, dass
nur der S-Locus die flnf fiir die Heterostylie er-
forderlichen Gene enthilt (Hemizygotie), macht
das Merkmal sehr anfillig fiir Verlustmutationen.
Dies ist leicht zu verstehen, wenn man sich Fol-
gendes klar macht: Sexuell sich vermehrende
Organismen haben normalerweise zwei Kopien
von jedem Gen (abgesehen von Geschlechts-
chromosomen). Eine Kopie wurde vom Vater
geerbt, die andere von der Mutter. Wenn eine
der Kopien durch Mutation beschidigt wird,
ist die andere weiterhin funktionsfihig. Dieses
Backup-System verhindert einen unmittelbaren
genetischen Zusammenbruch durch Mutatio-
nen. Fiir den hemizygoten S-Locus (nur einmal
vorhanden) gibt es dagegen kein Backup, sodass
sich genetische Verluste sofort phinotypisch
auswirken.

Vor diesem Hintergrund ist zu erwarten, dass
viele Pflanzenarten die Heterostylie als Famili-
enmerkmal verloren haben. Eine aktuelle Studie
zeigt nun, dass dies tatsichlich der Fall ist. In prak-
tisch allen heterostylen Familien ist Homostylie
mehrfach durch Verlustmutationen entstanden,
tiberwiegend durch Inaktivierung der Gene
CYP734A50 und GLO2 (ZHONG et al. 2019).
So ist das ausgefeilte Design des Supergens dazu
verurteilt, durch Mutationen zu verschwinden,
und die natiirliche Auslese scheint nicht in der
Lage zu sein, diesen degenerativen Prozess zu
unterbinden. Damit bleiben zwei oftene Fragen.
Erstens, kann derselbe degenerative Prozess, den
wir heute beobachten, in Zukunft ein Supergen
erzeugen? Zweitens, wie war die natiirliche Se-
lektion an der Entstehung des Supergens iiber-
haupt beteiligt? Die Erkenntnisse der aktuellen
Biologie zeigen, dass evolutionire Erklirungen
unzureichend sind, und rechtfertigen Model-
lierungen und Deutungen im Rahmen einer

Schopfungslehre.
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Mendel und die genetische Entropie

Mendel fiihrte schitzungsweise 28.000 Kreu-
zungsexperimente mit Erbsen durch und
untersuchte dabei sieben klar abgegrenzte
Merkmale (vgl. CrRompTON 2019). Durch
die Erforschung der Vererbung der Farbe der
Samenschale fand er heraus, dass die gelbe
Farbe iiber die griine dominierte. Im Jahr
2007 wurde festgestellt, dass das sog. Stay Green
(STG)-Gen die Samenfarbe bestimmt. Dieser
Name ist etwas irrefiihrend, weil das STG-Gen
ein Enzym produziert, das das griine Pigment
wihrend der Reifung entfernt, damit sich die
gelben Samen bilden. Wenn das STG-Gen
durch Mutationen ausfillt, wird das griine
Pigment nicht mehr entfernt und die Erbse
bleibt griin. Jetzt verstehen wir, warum Gelb
dominant ist und Griin rezessiv: Gelbe Samen
werden durch ein funktionales Gen verursacht,
dessen Genprodukt das griine Pigment aktiv
entfernt. Die Samen bleiben also griin, wenn
das Gen kein funktionierendes Protein pro-
duziert. Das Ergebnis ist, dass man entweder
gelbe oder griine Samen beobachtet, nicht
irgendeine Mischfarbe.

Abb. 8 Konvergenz der
gleichen genetischen
Prozesse oder geplantes
Design? Heterostylie bei
Wald-Schlisselblume (Pri-
mula elatior,oben) und beim
Lungenkraut (Pulmonaria
officinalis, unten). Deutlich
erkennbar sind die Narben
des langen Griffels in den
L-Phanotypen (A und C) und
die Pollenfacher der langen
Staubblatter im
K-Phanotyp (B und D).
(Fotos: R. WisKIN)
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Mendel zeigte, dass die Genetik quantisiert
ist, d.h. in ,,Pakete® gegliedert, und wir wissen
heute, dass die individuellen Informationspakete
durch Gene definiert sind. Dominante und re-
zessive Merkmale werden dann einfach als das
Vorhandensein und Fehlen von funktionalen
Genen verstanden. Wird ein defektes Gen von
nur einem Elternteil vererbt, kann es durch
das Gen des anderen Elternteils kompensiert
werden. Das lauft darauf hinaus, dass eine Merk-
malsausprigung, die mit einem bestimmten
Gen verbunden ist, dominant ist. Ein rezessives
Merkmal wird erst dann ans Licht gebracht,
wenn ein Individuum von beiden Elternteilen
defekte Kopien erhilt.

Diese neuen Erkenntnisse haben schwerwie-
gende Auswirkungen auf unser Verstindnis von
Biologie. Wenn Gene verloren gehen miissen,
damit rezessive Merkmale ausgeprigt werden
koénnen, wie sind dann diese Gene urspriinglich
entstanden? Offensichtlich gibt es im Genom
viel mehr Gene, als sich durch die bekannten
Evolutionsmechanismen erkliren lassen. Die Ge-
setze von Mendel zeigen sich bei Genen, die fur
das Uberleben des Organismus nicht unbedingt
notwendig sind. Sie diirfen sogar defekt oder
auch gar nicht vorhanden sein, ohne dass dies
zu schweren Schiden fithrt. Verlustmutationen
sind der Grund, warum Mendel kurze und lange
Pflanzen, weille und rosa Bliiten, gelbe und grii-
ne Samen fand.Verlust von Genen bzw. Allelen
(Homozygotisierung) ist ein eleganter Mecha-
nismus, um Variationen, Anpassungen und neue
Arten zu erzeugen. Da es sich aber um einen
Zerfallsmechanismus handelt, sprechen die Zer-
fallstendenzen des Erbguts (genetische Entropie)
dagegen, dass auf diesem Wege neue genetische
Information hervorgebracht werden kann.

Anmerkungen

1 Original: ,,The pollen of A is fitted for stigma of B,
and conversely.” (In einem Brief an den Botaniker
Asa Gray im Jahr 1861)

2 Dies konnte darauf hindeuten, dass die Bliiten ur-
spriinglich mit kurzen Griffeln und langen Staubblit-
tern gestaltet waren.

3 Das hingt damit zusammen, dass Mutanten im he-
terozygoten Zustand meist rezessiv sind, sich daher
nicht auswirken und nicht selektiv festgehalten wer-
den konnen. Auf diese Problematik soll hier aber
nicht weiter eingegangen werden.
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