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da unsere Kreuzungen im Gew~chshaus durch- 
geffihrt werden, wo kaum Insekten vorhanden 
sind, k6nnen die Blfiten ungettitet bleiben. 

Letzterer Vorteil f~illt bei der folgenden Me- 
thode, die kurz als ,,Sehnittmethode" bezeichnet 

Abb. 6 .  Nach der ,,Schnittmethode" kastrierte Luzerneblfiten 
(vergr6Bert). 

werden soll, fort, Sie wurde unter anderem von 

1 HELMBOLD, F.: Untersuchungen fiber die Be- 
fruchtungsverh~ltnisse, fiber die Bedingungen und 
fiber die Vererbung der Samenerzeugung bei Lu- 
zerne. (Medicago sativa und Bastardluzerne) Diss. 
Halle 1929. 

HELMBOLD ! bei seinen Versuchen angewendet. 
Hier wird die Fahne kurz weggeschnitten und 
die Explosion der Blfite dann ausgel6st (Abb. 6), 
Die Kastration erfolgt ebenso wie oben durch 
Spritzen. Die Schnittmethode eignet sich gut fiir 
Kreuzungen im Freien, da man dazu weniger 
Handwerkszeug braucht und die Bltiten nicht 
so bequem vor sich hat. Im Freiland muB man 
die Blfiten aueh sowieso dureh Pergamintfiten 
schtitzen. 

Eine dritte Methode gibt OLIVER auBerdem 
an, bei der die Kastration durch Ausblasen 
komprimierter Luft  erfolgt. Jedoeh scheint 
diese Methode wenig angewandt zu sein, von un~ 
wurde sie nicht ausprobiert. 

Was nun den Ansatz ohne Best~ubung anbe- 
trifft, so gibt HEL~BOLD an, dab er nach einiger 
Obung nur noch rund 1% spontanen Ansatz 
erhielt. Bei den vorj~ihrigen Kreuzungen am 
hiesigen Institut wurden zur Kontrolle 3oo Bill- 
ten, naeh der Schnittmethode kastriert, unbe- 
st~iubt gelassen. Hiervon zeigte nur eine Bliite 
Pseudokarpie, ]ieferte also keinen Samen. Der 
Ansatz bei Best~ubung innerhalb der Art in 
diesem Jahre war folgender: Von 2257 kastrier- 
ten und best~iubten Blfiten setzten 768 Friiehte 
an, das entsprieht also einem Ansatz yon 34 %. 

Zusammenfassend ist zu sagen, dab die Kastra- 
tion mittels Abspritzen des Pollens sieh sowohl 
bei Luzerne als auch besonders beim Steinklee 
bew~ihrt hat und mit Erfolg sich auch bei der 
Kreuzung anderer Pflanzen unter geeignetert 
Verh~iltnissen wird anwenden lassen. 

H e t e r o s i s  u n d  I n z u c h t f r a g e n .  

Von H. Kappert ,  Quedlinburg. 

Das Problem der Ausnutzung des ,,Luxurie- 
rens" von Bastarden, d. h. der erh6hten Wider- 
stands- oder Leistungsf~ihigkeit, wie sie alsFolge 
yon Bastardierungen nieht selten zu beobaehten 
ist, t r i t t  neuerdings in der Pflanzenztiehtung 
wieder etwas mehr ill den Vordergrund. So sind 
z .B.  in den letzten Jahren yon g~irtnerischen 
Zuchtbetrieben sog. ,,Heterosissorten" yon To- 
maten, Gurken und Begonien herausgebracht 
worden. Es scheint sich also in den Kreisen der 
deutschen Pflanzenzfichtung eine gewisse Um- 
stellung zu der Frage der Ausnutzung der He- 
terozygotie vorzubereiten. Noch 1914 kam auf der 
Tagung der Gesellschaft zur F6rderung deut- 
scher Pflanzenzucht im AnschluB an einenVor- 
trag yon SHOLL (1922) fiber die Vorteile der 
Heterosisziichtung eine sehr einheitliehe Stellung 

der Zfichter zu den vom Redner bertihrten Pro- 
blemen zum Ausdruck. Die Diskussion zu dem 
Vortrag lief nicht auf das zur Verhandlung 
stehende Thema hinaus: wie kann sich der 
Ziichter unmittelbare Bastardierungseffekte 
nutzbar machen, sondern auf die Frage: wie 
l~iBt sich weitgehende Homozygotie erreichen, 
ohne dab eine Inzuchtseh~idigung eintritt. Wenn 
nun heute im Gegensatz zu der damaligen Ein- 
stelIung tats~ichlich versucht wird, die Bastard- 
wiichsigkeit praktisch auszunutzen, so scheint 
eine kritische Behandlung des mit der erh6hten 
Wiichsigkeit, Widerstands- oder Ertragsf~ihig- 
keit yon Bastarden zusammenh~ingenden Fra- 
genkomplexes, kurz als Heterosisproblem be- 
zeichnet, durchaus angebracht. 

Das ftir die Praxis wichtigste Kriterium der  
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Heterosis ist die schon erw/ihnte Leistungs- 
steigerung als unmittelbare Folge der Bastar- 
dierung. Dieser Effekt ist aber durchaus nicht 
das alleinige Kennzeichen der Heterosis, obwohl 
es meistens das augenf~itligste ist. Es geh6rt 
vielmehr zum Charakter der Heterosisersehei- 
nungen noch eine zweite im Grunde genommen 
noch auff/illigere Besonderheit: die Folgegene- 
rationen, die yon dem Bastard bei Ausschlu~3 
neuer Kreuzungen, also bei Inzucht erhalten 
werden, lassen einen mehr oder weniger deut- 
lichen Rtickgang der Leistung gegeniiber dem 
direkten Bastardierungsprodukt, kurz als F 1- 
Generation bezeichnet, erkennen. Es bestehen 
also zwischen Heterosis- und Inzuchtwirkungen 
zweifellose Zusammenhgnge. Leider wird die 
Tatsache, dab beim Vorliegen wirklicher Hete- 
rosis die Leistungssteigerung in vollern Mal3e nur 
in der F1-Generation, also nur bei den unmittel- 
baren Kreuzungsnachkommen zu konstatieren 
ist, in der Praxis mitunter iibersehen und auf die 
beobachtete Leistungssteigerung lain bereits ein 
Fall als Heterosisph~inomen erkl~irt, ohne dab 
die wichtige zweite Voraussetzung, die Leistungs- 
abnahme in den Folgegenerationen fiberhaupt 
geprfift w/ire. Dabei ist die scharfe Trennung 
der Heterosiswirkungen von anderen, durch 
Kumulierung wertvoller Anlagen der Eigen- 
sehaffen erreichbaren Leistungssteigerungen 
nicht nut  yon theoretischer Bedeutung. Aus dem 
Vorliegen echter Heterosis sind ngmlich, wie 
weiterhin gezeigt werden soll, wichtige Konse- 
quenzen fiir die ztichterische Arbeit zu ziehen. 

Am besten studiert sind die Heterosisph~ino- 
mene zweifellos beim Mais. Die Beobachtung 
auff/illiger Leistungssteigerung durch Kreuzung 
zweier Sippen dieser Pflanze reicht weir in die 
vormendelistische Zeit pflanzenziiehteriseher 
Arbeit zuriick. Bereits aus den 7oer und 8oer 
Jahren des verflossenen Jahrhunderts werden 
derartige Beobachtungen mitgeteilt. EAst- 
HAYS;S-JONES und S~uLL unterwarfen die M6g- 
lichkeit der Ertragserh6hung dutch Bastardie- 
rung einer eingehenden Untersuchung und 
stellten in zahlreiehen Versuchen auch die Tat- 
sache und den Umfang der Ertragsdepression in 
den Folgegenerationen lest. Als Beispiel sei eine 
yon JoNEs und MANGELSDORF (I925) gegebene 
i)bersicht wiedergegeben. 

Die aus den mehrj/ihrigen Versuchen gewon- 
nenen Mittelzahlen machen beide Kriterien der 
Heterosis: Leistungssteigerung in der F~ und 
fortschreitenden Leistungsabfall in den Folge- 
generationen sehr augenffillig. Unabh~ingig yon 
den Wachstumsverh~iltnissen, die die Ertrags- 
h6he der Prtifst/imme in den verschiedenen An- 
baujahren beeinflussen, ist der Mehrertrag der 

Tabelle I. Koraertr~Lge zweier  r e i n e r  Mais-  
l i n i e n  und  i h r e r  B a s t a r d e  in m e h r e r e n  
d u t c h  S e l b s t u n g  g e w o n n e n e n  F o l g e -  

Anbaujahr 

1917 
1918 
192o 
1921 
i922 
1923 

Mittel 

g e n e r a t i o n e n .  

I Fol F_____,I 

I 241 27112111281 15 I-- 
]7811611281 48 35 I 29 
11312ol 731 55149133 
1~61 2o1~6ol 83174168 
1211131 6I I 45i4I)47 

 9!43141 

Fs F6 t F7 

I 0  

49 23 
16 23 26 

23 27 25 

Fs 

27 

27 

F~-Generation gegeniiber beiden Eltern stets 
deutlich. Im Durchschnitt der Jahre bringen die 
Bastardierungsnachkommen das Fiinffache des 
Ertrages der beiden Elternsippen. Aueh der 
Mehrertrag yon F~ ist noch jedes Jahr  betr~icht- 
lich, wenn au ch  die Durchschnittsleistung auf 
ungefiihr das Dreieinhalbfache des Elternertrags 
absinkt. F 3 zeigt bereits ein Jahresergebnis 
(i918), das unter dem der Eltern liegt, trotzdem 
der Durchschnittsertrag noch gut das Doppelte 
des elterlichen Wertes hat. Von der 5. Genera- 
tion ab kann yon einem sicheren Mehrertrag 
iiberhaupt nicht mehr gesprochen werden, ebenso 
ist aber auch ein weiteres Absinken der Ernte- 
ertrfige jetzt  nicht mehr Ieststellbar. Es scheint 
ein gewisses Minimum - -  das Inzuchtminimum 
- -  erreicht, das nicht welter unterschritten wird. 

Es ist nattirlich durchaus zu verstehen, wenn 
die augenf~illigen Wirkungen yon Kreuzung und 
Inzucht als ein Sonderproblem innerhalb oder 
sogar auBerhalb des Rahmens der fibrigen Ver- 
erbungsgesetze angesehen werden. Die erste 
Frage, die eine kritische Untersuchung also zu 
kl~iren hat, gilt daher der Feststellung, inwiefern 
Heterosisph~inomene yon dem regul~iren mendel- 
schen Erbgange abweiehen. Eine Leistungs- 
steigerung dureh Bastardierung haben wir auch 
in dem ganz normalen mendelistisehen Erbgange 
recht h~iufig. Sie t r i t t  (iberall dort auf, wo Erb- 
faktoren in ihrer Wirkung yon der Anwesenheit 
anderer abh~ingen. Wenn wir z .B.  eine rosa 
bltihende Erbse mit einer gewhhnlich weifl- 
bliihenden kreuzen, so erhalten wir einen purpur- 
bltihenden Bastard. Das ist aber in bezug auf 
die Farbstoffproduktion offenbar eine Leistungs- 
steigerung des Bastardes gegeniiber beiden 
Eltern, bedingt durch die Anwesenheit eines 
,,umelbst~ndigen" Erbfaktors in der weiBen 
Erbse, der nach auBen lain bier nur wirksam wird, 
wenn ein Farbstoff bildender Faktor  mit zugegen 
ist. Ganz alas gleiche finden wir in alien F~illen, 
wo die Wirkung bestimmter Faktoren durch die 
sog. Modifikatoren abge/indert wird. Diese letz- 

25* 
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ten sind ebenfalls unselbst~indige Faktoren, sie 
greifen in die durch einen anderen Faktor, den 
Grundfaktor, ausgel6ste Reaktionskette an ir- 
gend einem Punkte f6rdernd oder auch hemmend 
ein nnd k6nnen dadurch die st~irkere Auspr~gung 
eines Merkmales im Bastard gegeniiber den 
Eltern bedingen. Noch augenf~lliger wird der 
Bastardierungserfolg, wenn durch die Kreuzung 
zwei Faktoren zusammengebracht werden, deren 
jeder zur Entfaltung seiner Wirkung des anderen 
bedarf (Ergiinzungsfaktoren). Als Beispiel hier- 
fiir m6ge die Kreuzung zweier weiBbliihender 
Leinsippen mit krausen Petalen dienen, yon 
denen die eine griine, die andere braune Samen 
besitzt. Im Bastard erg~inzen sieh die beiden in 
den weiBen vorhandenen Faktoren so, dab 
ihr Zusammenwirken Blauf~irbung hervorruft 
(KAPPERT 1924). Die Leistungssteigerung in der 
F1-Ausbildung eines intensiv blauen Farbstoffes 
gegeniiber beiden Eltern, denen die Leistung 
Null - -  keine Farbstoffbildung - -  zuzuschreiben 
w~ire, ist in einem derartigen Beispiel besonders 
auffallend. Der Unterschied zwischen den eben 
genannten Beispielen und dem Heterosis-Mais 
in den als Beispiel herangezogenen Merkmalen 
ist dabei ohne Bedeutung. Es handelt sich 
zwar auf der einen Seite urn Faktoren, die ein 
rein ~iugerliches, an sich nebens~ichliehes Merk- 
mM betreffen, w~ihrend beim Mais eine wichtige 
Eigenschaft der Pflanze, ihre Reproduktions- 
f~ihigkeit, betroffen wird. Wir diirfen aber nicht 
vergessen, dab wir die Frage, was fiir die Pflanze 
wichtig ist, doch sehr anthropozentriseh zu be- 
urteilen gew6hnt sind. Auch beim Lein ist z. B. 
eine Beziehung zwischen Blfitenfarbenfaktoren 
und Fruchtbarkeit festzustellen und wenn etwa 
fiir chemisehe Zwecke die Gewinnung des Antho- 
zyan der eigentliche Nutzungszweck des Anbaues 
w~ire, so bedeutete die Erh6hung der Farbstoff- 
produktion in der F 1 ffir den betreffenden Che- 
miker dasselbe, wie die K6rnerproduktion des 
F1-Maisbastardes Iiir die Nahrungsgewerbe. In 
dieser Beziehung k6nnen wir also von einem 
Unterschied zwischen der mit Heterosis bezeich- 
neten Leistungssteigerung und der Leistungs- 
steigerung durch Erginzungsfaktoren ~icht 
sprechen. Es muB demnach ein notwendiges, 
weiteres Kriterium der Heterosis in der zweiten 
auffallenden Beobachtungstatsache liegen, dab 
auf die Leistungssteigerung in der ersten 
Bastardgeneration ein nicht weniger augenf~illiger 
Leistungsabfall in den folgenden Inzuchtgenera- 
tionen einsetzt, der bis zur Erreichung eines 
gewissen Minimums fortdauert. Das ist nun in 
der Tat eine Erscheinung, die zun~ichst stutzig 
macht, denn bei der normalen Spaltung kehrt 
doch die F1-Leistung in jeder Generation wieder. 

So haben wir z.B. in unserem Erbsenbeispiel 
rosa X weig = purpur die gleiche Purpurfarbe 
bei 9/18 der Y~-Individuen, as/~ derF~ usw. Die 
Leistung der / ; i  linden wir also bei Individuen 
jeder Generation wieder, w~ihrend im Gegensatz 
dazu fiir den tteterosismais ein Leistungsabfall 
von Generation zu Generation angegeben wird. 
Hier haben nun die Heterosisuntersuchungen eine 
bedauerliche Liicke. Es Iehlt n~imlich an syste- 
matischen Untersuehungen darfiber, ob es nicht 
m6glich ist, durch eine Selektion der Typen yon 
h6chster LeistungsfShigkeit die Eigenschaft der 
F1-Pflanzen zu fixieren. Gegeniiber den ge- 
w~thlten Farbenbeispielen besteht hier zweifellos 
eine sehr groBe Schwierigkeit insofern, als der 
Genotyp bei den farbigen Erbsen- und Lein- 
pflanzen sich unbedingt mit dem Ph~inotypus 
deckt, d.h. also, dab jede Iarbige Leinpflanze 
zwei Erbfaktoren fiir Farbstoffbildung besitzt, 
w~hrend beim Mais durchaus nicht die ertrags- 
reichste F2~Pflanze auch die meisten Ertrags- 
faktoren besitzen muB. Die Ertragseigenschaft 
geh6rt eben zu jenen, die durch die zufiilligen 
Umweltbedingungen sehr weitgehend beeinflugt 
wird. Eine ihren Anlagen nach nut mittelwertige 
Pflanze kann durch giinstige Milieueinftfisse zur 
besten der ganzen Spaltungsgeneration werden, 
und erst die Folgegeneration als gauzes wird 
durch die st/irkere Regression gegeniiber den 
Nachkommenschaften besser veranlagter /7_ 
Pflanzen den Fehlgriff zeigen. Nimmt man nun 
noch hinzu, dab man bei Ertragseigenschaften 
mit einer sehr grogen Zahl von Faktoren rechnen 
mul3, so folgt daraus, dab die Zahl der giinstigen 
Faktorenkombinationen an sich schon gering 
wird. Sind bei zwei Faktoren noch 9/16 also mehr 
als die H~lfte aller F2-Pflanzen (homo- oder hete- 
rozygotisch) im Besitz beider Leistungsfakto- 
ren, so sind bei vier Faktoren nur noch 81/25~ 
also weniger als 1/8 faktoriell vollwertig, bei zehn 
Faktoren w~ren es sogar nur noch 1/1 s (3n: 2'~). 
Die Schwierigkeit, die daraus resultiert, verlangt 
also die Heranzucht des Materials in einiger- 
mal3en grogem AusmaB und hier fehlt es leider 
an ausreichenden Versuchen. Man hat das 
Hauptgewicht auf die Folgegenerationen als 
Gauzes gerichtet und sich mit der Feststellung 
des durchaus gesicherten LeistungsabfMles be- 
gnfigt. Dieser Leistungsabfall der ingeziiehteten 
Spaltungsgenerationen ist aber keineswegs ein 
Sonderfall, sondern kann durchaus in den Rah- 
men der Spaltungsvorg~inge hineinpassen, fdber- 
all, wo Erg~inzungsfaktoren bei Kreuzungen eine 
Rolle spielen, miissen wir n~imlich bei zahlen- 
m~Biger Wertung der I~igenschaften die bis zu 
einem Minimum fortsehreitende Depression fest- 
stellen. Um dies deutlieh zu maehen, wollen wir 
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zun/ichst die ~nderung in dem Genotypenver- 
h/iltnis mehrerer Folgegenerationen studieren. 
Als Beispiel diene ein dihybrider Bastard, wie 
sie aus den mehrfach genannten Kreuzungen der 
rosa und weigen Erbse und der beiden verschie- 
denen weiBen Leine erhalten werden. Die 
beiden beteiligten Faktoren, f fir die v611ige 
Dominanz angenommen werden soll, seien mit 
X und Y symbolisiert. Aus der Kreuzung yon 
X X y y  X xxYYresult iert  der F1-Bastard X x Y y ,  
der in den folgenden, durch Selbstung gewonne- 
nen Generationen die aus der Tabelle I I  ersicht- 
lichen Genotypenverh~iltnisse zeigt : 

Tabelle II. 
Die  V e r s c h i e b u n g  der  G e n o t y p e n v e r h ~ Y c -  
nisse  in der  d i h y b r i d e n  K r e u z u n g s n a c l a -  

komme.nschaftc yon  S e l b s t b e f r u c h t e r n .  

Geno- 
typus 

X X Y Y  

X X  Yy 

X x Y Y  

F 2 F~ F~ F s Fs F~ Fs 

I 9 49 225 96I 396916129 
6,25 I4,O519,I52r,9523,4724,2224,62 % 

2 [ 6 ~ 14 [ 3 0  62 126 254 % 
r2,5ol 9,38 5,46 i2,95 z,5z o,77 0.39 

2 ! 9 , 6 8 1 4  30 r~;z 1 2 6 2 5 4  % 
r2,5oi 5,462,95 o,77 o,39 

4 4 0,09 o,o2 4 X x Y y  25,4oo 6,25 1,56 o,394 4 4 o,or % 

X X y y  I 9 49 225 9613969]I6129 % 
6,25 r4,o519,I522,9523,4724,22 24,62 

Xxyy  r2~5o 6 14 3 ~ 62 I I26 254 % 
9,38 5,46 2,95 z,5IiO,77 o,39 

x x Y Y  I 9 J 49 I 2251961  [3969[16129 % 
6,25 14,o519,I521,95[23,4724,22 24,62 

72,50 ' % 
x x Y y  2 6 14 i' 3 ~ 62 126 254 

9,385,4612,9511,51 o,77 o,39 
xxyy I I 9 49 1225 / 96113969 ]16129 

6,25 ii4,0519,I521,9523,4724,2224;62 % 

H o m o - [ 2  0 56,2 87,8 93,8 96,9 98,5 cygoten ] 5, 76, 6 % 

Die Genotypen mit beiden dominierenden 
Faktoren nehmen yon Generation zu Generation 
ab und zwar zun~ichst sehneller, dann immer 
langsamer, in derF~ haben wit 56,25 % Pflanzen, 
die teils homo-, teils heterozygotisch X und Y 
enthalten, in der achten Generation sind es aber 
nur noch 25,4%, und da es nur die Heterozygoten 
sind, die yon der Abnahme betroffen werden, 
w/ihrend die vier m6glichen homozygotischen 
Kombinationen in fibereinstimmender Weise 
zunehmen, so sehen wir auch, dab der m6gliche 
Grenzwert 25% betragen wird. Bei mehr als 
zwei Faktoren verl~iuft die Verschiebung des 
Genotypenverh~iltnisses ganz entsprechend, nut  
sind schon in der F ,  rel. weniger Pflanzen mit 
der gtinstigsten Faktorenkombination zu er- 
warren als in dihybriden Spaltungsgenerationen, 

bei vier Faktoren sind es beispielsweise sl/256 = 
31,6% und die Zahl der m6glichen homozygo- 
tischen Kombinationen ist 4 n, in diesem Falle 
also = 16. Bis zur Erreichung v611iger Homo- 
zygotie sinkt daher die Zahl der in alien domi- 
nierenden Faktoren homozygoten Pflanzen auf 
1/16 der Gesamtheit = 6,25%. 

Wenn wir jetzt  dazu fibergehen, in unserem 
dihybriden Beispiel die /iugerlieh sichtbaren 
Merkmate der Pflanzen zahlenm~iBig zu be- 
werten, so finden wir tatsfichlich einen Leistungs- 
rtickgang des Populationsdurchsehnittes yon 
Generation zu Generation solange, bis eine 
Ver~inderung in der genotypischen Zusammen- 
setzung nicht mehr eintritt, d. h. bis die Geno- 
typen alle konstant sind. Beginnen wir mit den 
Erggnzungsfaktoren in unserem Erbsenbeigpiel 
und teilen wir dem Merkmal weiBe Blfite den 
Wert o, dem Merknal rosa Blfite I, purpurfarbige 
Blfite den Wert 2 zu. Der Bastard aus rosa • 
wei/3 ist pnrpur, erh~ilt die Wertzahl 2, ist also 
h6herwertig als jedes der beiden Eltern. Die 
Naehkommenschaft dieses Bastardes besteht 
nach der Tabelle I I  aus 9 Pflanzen, die X und Y, 
teils homo-, teils heterozygotiseh enthalten, ill 
ihrem Effekt also gleichm~il3ig die Leistung 2 
aufweisen. 3 Individuen besitzen X, aber keinY, 
wie das eine Elter, sie bleiben rosa und erhalten 
die Wertzahl I. 4 Pflanzen sind ohne X,  sie 
bilden keinen Farbstoff und sind mit o zu be- 
werten: Die Durchschnittsleistung je Pflanze in 
der/ ; , -Population stellt sich also auf (9 X 2 = I8) 
+ ( 3 •  + ( 4 X o  = o ) ;  I6 Individuen 
haben also eine Gesamtleistung yon 2I, das gibt 
einen Durchschnittswert yon 1,3125 gegen- 
fiber dem Wert 2 als durchschnittliche F1-Lei- 
stung. Das bedeutet also einen Leistungsabfall 
auf 65,o6 % des Fl-Wertes. Greifen wir auf das 
zweite Beispiel der weil3blfihenden Leinsippen zu- 
rfick,wo jeder der Farbstoffaktoren ffir sich allein 
wirknngslos bleibt, so haben alle XY-Genotypen 
den Weft I, alle fibrigen die Wertzahl o zu be- 
kommen. Das gibt also einen Wert yon 9 X I = 9 
ftir die Gesamtpopulation und einen Durch- 
schnittswert yon 9:16 = o,5625 gegeniiber dem 
Wert I des F1-Bastardes. Hier ist der Leistungs- 
abfall also noeh st~irker, wit erhalten nur noch 
56,25 % der F1-Leistung. Nun sind quantitative 
Eigenschaften, wie sie der Korn- und Stroh- 
ertrag einer Maispflanze offenbar darstellen, 
h/iufig nicht v611ig dominie relld, sondern die 
Bastarde nehmen eine Mittelstellung ein. Wir 
wollen also auch auf einen solchen Fall, in dem 
einer der beteiligten Faktoren heterozygotisch 
nur die halbe Leistung hervorbringt, unsere 
Betrachtung ausdehnen. Zu der schon erw/ihn- 
ten Leinbastardierung w~ihlen wir jetzt  eine 
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andere weiBe Sippe mit  flaehen Petalen und 
blauen Filamenten, Diese gibt mit  einem weig- 
krausen Lein hellblaue Bastarde, die wir in bezug 
auf den Anthozyangehalt  mit  der Zahl I be- 
werten wollen. In  der / ;2  haben wir gegeniiber 
dem ersten Beispiel den Unterschied, dab zwar 
auch alle XY-Typen  blau, alle anderen weiB sind, 
tiefblau sind abet  nur diejenigen, die in bezug 
auf Y homozygotisch sind, also IXXYY, 2XxYY, 
w~ihrend 2XXYy und XxYy heUblau s ine  Die 
dunkelblauen haben scheinbar den doppelten 
Anthozyangehalt ,  bekommen also den Wert  2. 
Der Gesamtwert  der Population wird also 
(3 X 2 = 6) q- (6 X �9 = 6) = 12, woraus sich ein 
Durchschnittswert von 12:16 = o,75 ergibt. Die 
F~-Leistung betr~igt also in diesem Falle 75 % des 
F1-Wertes. Auch bei einer Spaltung nach dem 
dihybriden Grundschema 9 : 3 : 3 : I k6nnen wir 
eine Fi-Leistungssteigerung und einen Abfall 
der F,~ beobaehten, Als Beispiel f/ir diesen Fall 
diene die Kreuzung zweier mittelhoher t~rbsen- 
sippen, deren eine wenige aber lange Internodien, 
deren andere aber viele und kurze besitzt (halb- 
hohe und Halbzwerge). In bezug auf die Stroh- 
produktion wollen wir j edem Elter die Wertzahl I 
geben i. Der F1-Bastard weist viele und lange 
Internodien auf und kann also doppelt so hoch 
sein. Er  erh~ilt den Wert  2. In  derF~-Generation 
sind 9 Individuen yore Fi-Typus,  3 vom P1, 
3 vom P~-Typus und einer repr~isentiert einen 
ganz auffallend kleinen Typ, den wir als un- 
brauchbar  ansehen und darum mit  o bewerten 
wollen. Die Gesamtleistung der F~ wird dann 
(9x2=1s)  + (311=3)  + (3x =3) + 
(1 X o = o) ~- 24. Auf die Einzelpflanze um- 
gereehnet gibt das einen Durchsehnittswert yon 
24:16 = 1,5 gegeniiber einer 2-wertigen /71. 
Prozentisch ausgedriickt hat  also die F~ eine 
Durehsehnittsleistung pro Pflanze von 75 % des 
unmittelbaren Bastardierungsproduktes. - -  Bei 
intermedi~irer Wirkung des einen Faktors  s~inke 
die F~-Leistung, wie aber im einzelnen nicht 
weiter ausgefiihrt werden soll, auf etwa 83% 
der F1 ~. 

Der weitere Leistungsabfall in den Folge- 
generationen l~gt sich an Hand  der (Sbersicht 2 
ebenfalls leieht bestimmen, wir wollen uns hier 
darauf beschr~nken, die fiir die einzelnen F/ille 
berechneten Werte in Form einer Tabelle 
wiederzugeben. 

i Unbeaehtet bleibt bei diesem Vorgehen aller- 
dings die Tatsache, dab die kurzen Internodien 
dicker sind, so dab die Gewichte sich in Wirklich- 
keit durchaus nicht genau wie die L~ingen verhalten. 

Wfirden beide leaktoren heterozygotisch ein 
intermediires Verhalten zeigen, so wiirde keine 
Leistungssteigerung in F ,  und kein AbfalI in F= 
eintreten. 

Tabel le l l I .  Die  L e i s t u n g  a u f e i n a n d e r ~  
f o l g e n d e r  S p a l t u n t ~ s g e n e r a t i o n e n  bei  

S e l b s b e s t ~ u b u n g  

Gene- ~ | ~ ,. I '~ e . ~  

ration ~ ~ ~ / ~  ~ 
~.s~ ~ ~ 

p A 50,0 
P B 5 0 , 0  
~? I iOO,O 

F 2 75,0 
F 3 62,3 
F 4 56,4 . 
F 5 53,1 
F 6 I 51,5 

Geringstm6g- ] 
licher Wert  [ 

d. Population ] 
nach Erreich- ] 
ung v6111ger ] 
Homozygotie | 5 0 , 0  

% 
75,0 
75,o 

IOO 

83,4 
75,0 
70,8 
68,8 
67,7 

1 

66,7 

% der/;i-Leistung). 

o 

~=.~.- ~ .  /~  ~ . ~  .- 

~ 1 ~ 

.N ~ .. 

~a~ .. 

~ ~-~• 

% % % 
5 0 , 0  - -  _ _  

I0o IOO I00 

65,I 56,3 75 
5o,8 39,1 62,5 
44,8 31,6 56,3 
4o,6 28,2 53.1 
39,1 26,6 50,5 

37,5 25,o 5o, ~ 

Die Zusammenstellung der errechneten Zahlen 
ist nun im Hinblick auf das Heterosisproblem 
in mehr als einer Hinsicht interessant. Obwohl 
die aufgeffihrten Beispiele durchaus typische 
Mendelspaltungen darstellen, bilden sie eine 
vollkommene Parallele zu den scheinbaren 
Besonderheiten der Heterosis. Wie bei dieser 
haben wir die auBerordentliche Leistungs- 
steigerung derFi-Bastarde gegeniiber den Eltern, 
den deutlichen Abfall der F2-Generation als 
Ganzes, dessen Grad und dessen weiterer Verlauf 
je nach der besonderen faktoriellen Eigent/imlich- 
keiten verschieden ist und zuletzt ein Minimum, 
das welter nicht untersehritten werden kann. 
Die Tabelle zeigt auch, dab dieses Inzucht- 
minimum unter gewissen Bedingungen sogar 
unter den Werten der EIterngenerationen liegen 
kann (Beispiel der Tabelle II) .  I m  Prinzip zeigen 
unsere fingierten Beispiele also vollkommene 
Kongruenz mit  den charakteristischen Heterosis- 
f~illen, yon denen ein besonders instruktiver auf 
S. 359 mitgeteilt wurde. Durch Wahl einer ent- 
sprechenden Anzahl Faktoren und die Annahme 
einer verschiedenartigen AbMngigkeit  der Fak-  
toren voneinander hinsichtlich ihrer Leistungen, 
lieBe sich auch sieher jeder der bisher als Hete-  
rosis gedeuteten F~ille mit  dem Schema eines 
typischen einfachen oder komplizierteren Men- 
delfalles auch in den letzten Einzelheiten in 
Obereinstimmung bringen. Mit einer einfaeh 
additiven Wirkung der Faktoren werden wir 
allerdings kaum einmal rechnen diirfen, in den 
meisten Ffillen wird bei quant i ta t iv  wirkenden 
Faktoren ein multiplikativer Effekt vorliegen 
und dieser diirfte wohl selten den Wef t  2 er- 
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reichen. (Ffir Modifikationsfaktoren der Ahren- 
l~inge der Gerste land TAKEZAI~I [I927~ einen 
multiplizierenden Effekt yon 0,965 bzw. 1,43o 
bzw. 1,465.) 

Auch der Ausgangswert Null, mit dem wir in 
unseren ]3eispielen operierten, wird natfirlich 
praktisch in Ffillen, wo es sich um Ertragsstei- 
gerungen handelt, nie vorkommen. Aber wenn 
auch die Annahme einer additiven Leistungs- 
steigerung in dem angenommenen hohen Ausmal3 
und ein g~inzlicher Leistungsausfall eines oder 
beider Eltern ffir die F~ille, die bisher iibereinstim- 
mend als Heterosiswirkung gedeutet sind, nicht 
zutrifft, so hat das keineswegs ftir die Erkl~irung 
der Ph/inomene eine Bedeutung. Wichtiger aber 
ist das Nichtzutreffen einer anderen, stillschwei- 
Bend gemachten Voraussetzung: Unsere Berech- 
nung des Leistungswertes der aufeinander fol- 
genden Spaltungsgenerationen baut sich auf der 
S. 361 wiedergegebenen Verschiebung in den 
Genotypenverhfiltnissen auf, die die Fe bei 
Selbstbefruchtung erf~ihrt, wenn alle Genotypen 
die gleichgrol3e Nachkommenschaft bringen, 
d. h. wenn ihre R@roduktionskra/t die gleiche ist. 
Das ist aber sicher in den Maisversuchen nicht 
der Fall. An sich ist es ja m6glich, dab eine 
Ertragsminderung ohne eine Verminderung der 
Samen- bzw. Frfichtezahl erfolgt, wenn n~imlich 
die Ertragsverminderung auf einer Abnahme 
des Einzelkorngewichts bei unvedinderter Korn- 
zahl beruht. In den Heterosisversuchen beim 
Mais werden aber in den Inzuchtlinien nicht nur 
leichtere, sondern auch weniger K6rner produ- 
ziert. Bei sich selbst fiberlassenen Spaltungs- 
populationen miil3ten daher die geringwertigen 
Genotypen allm~ihlich verschwinden, die durch- 
schnittliche Leistung, event, nach einer anfiing- 
lichen Depression in der F2, wieder ansteigen. 
Es wfirden sich also durch einfache Selektion aus 
einer spfiteren Spaltungsgeneration Typen yon 
der F1-Leistung herauszfichten lassen. In der 
Tat wfirde diese Inkongruenz zwischen den yon 
uns konstruierten F~llen und der von EAST- 
HAYES-JONES-SHuLL beschriebenen Heterosis 
des Mais eine Erkl/irung auf dem bisher ver- 
suchten Wege unm6glich machen, wenn nicht 
die Befruchtungsbedingungen beim Mais wieder 
besondere Verhfiltnisse schafften. Mfinnliche und 
weibliche BliitenstSnde stehen bei dieser mon6- 
eischen Pflanze voneinander entfernt, die Rispen 
stehen an der Halmspitze, die Kolben stehen 
tiefer zwischen den B1//ttern. Eine Selbst- 
best/iubung kann also nur kfinstlich bei geschtitzt 
abblfihenden Pflanzen erfolgen und das zieht 
dem Experimentieren yon vornherein sehr enge 
Grenzen, so dab in den exakten Versuchen eine 
Naturalselektion, wie sie in sich selbst fiber- 

lassenen Populationen von Selbstbefruchtern 
eintreten wfirde, hier gar nicht oder in sehr 
geringem Mal3e zur Wirkung kommt. Der 
Ziichter w/ihlt aufs Geratewohl zur Blfitezeit 
ffir die Fortsetzung des Versuches seine Pflanzen 
in einer Anzahl, die durch die voraussichtlichen 
Raum- und Arbeitsm6glichkeiten des nfichsten 
Jahres bestimmt wird und die unter den durch 
die Fortpflanzungsbiologie bedingten Schwierig- 
keiten keinesfalls grol3, meistens sehr gering sein 
wird. Haben wir nun aber, wie das ffir eine yon 
so mannigfachen Einzelcharakteren bestimmte 
Eigenschaft, wie die Ertragsh6he einer Pflanze, 
in der Regel der Fall ist, mit zahlreichen Erb- 
anlagen zu rechnen, so bieten sieh der Selektion 
des Ziichters in der F~ einerseits sehr geringe 
Chancen, das Beste zu finden, andererseits aber 
wird durch die kfinstliche Selektion, die alle einmal 
gew~ihlten Typen gleichm~itlig welter fiihrt, der 
natfirlichen Ausmerzung der leistungsschwachen 
Genotypen entgegengearbeitet. Bei normaler- 
weise selbstbest/iubenden Pflanzen hat die 
Ziichtung aus den vorliegenden Schwierigkeiten, 
die wirklich besten Typen zu finden, die Kon- 
sequenz gezogen, in den ersten Spaltungsgene- 
rationen auf die Auslese zu verzichten und erst 
nach mehrj fihriger Wirkung der Naturalselektion 
zur Isolierung yon einzelnen Linien zu schreiten 
(Ramschverfahren). H/itten wir beim Mais z. B. 
IO Ertragsfaktoren, so w~iren in F~ yon 4 l~ Indi- 
viduen 3 l~ Genotypen zu erwarten, die die F 1- 
Leistung wieder hervorbringen wiirden, das 
w~iren 59o49 auf 1048576 = 5,63%. Wie 
selten wird also bei einer Auswahl von vielleicht 
Io oder 20 oder 30 Pflanzen solch ein gfinstiger 
Typ erhalten ! Wenn aber einmal die gfinstigsten 
Genotypen der Auswahl entgangen sind, so kann 
keine der nachfolgenden Inzuchtgenerationen 
die Leistung der Ausgangsgeneration wieder 
erreichen. Wir k6nnen also, obwohl die Pa- 
rallele zwischen dem charakteristischen Hete- 
rosis-Mais und unseren Beispielen einfacher 
kumulativer Faktorenwirkung hinsichtlich ihrer 
Voraussetzungen durchaus nicht vollkommen ist, 
doch nicht umhin, die Wahrscheinlichkeit zuzu- 
geben, dab die behandelten Heterosisf~ille nichts 
anderes sind als mehr oder weniger komplizierte 
Ergebnisse kumulativer Faktorenwirkung. Dar- 
aus ergibt sich aber eine fiir den Ziichter wichtige 
Konsequenz: Die Leistung der F1-Generation 
mul3 sich bei geeigneten zfichterischen Ma6- 
nahmen fixieren lassen! Ja, da die Dominanz 
bei quantitativen Merkmalen sehr hfiufig keine 
vollkommene zu sein pflegt, so besteht die Aus- 
sicht, dab die bei der Konstanzziichtung auf- 
.tretenden Genotypen, die in alien oder vielen 
Ertragsfaktoren homozygotisch sind, die F 1- 
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Bastardpflanzen in ihrer Leistung sogar noch 
iibertreffen. Tats~ichlich hat man sich in Amerika 
selbst auch diese Folgerungen schon zu eigen 
gemacht und versucht neuerdings die Homozy- 
gotie in einer mSglichst groBeu Faktorenzahl 
durch Riickkreuzung des F1-Bastardes mit den 
Eltern und nachfolgender Auslese, der wieder 
die Kreuzung der besten Pflanzen aus den 
paratMen Versuchsreihen folgt, zu erreichen. 
Dutch die wiederholte Riickkreuzung des F 1- 
Bastardes mit dem einen Elter PA wird die 
Homozygotie in den Ertragsfaktoren dieses 
Elters erreicht. Die zwisehengeschaltete Aus- 
lesegeneration verhindert, dab die von dem an- 
deren Elter iibernommenen dominierenden Fak~ 
toren dabei verlorengehen. In der parallelen 
Reihe wird der Bastard mit dem Elter PB ge- 
krenzt und durch Auslese Pflanzen, die zugleich 
PA-Faktoren besitzen, gewonnen. Eine Kreu- 
zung derartiger Pflanzen untereinander l~Ll3t 
dann schon Individuen hervorgehen, die sowohl 
die dominierenden Ertragsfaktoren von PA wie 
auch von PB z.T. sehon homozygotisch be- 
sitzen. Man darf auf den Ausgang dieser Ver~ 
suche im Hinbliek auf die endgtiltige LOsung des 
Heterosisproblems beim Mais sehr gespannt 
sein (RICHEY 1927). 

Einstweilen miissen wir n~imlich noch eine 
zweite MSglichkeit, die Heterosisph~inomene auf 
mendelistischer Grundlage zu deuten, in Be- 
tracht ziehen, n/imlich die von EAST (1912) ge- 
gebene Erkliirung, dab die gesteigerte Leistungs- 
ffihigkeit des Bastardes eine unmittelbare Folge 
der Heterozygotie selbst ist. Die Verschieden- 
artigkeit der korrespondierenden Gene als solche 
soll stimulierend auf die Lebensvorg~inge jeder 
Zelle wirken und speziell die Teilungsrate der 
Zellen erh6hen. In gewisser Hinsicht erkl~iren 
sich so die charakteristischen Merkmale der 
Heterosis, Leistungssteigerung in der F~- und 
der sp~itere Leistungsabfall noch einfacher, an- 
dererseits bleibt aber auch die gleiche Schwierig- 
keit, die wir bei der Erkl/trung durch kumulie- 
rende Leistungsfaktoren haben, bestehen. Hier 
wie dort muB n~tmlich das Luxurieren der/v 1 von 
der F~ ab herausspalten, bei der Erkl~rung durch 
dominierende, die Leistung steigernde Faktoren 

im VerNiltnis 3-~ bei Wirkung vollst~indiger 
z~n , 

Heterozygotie im Verh~iltnis ~ in F2, w o n  die 

Zahl der Faktoren bedeutet. Beim Vorliegen 
von 2 Faktoren sind in der zweiten Generation 
9]16 in beiden Faktoren dominierend : homo- und 
heterozygotisch und in 4/16 beiden Faktoren 
heterozygotisch, yon der Konstitution A a B b .  
Fiir jede beliebige Zahl yon Faktoren und jede 

Spaltungsgeneration finden wir die Zahl der in 
n, n - - I ,  n - - 2  bis n - - n  Faktoren heterozygotische~ 
Pflanzen, indem wir den Ausdruck EI -~- (2 r -  I)~ n 
entwickeln, wobei n die Zahl der beteiligten 
Faktoren, r die Zahl der spaltenden Generationen 
bedeutet. (Fiir F2, die ja die erste Spaltungs- 
generation ist, wird also r = I l) Die Binomial- 
koeffizienten geben dann die H~ufigkeit der in 
n bis o Faktoren heterozygotisehen Individuen 
wieder. Berechnen wir auf Grund der so ermit- 
telten Heterozygotenverteilung und unter der 
Annahme, dab Homozygotie in den Faktoren A 
wie auch B den Leistungswert I, Heterozygotie 
in jedem einzelnen Faktor den Wert 2, in beiden 
Faktoren den Wert 4 bedinge, so erhielten wir 
bei einer bifaktoriellen Kreuzung AAbb  • a a B B  
folgende Zahlenreihe fiir die durchschnittliche 
Leistung der _h" 1- bis F6-Generation: 

G G F~ t:4 F5 F6 
Ioo,o 56,3 39,I 31 ,6  28,2 26,6 

Der Verlauf des Leistungsabfalles ist also im 
wesentlichen derselbe wie unter der vorher er- 
5rterten Voraussetzung, dab die Heterosis- 
wirkung identisch mit der Wirkung kumulie- 
render Faktoren ist. Zu einer Entscheidung 
zwischen diesen beiden Arbeitshypothesen 
k6nnen wit daher den in einem bestimmten 
Experiment festgestellten Leistungsabfall nicht 
heranziehen, solange die Zahl der beteiligten 
Ertragsfaktoren und ihr Wirkungsgrad nicht 
ermittelt sin& Eine derartige Ermittlung setzt 
aber voraus, dab die Spaltung dieser Faktoren 
erkennbar ist und dann wird man eben diesen 
Fall als ein auBerhalb des Heterosisproblems 
stehendes Beispiel ansprechen. Ein Punkt 
scheint mir allerdings mehr fiir die Erkliirung 
der Heterosis durch dominierende Leistungs- 
faktoren zu sprechen: Es gelingt durchaus nicht 
immer, durch Kreuzung beliebiger verschiedener 
Sippen eine wesentliche Leistungszunahme der 
F1 zu erreichen. Umgekehrt zeigen sich z. B. 
hiiufig Pflanzen, die in erkennbaren Merk- 
malen heterozygotisch sind, durchaus nicht 
immer leistungsf~ihiger als Homozygoten. 
Wenn aber die Heterozygotie als solche stimu- 
lierend auf die Leistungen des Organismus wirkt, 
so ist es nicht recht verst~indlich, dab nur die 
Heterozygotie ganz bestimmter Faktoren, wie 
man ja annehmen m/igte, anregend auf die Ent- 
wicklung sein sollte. 

Diese Sehwierigkeit diirfte ftir JONES mit be- 
stimmend gewesen sein, die Hypothese von tier 
Heterozygotie als Ursache der Heterosisph~ino- 
mene wesentlich abzu~indern. JoNEs nimmt 
iiberhaupt keine aktive stimulierende Wirkung 
der Heterozygotie an, sondern fiihrt die Bastard- 
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wtichsigkeit und Leistung auf die Aufhebung 
einer Entwicklungshemmung, die in den Aus- 
gangssippen von recessiven Faktoren hervor- 
gerufen wurde, durch das Hinzutreten der be- 
treffenden dominanten Gene zuriick. Die Zu- 
nahme der Bastardleistung kann also nur beob- 
achtet werden, wenn jedes Elter im Besitz 
schgdigender recessiver Faktoren und zugleich 
dominierender ,,Balancefaktoren" ist, die die 
recessive Hemmungswirkung im anderen Elter 
aufzuheben verm6gen. Individuen der Spal- 
tungsgenerationen, die bei freier Faktoren- 
kombination die dominierenden Ausgleichs- 
faktoren homozygotisch erhalten, k6nnten unter 
Umstgnden noch wtichsiger sein als die Hetero- 
zygoten und miiBten, falls sie hfiufig genng auf- 
treten, im Selektionsversuch gefunden werden. 
Da aber bei dem scheinbaren Ausbleiben der 
Spaltung der Leistungsmerkmale in typischen 
Heterosisf~illen auf ein relativ seltenes Auftreten 
der ausbalancierten oder gar der dominierend 
hemmungsfreien Genotypen geschlossen werden 
muB, so verknfipft JONES seine Hypothese mit 
der Annahme yon Koppelungen der Faktoren 
untereinander. 1 Wenn aber die Leistungsfaktoren 
A mit b, C mit d, E m i t  f bzw. a mit B, c mit D, 
e m i t  F fest gekoppelt sind, so k6nnen die vor- 
teilhaften Kombinationen A B, CD, EF  nicht 
oder nur sehr selten entstehen. Fehlt der Aus- 
tausch der Faktoren g~inzlich, so ist die giinstigste 
Kombination diejenige, die sogleich in der F 1 
auftritt ,  n~imlich der Genotyp A a Bb Cc DdEeF/,  
in alien anderen F~illen erhalten die Genotypen 
homozygotische, recessive Schwiichungsfaktoren, 
die die Lebensf~higkeit des Individuums, im 
weitesten Sinne also seine Leistung, herab- 
setzen. Die Kombinationsm6glichkeiten der 
6 Faktorenpaare untereinander lassen sich iiber- 
sichtlicher machen, wenn man jede Koppelungs- 
gruppe, die ja aus zwei Faktoren besteht, nur 
durch einen Buchstaben bezeichnet, also A b 
sei gleich A',  cD = c', E / =  E'  usw. Die Aus- 
gangspflanzen mSgen yon der Konstitution 
A ' A ' C ' C ' E ' E '  bezw. a'a'c'c'e'e' gewesen sein. 
Der Bastard erhielt dann also die Erbformel 
A'a'C'c'E'e' und miil3te in d e r / 7  wie bei einer 
gew6hnlichen trihybriden Spaltung acht ver- 
schiedene Keimzellen geben: 

A '  C' E ' - - A '  C' e ' - - A '  c' E ' - -  a '  B '  E '  
a' c' e ' - - a '  c ' E ' - - c t '  C' e ' - - A '  c' e' 

Von diesen kann nur die Verschmelzung der 
oberhalb des Striches eingetragenen Faktoren- 
kombinationen mit der jeweils unteren - -  und 
umgekehrt - -  die gtinstige F1-Konstellation 

1 Vgl. GOLDSCHMIDT: E i n f i i h r u n g  in die Ver-  
erbungswissenschaft, 4. Aufl., S. 329. 

wieder ergeben. Eine Vereinigung in anderer 
Weise, z. B. eine Kopulation A'C'E'  X A'c'e' 
A'A'C'c'E'e' g~ibe einen unvorteilhaften Geno- 
typ, d a j a  in der hier homozygotischen Koppe- 
lungsgruppe A ' A '  neben den Faktoren AA auch 
die recessiven Schw~ichungsfaktoren bb homo- 
zygotisch vorhanden sind. Am sch~idlichsten 
miissen Kopulationen yon Keimzellen gleicher 
Art sich auswirken, z. B: A'C'e' X A'C'e', diese 
enthalten neben den unscMdlichen eventl, auch 
leistungssteigernden Fakt0ren AA,  CC und F F  
die Schw~ichefaktoren bb, dd und ee. Nun strebt 
aber die Kreuznngspopulation bei Inzucht dem 
Zustande v611iger Homozygotie zu und bedingt 
also auch unter diesen Voraussetzungen yon 
Generation zu Generation einen Leistnngsabfall 
bis zu einem Minimum. 

In den wesentlichen Punkten fiihrt die Hypo= 
these yon JONES also zu den gleichen Folge- 
rungen wie die alte Annahme yon dem stimu- 
lierenden Effekt der Heterozygotie. Beide Hy- 
pothesen verlangen ein Herausspalten des Luxu- 
rierens, das beim Vorliegen zahlreicher Faktoren 
oder zahlreicher Koppelungsgruppen aber so 
selten eintritt, dab es praktisch kaum zur Be- 
obachtung kommen kann. W~ihrend aber die 
Annahme yon EAST und HAYES, die die Hetero- 
zygotie als Stimulans fiir lebenswiehtige Vor- 
g~inge ansieht, die Gewinnung yon konstant 
luxurierenden Genotypen ausschliel3t, 1/iBt d e r  
mit Koppelungsgruppen arbeitende Erkl/irungs- 
versuch yon JONES diese M6glichkeit durchaus 
zu. Es k6nnen ja aus der Koppelnngsgruppe A b 
und aB durch einen Faktorenaustausch A B  und 
ab Keimzellen und somit auch konstant leistungs- 
f~ihige A A  BB-Genotypen hervorgehen. Noch 
eine andere, nicht selten in Inzuchtgenerationen 
zu beobaehtende Erscheinung vermag die so 
erweiterte Hypothese zu erkl~iren. Es treten 
ngmlich in den bereits geschw~ichten Inzucht- 
generationen mitnnter pl6tzlieh Individuen auf, 
die sich durch eine auffallend bessere Leistung, 
die in den Folgegenerationen erhalten bleibt, 
auszeichnen. Diese F/ille k6nnten unter der 
Annahme gekoppelter Schw/ichungsfaktoren als 
Verschmelzungsprodukte von Keimzellen, bei 
denen ein Faktorenaustausch erfolgte, gedeutet 
werden. Solange beispielsweise in der Spaltungs- 
generation noch Heterozygoten etwa vom Geno- 
typ A'A'C'c'E'e'  auftreten, kSnnen bei der 
Keimzellbildung in den Koppelungsgruppen C' 
und E'  aus den Faktorenverbindungen Cd + cd 
sowie E[ -t- eF die Verbindungen CD + cd bzw. 
E F  @ e/hervorgehen. Diese kSnnten dann auch 
zur Bildung yon AA bbCCDDEEFF-Genotypen, 
d. h. also zu wieder hochwertigeren, konstantert 
Nachkommen ffihren. Wenn es also wirklich 
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gelingt, aus einer Heterosiskreuzung konstant 
luxurierende Stfimme zu zfichten, so steht dieses 
Ergebnis nicht mehr im Widerspruch zu der 
Hypothese, dab primer die Heterozygotie in 
gewissen, recessiv mehr oder weniger letal wir- 
kenden Faktoren die Ursache der Leistungs- 
erhfhnng gegenfiber den Eltern gewesen ist. 
Die Entscheidung aber, ob wirklich die Hetero- 
zygotie und nicht die einfache Anh~ufung von 
Leistungsfaktoren die Ursache der Heterosis- 
erscheinungen ist, wird durch die komplizierte 
Verknfipfung yon der leistungsffrdernden Wir- 
.kung homozygotisch dominierender und der 
schw~ichenden Wirkung homozygotisch recessi- 
ver Faktoren bedeutend erschwert. F fir die 
praktischen Konsequenzen, die die Zfichtung aus 
den Heterosisph'~inomen ziehen kann, ist aber 
der Ausfall dieser Entscheidung auch nicht yon 
grunds~itzlicher Bedeutung, da zuletzt ja beide 
mfglichen Ursachen die gleichen praktisch 
wichtigen Folgen: konstant gewordene Bastard- 
teistung evtl. fiber die F1-Leistung hinaus, nach 
sich ziehen k6nnen. Die Komplikation, zu der 
JoNEs mit der Annahme balancierter Letal- 
Iaktoren greift, ist an sich durchaus nicht so 
fernliegend, da derartige Ffille in der botanischen 
wie zoologischen G.enetik in grfl3erer Zahl tat- 
s/ichlich nachgewiesen sind. Es sei z. B. nur auf 
die mannigfachen recessiv letalen Chlorophyll- 
faktoren hingewiesen, die bald die behafteten 
Genotypen als Keimlinge (BAuR 1907), unter 
Umst~inden sogar schon als Embryonen (COR- 
~ENS 1918 ) zum Absterben bringen und deren 
Heterozygoten durchaus lebensf~ihig, wenn auch 
nicht so kr~iftig, wie die homozygotisch domi- 
nierenden Genotypen sind. Eine ganz besondere 
Art solcher ausbalancierten Hemmungsfaktoren 
haben wit bei den morphologisch zwittrigen, 
physiologisch aber eingeschlechtigen Pflanzen, 
den selbststerilen Arten vor uns. Wir wissen 
yon der obiigaten Selbststerilit~t seit den Ver- 
suchen yon COm~ENS (1911) am Wiesenschaum- 
kraut, dab die Hemmungsstoffe, die die Be- 
fruchtung der Eizelle durch eigenen Pollen ver- 
hindern, faktoriell bedingt sind. Aus zwei mit- 
einander gekreuzten Individuen gehen n~imlich 
Nachkommen hervor, die nicht nur gegen 
eigenen Pollen, sondern auch gegen den be- 
stimmter Genotypen, eben j ener, die faktoriell 
mit den zu kreuzenden fibereinstimmen, steril 
sind. Diese Sterilit~it zwischen gleichen Geno- 
typen war aber keineswegs eine absolute, son- 
dern bei kfinstlicher Best~ubung wurde gele- 
gentlich doch Ansatz erzielt, und zwar bei einer 
gewissen genotypischen Konstitution h/iufiger 
als bei anderen. Bei einem in dieser Beziehung 
gfinstigerem Objekt, einem selbststerilen Tabak: 

Nicotian alata bzw. alata • Langsdor]/ii ge- 
lang es, die ~uBeren Bedingungen, unter denen 
die Befruchtung von Individuen desselben Ge- 
notyps mfglich wird, experimentell einigermagen 
in die Hand zu bekommen (EAST und MANGELS- 
I)ORF 1926 ). Nun zeigte sich, dab die so erhal- 
tenen Nachkommen, die in einem der Sterilit~its- 
faktoren homozygotisch sind, keine normale 
Wfichsigkeit aufwiesen. Die Faktoren also, die 
normalerweise die Befruchtung verhindern, 
wirken nach einer erzwnngenen Befruchtung 
homozygotisch auch als Hemmungsfaktoren auf 
die vegetativen Funktionen. Die grfBere 
Wfichsigkeit der durch Fremdbest~iubung erhal- 
tenen Nachkommen, also der Bastarde, gegen- 
fiber den aus erzwungener Selbstbefruchtung 
erhaltenen Homozygoten ist in solchen F~illen 
also tats~ichlich auf Heterozygotie in einem (oder 
mehreren) Schw~ichungsfaktor (Letalfaktoren 
im weiteren Sinne) zurfickzuffihren und kann 
daher als instruktives Beispiel f fir die Braueh- 
barkeit der Hypothese yon JoI~Es zur Erkl~irung 
der Heterosis dienen. 

Hinf~llig wird aber der zweifellos sehr beste- 
chende ErkHirungsversuch yon JoNEs ebenso 
wie die Deutung der Heterosis Ms Effekt kumu- 
lativer Leistungsfaktoren, wenn es nicht gelingen 
sollte, durch Selektion die Bastardwfiehsigkeit 
oder wenigstens eine im Vergleich mit der ge- 
samten Spaltungspopulation fiberdurchschnitt- 
liche Leistung durch eine ganze Reihe yon Ge- 
nerationen beizubehalten. Die groBe Seltenheit 
vfllig heterozygoter Genotypen, die bei einer 

I 
grfgeren Faktorenzahl zu erwarten ist, Snn gegen- 

fiber 3 bei AbNingigkeit des Luxurierens yon 
4 n 

kumulierenden Faktoren, kann die Selektion 
erschweren, aber nieht unwirksam machen. Eine 
einfache Massenauslese der besten F2-Pflanzen 
miiBte bereits zu einer Nachkommenschaft 
ffihren, deren Durchschnitt fiber dem der F 2 
liegt. (Wird die F~ sich selbst fiberlassen, so 
werden die Keimzellen in dem gleichen Zahlen- 
verh~iltnis und von derselben Art gebildet, wie 
in der F 1. Die aus der frei abbliihenden F~ her- 
vorgehende F a mug also auch die F2-Leistung 
unver~indert beibehalten.) Exakte Versuche in 
dieser Hinsicht fehlen meines Wissens bisher 
noch, doeh scheint das Ergebnis einer Massen- 
auslese, yon der Jol~Es und MAI~GE~SDOI~I~ (1926) 
berichten, Itir einen gewissen Erfolg der Selek- 
tion zu sprechen. Bei einem Doppelbastardmais, 
der aus der nochmaligen Kreuzung zweier 
Bastarde erhalten wird, wurde die in diesem 
Falle nicht einheitliche, sondern aus verschie- 
denen Genotypen bestehende Bastardgeneration 
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auf gut ausgebildete, kornreiche KoIben selek- 
tioniert. Das aus diesen erwachsene Typenge- 
menge bestand aus gut entwickelten kr~iftigen 
Pflanzen, die eine volle Ernte  versprachen. Die 
Ernte  gab aber einen Teil Pflanzen, die nur 
schlecht entwickelte Kolben besagen, so dab das 
Gesamtresultat  gegentiber dem Dnrchschnitt  
der Ausgangsgeneration doch um etwa 23% 
gedrtickt war. Aus der ]3emerkung, dab diese 
Ertragsverminderung a u f  das Versagen nur 
eines Teiles der Pflanzen zuriickzuftihren ist, 
daft  aber doch wohl auf eine Spaltung in bessere 
und schlechtere Genotype'n geschlossen werden 
und damit w~ire die M6glichkeit einer erfolg- 
reichen Selektion gegeben. 

Ftir die praktische Pflanzenziichtung ist die 
theoretische Seite des Heterosisproblems insofern 
yon Bedeutnng, als die ziichterische Verwertung 
der durch Bastardierung erreichbaren Leistungs- 
steigerung auf anderem Wege vor sich gehen 
mug, wenn das Luxurieren eine Folge der Hete-  
rozygotie ist oder wenn es auf der besonders 
gtinstigen Kombinat ion yon spezifischen 
Leistungsfaktoren beruht. Haben wir die Hete- 
rozygotie gewisser Faktoren - -  sei es dutch einen 
positiven stimulierenden Effekt oder dutch das 
Ausbalancieren recessiver Letalfaktoren - -  als 
Ursache einer Heterosiserscheinung anzusehen, 
so besteht das Zuchtziel nur darin, diese Hetero- 
zygotie zu erhalten. Das geschieht nattirlich in 
der vollkommensten Weise, wenn das zum 
Verkauf best immte Saatgut Jahr  fiir Jahr  neu 
aus den Kreuzungen best immter  Sippen ge- 
wonnen wird. Verh~iltnism/iBig einfach kann der 
Ztichter dieser idealen Forderung bei solclaen 
Pflanzen nachkommen, die v611ig getrennt ge- 
sehlechtig sind oder bei denen ~ und 9 Bliiten 
auf verschiedenen Regionen der Pflanze verteilt 
sind. Am leichtesten ist unter den Knlturpflan- 
zen der letzten Kategorie die Arbeit beim Mais. 
Hier hat  man nur n6tig, die beiden Inzucht- 
st~imme nebeneinander zu pflanzen und den 
Stamm I zu entspitzen, bevor die o* Rispe zu 
bliihen beginnt. Den anderen Stamm tiberl/iBt 
man sich selbst nnd dieser liefert den Pollen 
sowohl fiir die eigenen Kolben, wie f/Jr die Kolben 
des anderen, dessen K6rner also s~imtlich F 1- 
Bastarde geben. Anf einem anderen Felde 
kastriert man in dieser einfachen Weise Stature 2 
und gewinnt Inzuchtsaatgut  yon Stature I nnd 
F1-Bastarde yon Stature 2. Aber auch dieses so 
einfache Kreuzungsverfahren bringt in der 
Praxis mancherlei Schwierigkeiten mit  s ick 
Einmal sind die Inzuchtsippen an sich sehr er- 
tragsarm, so dab schon dadurch die Erntemenge 
von Bastardkorn sehr gering werden mug und 
zweitens k6nnen kleine Verschiebungen in der 

Bliihreife der beiden Inzuchtst~mme zu einer 
weiteren Ernteverminderung ftihren. Da ein 
Vermehrungsanbau vor dem Verkauf nicht in 
Frage kommt,  griff die amerikanische Pflanzen- 
ztichtung zu verschiedenen Behelfen. Der erste 
Ausweg war die Methode der doppelten Kreu- 
zung, zu der vier Inzuchtst~imme, die alle nach 
Kreuzung untereinander die Heterosisleistung 
geben, notwendig sind. Aus den Inzuchtlinien 
A und B sowie C und D wird dann F1-Korn in 
der beschriebenen Weise gewonnen. Dieses 
Korn gelangt nun aber nicht zum Verkauf, son- 
dern wird nochmals angebaut in der Weise, dab 
der F1-Bastard A • B neben dem kastrierten 
C X D abbltiht. Von diesen Pflanzen werden 
die h6chstm6glichen Ernten an K6rnern, die als 
Doppelbastarde bezeichnet werden k6nnen, er- 
zielt. Dieses Produkt  kommt  zum Verkauf 
und steht den direkten Bastardierungsnach- 
kommen an Leistnng nicht nach. Der gute Er- 
trag an verkaufsf~ihigem Bastardkorn mug abet 
immerhin durch einen Mehraufwand a n  Arbeit 
und gewisse Nachteile der Zuchtsorte erkauft  
werden. Die vier tnzuchtlinien und ihre Bastarde 
mtissen ja an vier verschiedenen Stellen isoliert 
angebaut werden und an einer ftinften die 
Bastarde mit  den Bastarden gekreuzt werden. 
Das Produkt  der doppelten Kreuzung hat ferner 
an Homogenit~t gegentiber den Bastarden aus 
reinen Linien erheblich verloren und zeigt 
Unterschiede in der Pflanzenh6he, der Reife, 
Kolbengr6Be und Form usw. Die Menge des 
Saatgutes bleibt trotz einer guten Ernte relativ 
beschr/inkt, zumal die K6rner von den nicht 
kastrierten Bastardpflanzen nicht als Saatgut 
verwertet  ,werden k6nnen, da  sie ja, aus ge- 
selbsteten F1-Pflanzen hervorgegangen, eine 
Leistungsdepression zeigen wfirden. Eine Ar- 
beitsvereinfachung bezweckt ein drittes Ver- 
fahren, bei dem die F1-K6rner aus den Kreu- 
zungen A X B und C • D und E X F  usw. 
einfach in Mischung angebaut werden. Wir 
erhalten also auf dem Felde ein Gemenge yon 
F~-Populationen, die auch bei  freiem Abbltihen 
in der Hauptsache Doppelbastardk6rner er- 
geben. Die Einheitlichkeit der zum Verkauf 
kommenden Zuchtware Ieidet aber bei dieser 
Methode noch mehr. 

Bei anderen Pflanzen sind die ftir die wirk- 
liche Heterozygotieziichtung zu fiberwindenden 
Schwierigkeiten noch gr6Ber, ausgenommen 
bei getrennt geschleehtigen oder ganz selbst- 
sterilen Pflanzen. Bei diesen ist aber wieder 
die Gewinnung brauehbarer Inznchtlinien er- 
schwert; augerdem kommen unter den wich- 
tigen Kulturpflanzen nut  sehr wenige Arten vor, 
bei denen Selbstbefruchtung wirklich ausge- 
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schlossen ist, der getrennt geschlechtige Hanf  
und der Spinat geh6ren zu ihnen. Bei Pflanzen, 
die mehr oder weniger selbstfertil sind, sind der 
Gewinnung yon Kreuzungssaatgut meistens sehr 
enge Grenzen gesetzt, da bier vor d e n  Best/iuben 
ein Kastrieren, das bei alien in Frage kommen- 
den Gew/ichsen sehr viel weniger einfach ist als 
beim Mais, oder das Isolieren einzelner Pflanzen 
oder Bltiten notwendig ist. Relativ leicht durch- 
fiihrbar w~ire die Heterosisausnutzung beiTreib- 
hauskulturen von Gurken, bei denen oft ohnehin 
eine kiinstliche Best~iubung vorgenommen wird. 
I m  grogen ganzen bleibt abet  die Erzeugung von 
Bastardsaatgut  auf relativ kleine Mengen be- 
schr~inkt, wodurch die Produktion wesentlich 
verteuert  wird. Aus diesem Grunde kann auch 
die Ausnutzung einer leistungssteigernden He- 
terozygotie in der deutschen Pflafizenziichtung 
kaum einmal eine wichtige Rolle spielen. 

Ganz anders liegen aber die Verhiiltnisse, 
wenn das beobachtete Luxurieren der Bastarde 
auf de r  Kombinat ion yon d e n  Ert rag bestim- 
mende Erg~nzungsfaktoren oder der Anh~ufung 
von Leistungsfaktoren bedingt wird. Allerdings 
sollte man in solchen F~llen eigentlich nicht yon 
Heterosis sprechen, sondern diese Bezeichnung 
den F~llen vorbehatten, wo die Heterozygotie 
eine wesentliche Rolle bei der Leistungssteige- 
rung spielt. Die Ertragsdepressionen in den 
durch Inzucht erhaltenen Folgegenerationen 
lassen sich in den F~illen, wo das Luxurieren der 
ersten Bastardgeneration durch neu zusammen- 
gebrachte dominierende Ertragsfaktoren bedingt 
wird, wegziichten. Bei zahlreichen Faktoren und 
der leichten Modifizierarbeit der Ertragseigen- 
schaften wird hier eine einfache fortgesetzte 
Auslese mitunter  nieht zu dem Erfolg ffihren, 
dab homozygotische St~imme y o n d e r  vollen F 1- 
Leistung erreicht werden. Hier kSnnte aber 
eine wiederholte Riickkreuzung im Wechsel 
mit  wiederholter Selektion dazu helfen, dab die 
F1-Leistnng nicht nut  erreicht, sondern vMleicht 
noch iibertroffen wird. Bei typischen Selbst- 
best~iubern (Tomate) h a r e  ieh die Schaffung yon 
homozygotisch luxurierenden St~immen stets Iiir 
aussichtvoll. Bei Bohnen beschreibt MALINOWSKI 
eine auffallende ,,Heterosiserscheinung", bei der 
die Spaltung bereits in der Fo. nachgewiesen 
werden konnte und bei der schon inFa best immte 
Genotypen yon i~ber F1-Leistung isoliert werden 
konnten. Bei Pflanzen, die unter normalen 
Verh~iltnissen Fremdbest~uber sind, ist die 
M6glichkeit gegeben, dab Sterilit/itsfaktoren im 
Spiele sind, die homozygotisch eine Herab-  
setzung aller Lebensfunktionen evtl. bis zur 

Lebensunf~ihigkeit bedingen. Hier ist dann ein 
Versuch zur Schaffung konstant  leistungsf~ihiger 
Zuchtsorten aussichtslos. Aus diesem Grunde 
wird bei normal fremdbest~iubenden Arten auch 
der Erfolg wohl .viel seltener zu erreichen sein, 
als bei den typischen Selbstbefruchtern, wenn 
es auch durchaus nicht ausgeschlossen ist, dab 
auch bei Fremdbest~ubern das Luxurieren auf 
einer besonders gtinstigen Faktorenkombination 
beruht, die dann nattirlich auch homozygotisch 
zu erhalten ist. Wissen wir v0n vornherein in 
einem gegebenen Falle, welches die Ursache der 
,,I-Ieterosis" ist, so k6nnen wir such beurteilen, 
ob eine Ztichtung auf Konstm~z in der Leistung 
Erfolg verspricht und evtl. viel unniitze Miihe 
sparen. Insofern haben also auch die theoreti- 
schen Studien fiber das Heterosisproblem fiir 
die Praxis ihre volle Bedeutung. 
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