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HARA hat nachgewiesen, dafl das caudata-Genom nicht
das dritte Genom von aestsvum ist; nach seihen Unter-
suchungen (1940) ist das zweite cylindrica-Genom
‘karyogrammatisch weder das bicornis-Genom, das er
mit Sy, noch das squarrosa-Genom, das er mit F be-
zeichnet. Nach der oben zitierten Arbeit von 1944 hat
er diesen Standpunkt aufgegeben und sieht das squar-
rosa-Genom als das dritte Dinkelgenom D an. Die
Herausgeber des J. of Heredity, die iiber diese Arbeit
kurz in dem auf die grofle Speltaarbeit folgenden Heft
referierten, geben nicht an, auf Grund welcher Unter-
stuchungen KIHARA seine Ansicht revidiert hat. Man
wird also die karyologische Analyse auf die genetischen
Resultate hin nochmals iiberpriifen miissen, soweit das
nicht vielleicht inzwischen von KiHARA bereits ge-
schehen ist.

PaTHAK verwendet bei der oben erwdhnten Aufstel-
lung seiner in gleicher Richtung lanfenden Hypothese
unter Beriicksichtigung der Karyogramme von SEN-
jaNINOVA speziell die Zahl der Satellitenchromosomen,
der Chromosomen mit sekundiren Einschniirungen
und der Nucleolen, in vergleichenden Untersuchungen
an Triticum, Aegilops und Secale.

Dabei ist die Zahl der mitotischen Anaphase-Nucle-
olen als die Summe der Satelliten- und sekundéren
Einschniirungschromosomen festgestellt. Das Ergeb-
nis spricht. fiir die Ableitung der hexaploiden Weizen
mit 4Satellitenchromosomen, 2 Chromosomen mit
sekundiren Einschniirungen und 6 Nucleoli aus diplo-
idem Aegilops x Emmer.

Ae. squarrosan =5 Emmer n = 14
2 Sat. .z 5at, 2sek. E.
T. aestivum = 4 Sat., 2 sek. E., 6 Nuclecli.

Nachdem hier auf die Arbeit von KIHARA in dieser
Zeitschrift 1940 12 hingewiesen ist, die eine Tabelle
fiir die Genomverteilung in der Gattung Aegilops, nach
dem Stande der damaligen Untersuchungen enthilt,
sei eine mir freundlichst von Professor SEARs zur Ver-
fiigung gestellte Tabelle von KIiHARA aus dem Jahre
1945 liber diese Genome wiedergegeben, die gegeniiber
1940 cine Reihe wesentlicher Verdnderungen bzw. Er-
weiterungen bringt (Sektionsbezeichnung nach Zru-
KOVSKY, bis auf caudaia, die ZHUKOVSKY zu Como-
pyrum stellt):
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Polyeides Amblyo;byrum
Ae., wmbellulata L. . Cu Ae. mutica Mt
ovata L. . . . . . CuMo

triavistata Willd, 4x Cu Mt . ,
triavistata Willd.6x CuMy(?) Sttopsis
columnaris Zuuvr., CuMe  Ae. spelivides Tausch S

biuncialis Vis, . . Cu:Mb Aucheri Boiss. . S
' longissima Schweinf.
variabilis Eig . . CuSv et Muschl. . . . 8!
Kotschyi Botss.. . CuSv bicornis (Forsk)
triuncialis L. . . CuC Jaus.et Spaca . SP

Cylindropyrum Vervtebrata

Ae. cylindrica Host . C D Ae. squarvosa . . . D
cawdata L. . . . C orassa Boiss. 4x . DJ
ovassa Boiss. 6x . DJ(?)

Comopyrum

Ae. comosa Sibt.et Sm. M
Heldreichid Holzh. M
uniavistate Vis. . Mn

ventricosa Tausch DMy
Kinara 1945,
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Inzucht als genetisches Problem und Methode der Ziichtung’.

Von HERMANN KUCKUCK, Miinchebsrg.
Mit 2 Textabbildungen.

Die Frage der Methodik in der Ziichtung fremd-
befruchtender Arten hat in den letzten Jahren eine
steigende Beachtung erfahren. Wir miissen uns bei
ihrer Ziichtung dariiber im Klaren sein, daf bei der
Anwendung der Individualauslese mit Priifung der
Nachkommenschaft im wesentlichen nur der Erbwert
der Mutter durch die Selektion erfafit wird, wihrend
der Erbwert des Vaters eine mehr oder weniger un-
bekannte Gréflie ist. Er wird dargestellt durch ein
Pollengemisch verschiedener genetischer Konstitution,

1 Nach einem Vortrag im genetisch-ziichterischen Col-
loquium des Institutes bearbeitet,

so daB nie mit Sicherheit angegeben werden kann, mit
welchem Pollen eine zur Weiterzucht bestimmte Ein-
zelpflanze oder bestimmter Stamm bestiubt worden

-ist. Essind daher von der ziichterischen Praxis in den

letzten Jahren in steigendem Mafle Methoden ent-
wickelt worden, die eine Regulierung der Fremdbe-
fruchtung zum Ziel haben, derari, daB3 die Herkunft
des Pollens bekannt ist oder daB der Pollen uner-
witnsthter Genotypen von der Befruchtung ausge-
schaltet wird.. Als wirksames Mittel hierzu dienen
einmal die verschiedenen Formen der Isoliertung und
zwar der raumlichen Isolierung, indem Zuchtstimime
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in weiter Entferming voneinander angebaut werden
oder der Trennung durch mechanische Mittel wie Iso-
lierungskisten, Glaskabinen in Gewichshdusern u. a.,
wodurch Individuen einzelner Stdmme nur unterein-
ander befruchtet werden kénnen.

In der Roggenziichrung hat sich die Methode des
iiberlagerten Saatguts bewihrt. Diese besteht darin,
daB bei einer Priifungsserie von Stimnimen, die neben-
einander im Zuchtgarten angebaut werden, nur die
eine Halfte des Saatgnts zur Aussaat verwendet wird,
wihrend die andere Hilfte iiberlagert wird. Auf
Grund des Priifungsergebnisses wird nun im folgenden
Jahr das Reservesaatgut der tiberdurchschnittlichen
Stimme noch einmal ausgesit in weiter Entfernung
von anderen Roggenbestdnden und hierdurch erreicht,
daf sich jetzt nuriiberdurchschnittliche Stimme unter-
einander befruchten kénnen, wihrend im Jabr da-
vor mit der Tatsache gerechnet werden muSte, daB
iiberdurchschnittliche Stimme auch von Pollen min-
derwertiger Stdmme befruchtet wurden und daher in
ihren Nachkommenschaften wieder mit dem Auftreten
unerwiinschter Formen gerechnet werden muB.

Das radijkalste Mittel zur Regulierung der Fremd-
befruchtung ist aber eine kiinstlich durch die Hand des
Ziichters erzwungene Selbstbestdubung. — Mit allen
diesen genannten Methoden erstreben wir nicht mir
eine Ausschaltung genetisch unerwiinschten Pollens,
sondern auch’eine Konstanzziichtung aller wirtschaft-
lich wichtigen Eigenschaften einer Kulturart, eine
wichtige Voraussetzung fiir die erfolgreiche Ausbrei-
tung einer Sorte. Konstanz der Eigenschaften be-
deutet aber Homozygotie der Gene, und diese erreichen
wir am schnellsten iiber dem Wege der Selbstbefruch-
tung. Wir kénnen ja bei einem Bastard die Zahl der
Generationen berechnen, die bei einer gegebenen Zahl
von Genen im heterozygoten Zustand notwendig sind,
bis seine Nachkommenschaft praktisch nur noch aus
homozygoten Typen besteht.

Bei der Anwendung der erzwungenen Selbstbestdu-
bung, dem stidrksten Grad der Inzucht, treten nun
biufig bei gewissen Arten sog. Inzuchtsché-
d e n auf. Zunichst spalten nach der Selbstung nicht-
lebensfdhige Formen oder solche mit verringerter Le-
benstahigkeit ab, wie Zwergformen, chlorophylldefekte
oder sterile Typen. Sie beruhen auf dem Homozygot-
werden von rezessiven Erbanlagen, die sich bisher als
Heterozygote, verdeckt durch ihre dominanten Allele,
in der Population befunden haben. Neben diesem
Herausspalten defekter Gene findet aber mit der Fort-
setzung der Inzucht von Generation zu Generation
ein Nachlassen der Wiichsigkeit statt, bis die Stdmme
ein Inzuchtminimum erreicht haben (5.—8. Gene-
ration), auf dem sie stehenbleiben, oder schlieflich an
mangelnder Lebenskraft ganz eingehen. Kreuzt man
nun nicht verwandte Inzuchtstdmme, so treten hiufig
sogenannte luxurierende Bastarde auf, die an Wiichsig-
keit und Ertragsleistung die Ausgangspopulationen
weit iibertreffen kénnen. Die Bastardwiichsigkeit be-
trifft die Pflanze als Ganzes, keine besonderen Organe,
sie ist in ihrer Wirkung dhnlich einer erhhten Diinger-
gabe. Die Heterosis kann durch Friihreife oder Spét-
reife gekennzeichnet sein. Die Pflanzen erhalten durch
sie vornehmlich einen Impuls in ihrer vegetativen Ent-
wicklung, der seine StoBkraft spiter zur Bliitezeit
wieder verliert. Die reproduktive Phase profitiert nur
indirekt, da die vegetative Phase eine Vorbereitung
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auf die reproduktive ist, so daBl schliefflich doch ein
UberfluB an Bliiten und Friichten entsteht. In den
folgenden Generationen verschwindet aber diese als
Heterosis bezeichnete Wiichsigkeit allméhlich
wieder. Nicht jede Wuchssteigerung nach einer Ba-
stardierung bezeichnet man als Heterosis, sondern zum
Wesen der Heterosis im engeren Sinne gehért die Er-
scheinung des Nachlassens der Wiichsigkeir in
den spéteren Generationen, die scheinbar feh-
lende Moglichkeit ihrer Fixjerung. Ich betone ab-
sichtlich ,,die scheinbar fehlende Méglichkeit®, weil
uns diese Frage als offenes Problem in unseren Aus-
filhrungen ganz besonders beschiftigen wird.

Auf alle Falle sind Inzucht und Heterosis ein ein-
ziges zusammenhidngendes Problem. — Wie sind nun
diese Inzucht-Heterosiserscheinungen zu erkliren?
Eine genaue Kenntnis ihrer ursichlichen Bedingtheit
ist die Voraussetzung fiir die Entwicklung geeigneter
Zuchtmethoden bei fremdbefruchtenden Arten.

-Ich wies bereits auf das Herausspalten homozygot
rezessiver Formen mit v6llig fehlender oder verringer-
ter Lebensfihigkeit hin. Diese Art der Inzucht-
schiden ist also rein genetisch-mendelistisch bedingt.
Es erhebt sich nun weiterhin die Frage, ob auch das
allmihliche Nachlassen der Wiichsigkeit eine rein
mendelistische Erscheinung, bedingt durch das Zu-
sammenwirken bestimmter Gene, ist oder ob hier an-
dere ursichliche Bedingungen vorliegen. Die Beant-
wortung dieser Frage ist im Laufe der Entwicklung
der Genetik verschieden ausgefallen, sie ist aber
wesentlich fiir die weitere Frage einer Fixierung der
Heterosis.

Im Jahre 191z wurde zuerst von East-HAYES-
SuuirL die sog. Heterozygotie-Hypothese aufgestellt.
Diese besagt, daf3 die Heterozygotie aller Gene als
Stimulans wirkt; wéihrend mit einer Zunahme der
Homozygotie die Wiichsigkeit wieder verloren geht.
Da in einem Bastard aus der Kreuzing zweier homo-
zygoter Linien der hochste Grad der Heterozygotie
erreicht wird, bei einsetzender Inzucht aber in den
Folgegenerationen wieder eine Zunahme der homozy-
goten Kombinationen auf Kosten der heterozygoten
erfolgt, schien diese Hypothese in einfacher, bestechen-
der Weise die Erscheinungen der Inzucht und Hete-
rosis zu erkldren. Eine Konstanzziichtung ist also
nach dieser Hypothese nicht mdéglich. Sie befriedigte
aber insofern nicht, als sie die durch praktische Er-
fahrungen erwiesenen Tatsachen nicht erkldren konnte,
daB der Grad der erzielten Heterosis nach den bei der
Kreuzung verwandten Ausgangsrassen sebr verschie-
den sein kann. Es muB also nicht nur der Grad der
Heterozygotie, sondern auch das Zusammenwirken
bestimmter Gene, die auf die Ausgangsrassen verteilt
sind, fiir die Heterosis verantwortlich sein. Diesen
Erscheinungen trug die von JoNEs im Jahre 1917 auf-
gestellte Hypothese weit mehr Rechnung. JonEs
macht eine groBe Zahl von Genen fiir die Leistungs-
steigerung verantwortlich, von denen die dominanten
Allele eine fordernde, die rezessiven dagegen eine hem-
mende Wirkung ausiiben. In einem Einzelwesen k&n-
nen nun férdernde und hemmende Allele verschiedener
Gene vorhanden sein. Da bei der Annahme einer gro-
Beren Zahl solcher Gene auch Lagerung im selben
Chromosom angenommen werden muf, haben wir mit
Koppelungen von férdernden und hemmenden Allelen
dieser Gene zu rechnen, wie es am besten aus Abb. 1
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hervorgeht. Bei einer Bastardierung verschiedener
Rassen kann nun imBasiard die Wirkung der hemmien-
den Gene durch das Hinzukommen ihrer entsprechend
dominanten Allele aufgehoben werden, wie in dem
Schema der Abb. 1 dargestellr ist.

Tm Bastard trifft nun also eine Vielzahl von domi-
nanten, férdernden Allelen verschiedener Wuchsgene
zusammen, die die Heterosis bedingen. Bei einsetzen-
der Inzucht werden wieder homozygote Kombinatio-
nen gebildet, die infolge der bestéhenden Koppelung
stets wieder eine geringere Anzahl von
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9 X 2=18
3XI= 3
3XI1= 3
IX0= 0

Sa. = z4

& 24 :16=1,5.

Es tritt also gegeniiber der T, ein Leistungsabfall
um 25% ein. In genau derselben Weise kénnen wir
auch den durchschnittlichen Leistungswert der folgen-

dominanten Allelen aufweisen miissen und Rasse A Rasse 8
damit zum Nacblassen der Wiichsigkeit ‘
fiihren. A A 2 0 a e a 4

Die JonEessche Hypothese geht also von 3 ) P e 8 8 £ £
speziellen Leistungsgenen aus, die unterein- P ’ 7 ’ c ¢ £ F
ander gexkoppelt sind. Sie ist weniger eine Cwomsam | T 7 rl Z
Dominanzhypothese, wie sie im allgemeinen 3 dominante firdernde Gane & dominante férabrde fene
genannt wird, sondern eine Koppelungs- 5
Hypothese. Der priméare Effekt der Bastard Ax
Heterosis wird auch hier durch die Hetero- 4 2 ) d
zygotie hervorgerufen. Eine Fixierung der 5 # . £
Heterosis durch Bildung homozygoter Kom-
binationen dominanter Gene ist nach dieser ¢ ¢ S £

I I

Hypothese durchaus méglick, nimlich durch
Koppelungsbruch. Die Erscheinung des Axf-

tretens einzelner wichsiger Individuen in Tn-
zucht-Stdmmen kann ohne weiteres mit der
Annahme von Koppelungsbriichen und der hieraus
hervorgehenden Kombination verschiedenen homo-
zygoten Gene erklart werden. Ein direkter Beweis
fiir die Koppelungshypothese ist aber nie erbracht
worden. Ich komme auf diese Frage des Beweises
der Hypothese noch einmal zuriick.

In einer Studie aus dem Jahre 1930 hat KAPPERT

die Frage einer genaueren Untersuchung unterzogen,
wie weit die Inzucht-Heterosis-Erscheinungen nicht
auch durch das einfache Zusammenwirken von Er-
gdnzungsgenen oder von unselbstindigen Genen oder
von Genen, deren Wirkung von der Anwesenheit eines
anderen Gens abbingig ist, erklirt werden kénnen. —
Aus einer gréferen Zahl fingierter Kreuzungs-Bei-
spiele, die von KAPPERT zur Erklirung der Inzucht-
Heterosis-Erscheinungen entwickelt werden, méchte
ich nur eines zur Darlegung der theoretischen Grund-
vorstellungen anfithren. Bei der Kreuzung von zwei
mittelhohen Erbsenrassen, von denen die eine lange
und wenige Stengelglieder, die andere aber kurze und
zahlreiche Stengelglieder besitzt, entsteht ein doppelt
so hoher Bastard, da die Eigenschaften,,lange Stengel-
glieder iber kurze* dominieren und ebenso ,,Zzahlreiche
Stengelglieder iiber wenige. Der Rastard hat also
zahlreiche lange Stengelglieder und damit die
doppelte Wuchsleistung wie die Eltern. Die genetische
Formel fiir die Eltern wéire demnach AAbb bzw. aaBB,
und die fiir den Bastard AaBb. Bewertet man
‘nun die Leistung der Eltern mit der Zahl 1, so
wiirde der Bastard mit der doppelten Leistung die
Wertzahl 2 erhalten. Welche Leistungen weisen nun
die verschiedenen F,-Genotypen auf und wie ist die
Gesamtleistung der F, zu bewerten?  In der F,
treten 9/16 Pflanzen mit A und B auf {(Wertzahl
2}, 3/16 mit A (Wertzahl1), 3/16 mit B (Wertzahl 1)
und 1/16 ohne A und B (Wertzahl o). Der durch-
schnittliche Leistungswert der F, errechnet sich
wie folgt:

& dominante firdernde Bene
Abb. 1. Schema der Koppelungshypothese von JONES.

den Generationen berechnen. Setzen wir den Lei-
stungswert der F; gleich 100, so erhalten wir folgenden
Leistungsverlauf:

Eltern: PA und PB =50%, F,=45%, F; =62,3%,
F4 = 56’4%) F5 = 53>I%! FS = 51’5%'

Der Verlauf dieser Leistungshohe steht also im
besten Einklang mit den bekannten Erscheinungen
der Heterosis und Inzucht. Hierbei wird allerdings
die Voraussetzung gemacht, da8 sich alle -Genotypen
gleichmiBig stark vermehren.

Nach diesen von KAPPERT entwickelten theoreti-
schen Vorstellungen miifite also die Heterosis zu fixie-
ren sein, denn die F;-Kombination muB atch in den
spateren Generationen auftreten, sogar als homozy-
goter Typ. Das bisherige Miflingen ihrer Fixierung
kann folgende Griinde haben: fiir die Leistungssteige-
rung sind im allgemeinen mehr als zwei dominante
Gene im Spiel, so daB die Zahl der Genotypen, die
in der F, alle dominanten Leistungsgene enthalten,
relativ selten sind. Bei zwei Genen sind in der F,nur
9/16 aller Pflanzen im Besitz aller Leistungsgene, bei
vier Genen 81/256 und bei 10 Genen nur 1/18. Die
Chance, die erwiinschten Genotypen durch die Selek-
tion zu erfassen, ist also nicht sehr grof. Hinzu kommt
die leichte Modifizierbarkeit quantitativer Merkmale
durch Aulenbedingungen, die den Ziichter durch die
Wiichsigkeit auch von Genotypen mit weniger Lei-
stungsgenen tduschen kénnen. Sind aber erst einmal
die besten Genotypen mit allen Leistungsgenen
der F; der Selektion des Ziichters entgangen, so muf
jede weitere Selektion in den spiteren Generationen
zur Fixierung der F;-Heterosis erfolglos bleiben.

Die rein mendelistische Deutung der Heterosis hat
durch die Inzuchtverstiche KEPPLERs mit Radies eine
starke Stiitze ertahren. KEPPLER priifte 72 Inzucht-
familien, die auf eine.Stammpflanze zuriickgingen,
auf ihre Knollenleistungen. Auf Grund dieser Prii-
fungen wurden die Familien in leistungsstarke und
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leistungsschwache eingeteilt.. Kreuzungen ergaben nun
dasinteressanteResultat,daB die Heterosis nach Kreu-
zung leistungsstarker Inzuchtfamilien im Durchschnitt
stirker ist als nach Kremzung leistungsschwacher
Familien. Die Bastardwiichsigkeit kann hier also
nicht durch die stimulierende Wirkung der Hetero-
zygotie an sich hervorgerufen werden, sie muf viel-
mehr faktoriell durch die kumulative Wirkung von
Leistungsgenen erklart werden. DaB auch zuweilen
aus der Kreuzung zweier leistungsschwacher
I-Familien eine starke Heterosis eintritt, kann durch
das Zusammenwirken von Ergdnzungsgenen erklirt
werden, die von beiden Eltern im Bastard zur gemein-
samen Wirkung zusammenkommen, dhnlich der Kreu-
ziing zweier weillblithender Leinsippen, aus der blau-
blithende Bastarde hervorgehen.

Eine weitere Stiitze fiir die KapPERTsche Deutung
der Inzucht-Heterosiserscheinungen auf rein mende-
listischer Grundlage haben die Roggenversuche seiner
Schiilerin Ursula KRUUGER gebracht, die im Anschlufy
an ihre Versuchsergebnisse einige recht interessante
Modellversuche erértert. KRUGER ging von 250 Pflan-
zen Petkuser Winterroggen aus, unter denen eine
srifere Zahl von Paarkreuzungen durchgefihrt wur-
den. Von den Paarkreuzingen (PK) wurden die Nach-
kommenschaften in zwei aufeinanderfolgenden Gene-
rationen (G; und G,) auf Leistungsmerkmale im Ver-
gleich zur Ausgangspopulation untersucht, ebenso
wurden die Nachkommenschaften von Einzelpflanzen
als Elitelinien (EL) durch zwei Generationen (G
und G,) gepriift. Vorkehrungen, daB in der Gy
der PK und EL eine Bestiubung nur innerhalb
jeder Nachkommenschaften stattfand, waren ge-
troffen worden.

In der G; war nun die durchschnittliche Leistung
aller PK- und EL-Nachkommenschaften gleich der.
Leistung der Population. Inder G,trat ein Leistungs-
abfall ein, der aber bei den EL nicht so stark war wie
bei den PK. Keine Einzelleistung erreichte den Wert
der Ausgangspopulation. Die Versuchsergebnisse
stehen im Einklang mit den umfangreichen Roggen-
versuchen HERIBERT-NILSSONs, deraufier den PK- und
EL-Nachkommenschaften auch solche aus Kreuzun-
gen von Inzuchtstimmen (IK) mit einbezog, bei denen
der Leistungsabfall in der G, am stirksten war: IK
= 23,8%, PK = 159%,, EL = 10,3%. — Auf die v8llig
andersartige Deutung der Versuchsergebnisse durch
HERIBERT-NILSSON komme ich weiter unten noch ein-
mal zuriick. ‘

KRUGER erértert nun in ihrer Arbeit die bei IK-,
PK- und EL-Nachkommenschaften zu erwartende
Leistungen, und zwar sowohl auf der Grundlage un-
abhingig wirkender dominanter Leistungsgene, als
auch auf der Grundlage der Koppelungshypothese von
JonEs. Zur Veranschaulichung der recht instruktiven
Modellversuche, die auch von weitgehenden prakti-
schen Folgerungen sind, sei in Anlehnung an die Aus-
fithrungen KRUGERs ein Beipsiel ndher erdrtert. In
einer Roggenpopulation seien zwei dominante Lei-
stungsgene A und B vorhanden, deren jedes die Lei-
stung 1 bewirkt, wibrend die zugehOrigen rezessiven
Allele a und b keine Leistungssteigerung bringen und
daher den Wert o erhalten. Individuen, die sowohl A
als auch B besitzen, erhalten somit den Leistungs-
wert 2. Bei uneingeschrinkter Bestaubung (Pan-
mixie) setzt sich eine Population mit den Genen A—a
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und B—Db aus folgenden Genotypen in folgender Hau-

figkeit und mit folgenden Leistungswerten zusammen
(Tab. 1).

Tabelle 1,

Genotyp Hiufigkeit | Einzelwert | Gesamtwert
AABB. . . .. 1 2 2
AABb. . . .. 2 2 4
AaBB . . . .. 2 2 4
AaBb . . . . . 4 2 - 8
AAbb.. . . .. I 1 I
Aabb . .- .. 2 1 2
aaBB . . . .. I I I
aaBb . . . .. 2 I 2
aabb . . . .. I o o}

Sa, 16 - 24

Der Populationsdurchschnitt betrdgt 24 : 16 = 1,5.

Fithrt man durch erzwungene Selbstbestiubung
eine Inzucht durch, so erhilt man eine Population von
folgenden homozygoten Inzuchtlinien AABB,
AADD, aaBB, aabb. Kreuzt man diese in allen még-
lichen Kombinationen und zieht ihre Nachkommen-
schaften, so erhdlt man eine G, mit folgenden Lei-
stungswerten (Tab. 2): :

Tabelle 2.
Wert Gy du?gh-
Kreunzung der Genotypenverhaltnis schnittl.
Gy Wert
AABB x AABB t 2|AABB . . .. ... .. 2
AABBxX AAbb | 2 |1 AABB:2 AABDb : 1AADD 1,75
AABB x aaBB 2 |1 AABB : 2 AaBb : 1 aaBB 1,75
AABB X aabb 2.|1AABB :2 AABDb : 2 AaBB
14 AaBb ;1 AADb :2 Aabb|
:1aaBB :zaaBb : raabb 1,5
AAbb X AABB| 2 |1 AABB:2AABb:1AADb 1,75
AAbb x AAbb | T |AADPb . .. . .. .. 1
AAbb x aaBB 2 | 1 AABB :2 AABDb : 2 AaBB
14 AaBb ;1 AAbb : 2Aabb
’ . :12aBB:zaaBb:raabb 1,5
AAbb X aabb 1 | 1 AAbb :2 Aabb : raabb . 0,75
2aBB X AABB| 2 |1 AABB:zAaBB :12aBB 1,75
aaBB x AAbb | 2 |1 AABB:2AABD:2AaBB
: 4AaBb : 1 AADb : 2 Aabb
: :1aaBB : zaaBb :zaabb L5
aaBB x aaBB I laaBB . . . - o - . o I
aaBB X aabb 1 | 12aBB :2a2aBb :1aabb . 0,75 .
aabb X AABB| 2z |1 AABB:2AABD:zAaBB
:4AaBb ;1 AAbb :2 Aabb
-12aBB :zaaBb :1aabb 1,5
aabb X AADbb 1 | 1 AAbD ; 2 Aabb : 1aabb . 0,75
aabb X aaBB 1 | 12aBB:2aaBb:1aabb . 0,75
aabb X aabb olaabb . . .« + o . 0,00
- Sa. | 24 Sa. I 20,00

@ 20 :16 = 1,25

@ der Gy 24 : 16 = 1,5
i . G, = 83,3% von Gy.

Im Durchschnitt aller G,-Nachkommenschaften aus
Kreuzungen der Inzuchtstimme wird dieselbe Lei-
stung wie in der Population bei Panmixie erhalten. Es
entstehen aber auch Nachkommenschaften (9 von 16
= 56,25%) mit einer erhéhten Leistung, vom Wert
— 2 es tritt also teilweise eine Heterosis ein. Der
Durchschnittswert aller Gz—Nachkommensch{iften (Ta-
belle 2) sinkt auf 1,25, d. h. er betragt nur _83,30/;, der
G,. Aber auch Nachkommenschaften mit iiberdurck.-
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schnittlicher Leistung treten auf, wie die nachfoigende
Verteilung der Leistungswerte zeigt:

Popul.
Leistungswert der durch
Nachkommenschaft 2 1,75 1,5 1 0,75 0 Sa.
Zahl der G,-Nach-
kommenschaften I 4 4 2 4 1 16

‘Operiert man statt mit 2 Genen wie in dem vorlie-
genden Beispiel mit einer groferen Zahl von unabhin-
gig wirkenden Leistungsgenen, so wird man feststellen,
daB mit Zunahme der Leistungsgene eine Zunahme
der Heterosisfélle in G, eintritt, daB aber die Zahl der
Gy-Nachkommenschaften mit iiberdurchschnittlicher
Leistung bei steigender Genzahl fallt. Der Durch-
schnittswert der Gy ist aber immer gleich dem Popu-
lationsmittel und in der G, tritt immer ein Absinken
der Leistung auf 83,3% der G,-Leistung ein, unab-
hingig von der Zahl der beteiligten Gene.

Anders liegen die Verhéltnisse, wenn statt unab-
hingiger Wirkung der Leistungsgene Koppelungen
vorhanden sind. Wir nehmen eine Koppelungsgruppe
an, wo in dem einen Chromosom (@) die dominanten
Gene A und C mit den rezessiven Genen b und 4, und
wo in dem anderen homologen Chromosom () die
Gene B und D mit den Genen a und c gekoppelt sind.
Schreiben wir nun wieder den dominanten Allelen
(A, B, C, D) den Leistungswert je T und den rezessiven
Allelen (a, b, ¢, d) den Leistungswert ¢ zu, so haben
die homozygoten Typen aa tind 8 den Wert je 2 und
die heterozygoten off den Wert 4. Der Durchschnitts-
wert 3 der Population bei Panmixie berechnet sich
wie folgt (Tabelle 3): '

Tabelle 3.
Koppelungen Hiufigkeit Einzelwert Gesamtwert
L2 4 I 2 2
ap 2 4 8
BB I 2 2
Sa. 12
& 1214 =3,

In der Tabelle 4 sind nun die Ergebnisse in der G,
und G, nach der Kreuzung von Inzuchtlinien abge-
leitet. ' '

Tabelle 4.

- Wert G G
Rombination | gor G, Genotypenvzerhéiltuis Durchschpittswert

o X o 2 7 S 2

as X BB 4 Tas:208:1 BB 3

B8 X aa 4 Iax:2a8:188 3

b8 X 68 2 g . . .. 2

Sa. 12 | Sa. 10

& 1214 = 3. & 1014 =2

)5
= 83,3% der G,-Leistung.

Der durchschnittliche Wert der G, entspricht bei der
Koppelung dem Populationsdurchschnitt ebenso wie
bei freier Spaltung; dagegen ist die Zahl der Heterosis-
falle groBer als bei freier Spaltung. In der G, tritt der-
selbe Leistungsabfall auf 83,39, der G, wie bei freier
Spaltung ein; doch treten keine iiberdurchschnitt-
lichen Nachkommenschaften auf. Je groBer die Zahl
der Koppelungsgruppen ist, um so héher ist die Zahl
der unterdurchschnittlichen N achkommenschaften,
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In ganz analoger Weise kénnen die Leistungen der
Gy und G, auch bei PK und EL verfolgt werden, wobei
sich u. a. zeigt, daB die Depression in G, bei PK-Nach-
kommenschaften durchschnittlich geringer ist als bei
1K, und bei EL wiederum niedriger als PK. Wihrend
aber bei den EL die Depression der G, von der Zahl
der beteiligten Gene unabhingig ist, wird sie bei den
PK von der Zahl der Gene beeinfluBt. Heterosisin der
G, tritt hiufig bei EL auf, ist dagegen selten bei PK.

Krijcer fand nun, dafl die inihren Roggenversuchen
durch Einschrinkung der freien Bestdubung erhalte-
nen Ergebnisse am besten mit den Modellversuchen
bei Annahme gekoppelter Leistungsgene im Einklang
stehen und sich somit der JonEsschen Inzuchthypo- .
these einfiigen.

Eine Nachpriifung der Frage, wie weit durch die
Kombination dominanter Férderungsgene die Hete-
rosis verursacht wird; kann auch durch die Konver-
genzziichtung erfolgen, eine Methode, die bereits im
Jahre 1927 von RicHEY zur Klirung dieser Frage er-
dacht und empfohlen wurde. Diese Methode scheint
mir nun nicht nur fiir die theoretische Seite unseres
Problems, sondern auch fiir die Entwicklung neuer
Zuchtmethoden von Fremdbefruchtern so wichtig zu
sein, daf ich mit einigen Worten auf diese Konvergenz-
ziichtung und auf die ersten mit ihr erzielten Ergeb-
nisse eingehen mdchte. :

RICHEY geht in seiner Methode von ingeziichteten
Maislinien aus, die nach Kreuzung einen starken Hete-
rosiseffekt ergeben. Das Ziel besteht darin, durch ein
System der der F; nun folgenden Riickkreuzungen,
Auslesen und Selbstungen, méglichst viele Leistungs-
gene des einen Elter auf den anderen reziprok zu fiber-
tragen und im Endeffekt die Heterosis zu fixieren.
Hierzu wird der Bastard A x B in einer Versuchsserie
mit dem Elter A und in einer anderen Versuchsserie
mit dem Elter B mehrere Generationen hintereinander
riickgekreuzt. Inder Versuchsserie (A x B) x A tritt
nun durch die mehrfachen Riickkrenzingen eine An-
héufung der Gene der Linie A ein; die Gene der Linie B
dagegen wiirden im Laufe der Generationen durch die
Riickkreiizung véllig verschwinden, wenn nicht be-
wubBt in jeder Riickkreuzungsgeneration eine Auslese
auf Gene der Linie B durch Auswahl der wiichsigsten
Pflanzen erfolgte. Hierdurch ist es moglich, trotz der
wiederholten Riickkreuzungen mit A auch Leistungs-
gene der Linie B zuriickzubehalten. Dadurch, daf mit
der Linie A die rezessiven Allele der Leistungsgene von
B mit hereinkommen, befinden sich in den Riickkreu-
zungsgenerationen die Gene von B nur im heterozy-
goten Zustand. Nach erfolgten Riickkreuzungen miis-
sen also Selbstungen einsetzen, um die Gene der Linie
B in den homozygoten Zustand zu bringen. Die Gene
von Asind ja im Bastard durch die wiederholten Riick-
kreuzungen mit der homozygoten Linie A homozygot
geworden. Schwierig ist es natiirlich, in den Selb-
stungsgenerationen Typen zu finden, die mdglichst
viele dominante Gene homozygot enthalten. Bei An-
nahme von 5 Genen wiirde auf 1024 Typen nur eine
Pflanze kommen, die in allen Genen homozygot domi-
nantist. Die Auslese auf homozygot dominante Typen
mufl daher in mehreren aufeinanderfolgenden Selb-
stungsgenerationen erfolgen. — Es ist dann schlieBlich
mdglich, aus der Riickkreuzung des Bastards (A x B)
XA verbesserte A-Linien zu erhalten, Linien,
die auch noch einige dominante Forderungsgene von B
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enthalten. Ricuey bezeichnet derartige Linien als
»recovered lines®, man kann sie mit den Symbolen
A (B’}bezeichnen. Die verbesserte Linie A {(B!) ist von
dem anderen Kreuzungselter B bereits nicht mehr so
verschieden wie die Ausgangslinie A, infolge des ge-
meinsamen Besitzes von einzelnen dominanten B-
Genen. Auf die hieraussich ergebenden wichtigen
Konsequenzen komme ich gleich zuriick.

In ganz analoger Weise kann durch wiederholte
Riickkreuzungen des Bastards (A x B) mit B und
durch gleichzeitige Selektion auf A-Gene und anschlie-
Bende Selbstungen eine verbesserte Linie B (A’) her-
gestellt werden, die neben allen dominanten Genen
von B auch einige der Linie A besitzt.

Im Jahre 1931 haben RicHEY und SPRAGUE die
ersten experimentellen Ergebnisse mit der Konver-
genzmethode verdffentlicht. In diesen zeigte sich, daf3
die verbesserten Linien A (B’) und B (A’) héhere Er-
trige als die Ausgangslinien A und B bringen, das Hin-
zulligen einzelner dominanter Gene hat also die
Ertrige gesteigert. — Wurde nun die verbesserte Linie
A(B’) mit der Ursprungslinie B gekreuzt, so muB ein
Bastard A (B’) x B entstehen, der weniger hetero-
zygot ist als der Bastard A X B, denn der Elter A (B')
enthalt teilweise dieselben dominanten. Gene wie der
andere Elter B. Nach der Heterozygotie-Hypothese
miifiten demnach die Bastarde A (B’) x B weniger
wiichsig sein als A X B. Tatsédchlich sind sie aber
genau so wiichsig, teilweise sogar noch wiichsiger als
die Bastarde der Ursprungslinien mit dem hoéheren
Heterozygotiegrad. Mit diesen Versuchen diirfte der
Beweis erbracht sein, dal} die Heterosis in erster
Linie durch das Zusammenwirken dominanter Lei-
stungsgene zustande kommt. Das schliet natiirlich
nicht aus, daB auch die Heterozygotie einzelner
Gene eine stimulierende Wirkung austibt und bis
zu einem gewissen Grade einen Heterosiseffekt be-
wirken kann.

Wie weit das Endziel der Versuchsplanung von
RICHEY erreicht worden ist, nimlich die Schaffung
von homozygot dominanten Rassen ohne Inzucht-
schwichung, dariiber sind mir keine publizierten Er-
gebnisse bekannt. Der Weg zu diesem Ziel ist folgen-
der, und damit kniipfe ich noch einmal an die ersten
Restltate der Riickkreuzungen und Selbstungen an,
nidmlich an die verbesserten Linien A (B’) und B (A").
Diese verbesserten Linien werden jetzt gekreuzt und
ergeben Bastarde, die dieselben dominanten Gene
wie der Bastard A x B besitzen, aber die zum Teil
schon homozygot sind. Nun werden wiederum zwei
Riickkreuzungs-Serien mit den Eltern A (B) und B
(A7) durchgefiihrt, und mit Hilfe von Auslesen nach
Genen des nicht zur Riickkreuzung verwandten
Elters und von Selbstungen weiter verbesserte Linien
hergestellt: A (B”) und B (A”). Diese sind dadurch
ausgezeichnet, daB der gemeinsame Besitz dominanter
Gene gegeniiber den Ausgangsrassen A (B') und B (A”)
erhsht ist. Wiederholt man diese Prozedur einige
Male, so miissen schlieBlich Linien entstehen, die von
beiden Eltern alle dominanten Férderungsgene in sich
vereinigen. Koppelungen, mit denen man natiirlicher-
weise bei einer groBeren Zahl von Genen rechnen muf3,
diirften kein uniiberwindliches Hindernis zur Errei-
chung dieses Zieles sein, zumal wir ja bei Riickkreu-
zingenmit einem hiufigeren Auftretenvon Austausch-
kombinationen rechnen miissen als bei Selbstungen.

Hermann KUckUck:

Der Ztichler

Stehen sich nach den bisherigen Darlegungen zur
Erklirung der Heterosis nur die Heterozygotie-Hypo-
these und die Koppelingshypothese mit der Wir-
kung dominanter Leistungsgene gegentiber, so hat
die im Jahre 1936 von EAsT entwickelte Theorie
den Vorzug, daB sie die JoNEssche Koppelungshypo-
these und die frithere Vorstellung von der Wirkung
der Heterozygotie an sich und schlieBlich noch die
Hypothese von RasMUssoN iiber das Verhalten von
Genen, die quantitative Merkmale beeinflussen, in
sich vereinigt.

In dem Verhalten amphidiploider Bastarde (der sog.
allopolyploiden Arten) sicht EAsT zunichst einen star-
ken Anhaltspunkt, wenn auch keinen direkten Beweis,
fiir die Koppelungshypothese von JonEs. Bastarde
verschiedener Art zeigen durchweg ein starkes Luxu-
rieren, dadurch, da von beiden Eltern dominante, die
Leistung férdernde, Gene zusammenkommen, die
ibrerseits mit Leistung hemmenden Genen gekoppelt
sein kénnen, wie das bereits vorhin schon ausgefiihrt
wurde. Werden nun durch eine Verdoppelung der el-
terlichen Chromosomen die Bastarde in den sogenann-
ten amphidiploiden Zustand tberfiihrt, so wird die
Heterosis fixiert, da nunmehr von jedem Elter die
leistungsférdernden Gene im homozygoten Zustand
vorhanden sind. Die Heterozygotie kann hier also
nicht als einzige ausschlaggebende Ursache fiir die
Heterosis verantwortlich sein.

Die Stirke der Heterosis wiachst nach EAsT mit dem
Grade der genetischen Verschiedenheit der Eltern. Sie
findet ihre Grenze da, wo die Gene nicht mehr harmo-
nisch zusammenwirken und wo daher physiologische
Stérungen resultieren: wie Zwergwuchs statt Hete-
rosis. — EasT weist darauf hin, dag autopolyploide
Arten nicht immer gréBer und wiichsiger als diploide
sind, vielfach sind sie von ihnen gar nicht zu unter-
scheiden. Sie zeigen wohl zuweilen dickere Stengel,
groflere Blatter und Bliiten, aber keinen Gigascharak-
ter, keine allgemeine groBere Wiichsigkeit. Bei auto-
polyploiden Arten tritt ja nur eine Vermehrung der
selben Allele von Forderungsgenen ein, wihrend bei
allopolyploiden Arten eine Anhdufung verschie-
dener Férderungsgene stattfindet.

Die Heterosis ist nach EasT als Ganzheit gekenn-
zeichnet durch eine Verinderung des Stoffwechsels,
der von vielen Genen in einer Population kontrolliert
wird. IThrer Wirkimgsweise nach kann man diese den
Stoffwechsel regulierenden Gene in zwei Gruppen ein-
teilen: in solche, die die physiologischen Prozesse sto-
ren, sie rufen die defekten Formen hervor (Chlorophyll-
stérungen, Zwergwiichs u. a.) und solche, die den Stoff-
wechsel aktiv fordern. Reinigt man eine Population
durch Inzuchtivon den defekten Genen, so tritt nach
Kreuzung so gereinigter I-Stamme keine hohere Hete-
rosiswirktng ein als ohne Bereinigung. Diese Gene
sind also fiir die Entstehung der Heterosis ohne Be-
deutung. Die Heterosis wird dagegen verursacht von
den aktiven, den physiologischen Stoffwechsel férdern-
den Genen, die quantitative Merkmale betreffen. Nach
RAsMUSsON findei keine einfache additive Wirkung
von gleichsinnig wirkenden Genen statt, sondern die
Wirkung jedes Gens ist abhingig von allen anderen
anwesenden Genen. Die sichtbare Wirkung eines Gen
ist um so geringer, je mehr Gene in derselben Richtung
wirken. Wenn A und B die Wirkung vor je I haben,
so ist die Wirkung von A und B nicht der Summe
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I + I == 2, sondern kleiner als 2. Die Gene wirken
also nicht in einfacher Weise additiv. Je mehr Gene
in derselben Richtung wirken, um so geringer wird die
Wirkung ‘eines einzelnen Gens. EasT iibertrigt nun
diese Vorstellungeén von:RasmussoN in modifizierter
Form auf die Wirkungsweise multipler Allele ein und
desselben Gens und gelangt dabei zu sehr fruchtbaren
Vorstellungen iiber die ursichliche Bedingtheit der
Heterosis.

Zwei identische Allele AA haben in der Regel die-
selbe Wirkung wie ein einziges A in der Heterozygote
Aa, wenn die aa-homozygoten Genotypen Formen mit
verringerter Lebensfahigkeit bedeuten. Die AA-Typen
sind von den Aa-Typen nicht zu unterscheiden. Da-
gegen konnen zwei nicht-defektive Allele A, und A,
desselben Gens A eine kumulative Wirkung zeigen,

denn die Glieder von allelen Serien entfalten oft eine
~ unabhingige Wirkung voneinander. Sie haben sich im

Laufe der Evolution des Gens durch Mutationsschritte
in stark divergierender Richtung entwickelt. Nach
Easrt ist die kombinierte Wirkung der Allele eines
Gens um so stirker, sie ndhert sich einer additiven
Wirkung, je mehr sie sich voneinander in ihrer Funk-
tion unterscheiden. Die Wirkung von A A, ist also
.daher gréBer als die€ von AjA, oder A;A;. Weiterhin
miissen also die homozygoten Kombinationen A,A,,
A A, AgA; usw. stets eine geringere Wirkung haben
als irgendeine heterozygote, da zwei gleiche Allele
nicht stirker wirken als eins. Diese Vorstellungen von
EasT verbinden also in sehr schéner Weise die Wir-
kung von quantitativen Genen bzw. Allelen mit der
durch Heterozygotie hervorgerufenen Heterosis, und
zwar einer echten Heterosis, die nicht konstant ge-
ziichtet werden kann. Denn im Wesen der multiplen
- Allele liegt es ja, daB die kombinierte Wirkung zweier
Allele nicht zur Koristanz gebracht werden kann.

‘Die Vorstelhingen von EAsT finden auch in einigen
experimentellen Befunden eine starke Stiitze. So hat

HIORTH 1940, also 4 Jahre spiter, eine Serie multipler -

Allele ‘bei der Zierblume Godetia beschrieben, bei der
es in bezug auf die Firbung der Blumenblitter drei
verschiedene Typen gibt:

1. Blitter mit Fleck an der Basis,
2. Blitter mit Fleck in der Mitte des Blattes,
3. Blitter ohne Fleck.

Bei den Heterozygoten vom Typ 1 X 2 tritt eine
kombinierte Wirkung ein, sie haben einen Basal- und
einen Zentralfleck, also eine Leistungssteigerung in
bezug auf die Fleckenbildung. Bemerkenswert ist,
daf} der Zentralfleck in den heterozygoten Kombina-
tionen sogar groBer ist als in der homozygoten. Es
tritt hier in bezug auf ein Merkmal eine echte Heterosis
ein, die nicht konstant bleibt wnd ihre Erklirung in
der Funktion und der quantitativen Wirkung mul-
tipler Allele findet.

Ganz dhnliche Verhiltnisse liegen meiner Meinung
nach auch bei den Serien multipler Allele vor, die die
Parasterilitidt bei verschiedenen selbststerilen Arten
wie Nicotiana, Antirrhinum, Cardamine . a. bedingen.
Zur Kennzeichnung der hier herrschenden Verhilt-
nisse darf vielleicht in Erinnerung gebracht werden,
daB bei einer Pflanze mit den Allelen S, und S, in
ihrem Griffelgewebe jeglicher Pollen von der Konsti-
tution S, oder S, in seiner Keimung durch Ausscheiden
von Hemmungsstoffen gehindert wird, Pollen anderer
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Konstitution, also von S, S,, Ssusw. dagegenwachsen
kann. Es kénnen also stets nur heterozygote Kombi-
nationen bei der Befruchtung zustande kommen: S,S,,
S,Ss, 5154 5,5, usw. Bemerkenswert ist, daf durch
jedes Allel eine spezifische unabhidngige
Wirkung zustande kommt: S; hemmt nur S;-Pollen
und S, nur S,-Pollen. Wird eine S;S,-Pflanze bestiubt,
so kann nur der S,-Pollen auskeimen, es entstehen die
heterozygoten Kombinationen S,S, und S,S;,

Durch Selbstbestdubungen im Knospenstadium, in
dem die Hemmungsstoffe oft noch nicht wirksam sind,
lassen sich auch homozygote Kombinationen erzielen.

-Von diesen wird aber nur eine Sorte von Pollen ge-

hemmt. Die Leistung in der Hemmung genetisch ver-
schiedener Pollen ist also bei den Homozygoten ge-
ringer als bei den Heterozygoten. Also atch hier findet
sich eine Leistungssteigerung bei den Heterozygoten,
die aber normalerweise stindig wieder hergestellt wird
und somit konstant erscheint, da durch selektive Pro-
zesse bei der Befruchtung eine Realisierung der homo-
zygotischen Kombinationen verhindert wird. Es legt
eine scheinbare Fixierung der Heterosis infolge selek-
tiver Prozesse bei der Befruchtung vor. — Die hier
vorliegenden Beziehungen zum Inzucht-Heterosis-
Problem werden aber noch deutlicher, wenn wir uns
daran erinnern, da bei Nicotiana Sanderae x Langs-
dorfit die in einem S-Allel homozygoten Pflanzen eine
Wuchshemmung zeigen, gleichsam eine Inzucht-
schwichung. Wenn auch hier noch nicht feststeht, ob
diese Depressionswirkung durch das S-Allel selbst
oder durch ein anderes eng mit S gekoppeltes Gen her-
vorgerufen wird, so erscheint mir doch die Annahme
einer gleichzeitigen Wirkung des S-Allels auf den
Wuchs als die mehr wahrscheinliche. Auch hier diirf-
ten enge Kausalbeziehungen zwischen den Inzucht-
Heterosis—Ersoheinungen und der heterozygotischen
Wirkung multipler Allele vorliegen.

Die neuerliche Hinwendung auf die Heterozygotie
an sich als genetische Ursache fiir die Heterosis hat in
den letzten Jahren durch eine Arbeit von STUBBE und
PIRSCHLE einen weiteren Impuls erfahren. Sie konn-
ten bei Antirrhinum einen Fall von Heterosis analy-
sieren, der monogen bedingt ist, und zwar bei einer
chlorophyll-defekten Form, bei der die homozygot re-
zessiven Pflanzen eine leichte Aufhellung der Laub-
blitter zeigen. Messungen einiger morphologischer
Merkmale und Chlorophyllanalysen ergaben nun eine
Leistungssteigerung der Heterozygoten gegeniiber bei-
den homozygoten Formen. Es liegt hier also fiir einen
Fall der exakte Nachweis der Leistungssteigerung
eines Gens im heterozygoten Zustand vor. LaNG und
v. WETTSTEIN weisen darauf hin, daB dieser Fall auch
rein formal durch die Annahme von gekoppelten Ge-
nen erklirt werden kann; dhnlich wie RAsMUsson die
Ergebnisse seiner Erbsenarbeit interpretiert, wo das
Gen A—a (A rote Bliitenfarbe, a weile Bliitenfarbe)
eine bessere Keimfihigkeit als die homozygoten For-
men AA und aa bewirkt. Hier wird angenommen, daf3
mit A ein vitalititssteigerndes Gen V, und mit a ein
anderes vitalitatssteigerndes Gen V, verbunden ist, so
daB im Bastard zwei dominante, die Vitalitit stei-
gernde Gene, zusammenkommen. Es lassen sich also
auch diese Falle mit der Additions- und Kombinations-
hypothese erklaren. :

Wir wollen uns jetzt einer weiteren Ursache fiir die
Inzuchterscheinungen zuwenden. —
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Durch eine erzwungene Selbstbefruchtung werden
nun nicht nur Gene, die sich im heterozygoten Zustand
in einer Population befinden, als Homozygote zum
Herausspalten gebracht, sondern es miissen auch hete-
rozygote Strukturverschiedenheiten der Chromoso-
men, d.h. die verschiedenen Arten der Chromosomen-
aberrationen im homozygoten Zustand herausspalten.
Sofern diese im homozygoten Zustand iiberhaupt
lebensfihige Individuen entstehen lassen, dirften sie
sich vorwiegend in dem Erscheinen neuer Phdnotypen
mit mehr oder weniger stark herabgesetzter Vitalitat
auswirken. Von Strukturverinderungen, die in dieser
Richtung wirken, wiren vor allem zu nennen: Dele-
tions und Deficiencies. Inversionen und reziproke
Translokationen fiihren dagegen im allgemeinen keine
morphologischen Verdnderungen herbei, sondern
aufern sich in erster Linie nach Kreuzungen mit
der normalen Ausgangsform in einer partiellen Steri-
litit der Bastarde. Uber den durch Inversion und
Translokation herbeigefiihrten Positionseffekt der
Gene in seiner phdnotypischen Auswirkung bei Pflan-
zen Wwissen Wir ja moch wenig.

Es ist das groBe Verdienst von MUNTZING gewesen,
auf die Zusammenhange zwischen Chromosomenaber-
rationen und Inzuchtdegeneration hingewiesen zu
haben. Munrtzing fand gerade in Populationen von
Fremdbefruchtern eine starke Verbreitung von Struk-
turveranderungen der Chromosomen und eine partielle
Sterilitdt des Pollens. Von 610 untersuchten Roggen-
pflanzen erwiesen sich iiber die Halfte als partiell
pollensteril, auch im weiblichen Geschlecht war die
Sterilitit in der Form der Schartigkeit stark verbreitet
und zeigte eine schwache, aber doch sichere Korre-
lation zur Pollensterilitit. An der ursichlichen Be-
dingtheit zwischen Chromosomenaberrationen und
Pollensterilitit kann wohl heute kein Zweifel mehr
bestehen. Esseinur an die Translokationen bei Pisum
erinnert, die von HAKANSSON, RICHARDSEN, HAMMER-
LUND, PELLEW und SANSOME analysiert wurden. Hier
entstanden nach Kreuzung von Linien, die sich in
ihrer Chromosomenstrukiur unterschieden, Bastarde
mit einer 50%igen Pollensterilitat, Bei Crepis tectorum
waren nach NAvasHIN Pflanzen, denen ein Satellit
fehlte, zu 50%, pollensteril. GEITLER fand bei Unter-
suchung von 40 Populationspflanzen von Paris quadri-
jolia 21 verschiedene Inversionen, bei denen auch
gleichzeitig eine mehr oder weniger starke Pollensteri-
litit vorhanden war.

Aus der Tatsache, daB Chromosomenaberrationen
in Form von Deficiencies und Deletionen im homozy-
goten Zustand haufig letal wirken oder die Vitalitdt
der betreffenden Individuen herabsetzen, erklirt es
sich, daB bei Selbstbefruchtern heterozygote Chromo-
somenaberrationen seltener gefunden werden, da sie
sich selber ausmerzen, sobald sie homozygot werden.
Bei Fremdbefruchtern kénnen aber die verschiedenen
Arten der Aberrationen beliebig.lang sich als Hetero-
zygote in einer Population halten, solange eine Be-
fruchtung mit normalen Pollen anderer Pflanzen er-
folgt. Wir haben auch Grund zu der Annahme, daf
vielfach eine selektive Befruchtung eintritt, d.h. be-
stimmte Pollensorten keimen auf den Narben gewisser
Pflanzen besser und schneller als andere Pollensorten.
Die Aussichten zur Befruchtung zu gelangen, sind also
fiir die verschiedenen Pollensorten unterschiedlich.
Es werden daher vornehmlich solche Gameten zur Be-
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fruchtung gelangen, die in ihrer Chromosomenstruktur
nicht gleich sind, sondern sich weitgehend ergdnzen
und somit Individuen mit hoherer Vitalitit entstehen
lassen. Die selektive Befruchtung ist also ein Mecha-
nismus, der in Populationen von Fremdbefruchtern
eine Anhiufung von Chromosomenaberrationen im
heterozygoten Zustand erméglicht, indem er das Her-
ausspalten und die damit verbundene Eliminierung
von homozygoten letalen und subletalen Kombina-
tionen verhindert. — DARLINGTON - vertritt die An-
sicht, daB alle Organismen, die nicht streng ingeziichtet
sind, strukturelle Hybriden verschiedener Art sind.

Auch in der Qenotheren-Genetik haben wir schone
Beispiele dafiir, wie durch die strukturbedingte Chro-
mosomenverkettung und auch z. T. durch selektive
Prozesse eine Kombination von strukturell
mdglichst verschiedenen Geschlechtszellen ermdglicht
wird. In der Zygote findet eine bestmdgliche Ergén-
zung von Chromosomen beider Gameten statt, die zu
einer guten Vitalitdt der Individuen fiihrt. Auf diese
Weise wird eine stindige Bastardheterosis erhalten.

Die komplex-heterozygoten Oenotheren-Formen
haben die weiteste Verbreitung. Sie sind wahrschein-
lich den homozygoten Formen deswegen iiberlegen,
weil durch eine konstante Heterozygotie ein heteroti-
scher Effekt erzielt wird, der ihnen eine erh&hte
Lebenstauglichkeit permanent verleiht.

Wir haben also auch in quantitativen Verinderun-
gen der Chromosomen, die nach erzwungener Selbst-
bestiubung in homozygoter Form herausspalten kon-

" nen, eine weitere Ursache fiir die Erscheinung der In-

zuchtdepression. Diese werden sich vor allem bei di-
ploiden Fremdbefruchtern bemerkbar machen, wah-
rend bei polyploiden Fremdbefruchtern Stiickausfille
von Chromosomen eines Genoms durch entsprechende -
intakte Chromosomen mehrerer anderer Genome aus-
geglichen werden kénnen. Die Spaltungsverhéltnisse
bei polyploiden Rassen sind ja viel komplizierter als
bei diploiden, die Zahl der homozygoten Kombinatio-
nen ist weit geringer als die der heterozygoten. Viel-
leicht ist es hierauf zuriickzufithren, daf diploide Arten
inzuchtempfindlicher sind als polyploide. So zeigt z.B.
der polyploide Raps praktisch keine Inzuchtschiden,
wihrend der diploide Riibsen inzuchtempfindlich ist.
Wahrscheinlich ist das AusmaB der quantitativen
Strukturverinderungen der Chromosomen weit gréBer,
als es durch zytologische Untersuchungen festgestellt
werden kann, da alle feineren Abweichungen im mi-
kroskopischen Bild nicht miterfat werden. Es ist
daher auch schon die Frage diskutiert worden, ob nicht
alle Mutationen, die zur Entstehung von letalen und
subletalen Formen fithren, Chromosomenaberrationen

- darstellen und nicht qualitative Veranderun-

gen eines einzelnen Gens, d. b. eines bestimmten Locus
in einem Chromosom. Ich glaube, daB eine derartige
Verallgemeinerung und Hervorhebung der Chromo-
somenmtutationen gegeniiber den Genmutationen auch
fiir die Erklirung der Inzuchterscheinungen zu weit-
gehend ist. —

Einen ganz neuen Gesichtspunkt in das Inzucht-
Heterosis-Problem hat HerisBerT-NirssoN durch die
Aufstellung seiner Homoplasmiehypothese eingefiihrt.
In seinen sehr umfangreichen Versuchen mit Roggen
glaubt er die Inzuchterscheinungen nur teilweise durch
die Wirkung von Genen erkldren zu kénnen. Ernimmt
daher an, daf die Gleichartigkeit des Plasmas, die bel
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einer Inzucht eintreten muB, fir die Inzuchtdepres-
sionen mitverantwortlich ist. Vor allem bestirkte ihn
hierin die Tatsache, daf3 er in den Nachkommenschaf-
ten von gekreuzten Inzuchtlinien, von Paarkreuzungen
und Elitelinien nicht mehr die volle Leistungsfihigkeit
der Ausgangspopulationen erzielen konnte, wie ich be-
reits bei der Besprechung der Roggenversuche von
KRiGER erwihnte. Nur nach einer Bestandeskreuzung
zweier Linien konnte der Leistungswert der Population
wieder erreicht werden. Wie aber KRUGER sehr schén
an ihren Modellversuchen nachweisen konnte, lassen
sich auch die Ergebnisse HERIBERT-NILSSONS in sei-
nen Roggenversuchen durch die Wirkung dominanter
Leistungsgene erkliren.

Es ist aber das Verdienst HERIBERT-NILSSONS, auf
eine etwaige Mitwirkung des Plasmas bei der Heterosis
erstmalig hingewiesen zu haben. — So hat BEUTTEL
in seinen Strepiocarpus-Versuchen einen Heterosis-
effekt in bezug auf das Restitutionsvermdgen festge-
stellt, der reziprok verschieden ausfiel, bei dem also
das Plasma mafgeblich beteiligt ist. Auch bei Bastar-
den von Oenothera Hookeri X franciscana gibt es eine
reziprok verschiedene Restitutionsheterosis.

Ehe ich nun noch einmal die verschiedenengene -
tischen Theorien iber das Inzucht-Heterosispro-
blem zusammenfasse, mé&chte ich noch mit einigen
Worten auf die ganz anderen Vorstellungen iiber die
Ursachen der Heterosis des amerikanischen Forschers
AsuBvs eingehen. Dieser {aBt das Problem von der
rein physiologischen Seite an. In seinen Versuchs-
objekten Mais und Tomaten haben die Bastardkérner
ein héheres Gewicht und gréBere Embryonen. Hier-
durch erhalten sie gegeniiber den reinen Arten bei der
Keimung einen Vorsprung, den sie wihrend der ganzen
Entwicklung beibehalten und der schlieBlich die ge-
samte Grofenzunahme der Bastarde erklirt. Diese
Versuche konnten aber von anderen Forschern und bei
anderen Objekten nicht bestitigt werden. EAST weist
darauf hin, daB die GréBenzunahme der Bastardsamen
auch bereits ein heterotischer Effekt sein kann, der
durch eine giinstige Genkombination zustande kommt.

Es ist aber das Verdienst AsaBys, auch einmal die
entwicklungsphysiologische Seite des Heterosispro-
blems hervorgekebrt zu haben, eine Forschungsrich-
tung, die vornehmlich von der Schule OrHLKERs be-
trieben wird. Sein Schiiler BEUTTEL hat sich in den
Versuchen mit Streptocarpus-Kreuzungen die Aufgabe
gestellt, die bei der Heterosis wirkenden verschiedenen
physiologischen Teilprozesse zu entwirren. Danach
ist die Heterosis im Endeffekt eine Kombinationswir-
kung von Zellteilungsrate, GréBe der Blattmeristeme
und der Vegetationsdauer. —

Uberblicken wir nun noch einmal das, was bisher an
genetischen Erklirungsversuchen iiber das Inzucht-
Heterosisproblem vorgebracht worden ist, so kénnen
wir im wesentlichen vier verschiedene Hypothesen
unterscheiden.

1. Die Heterozygotie-Hypothese, die in det Hetero-
zygotie einzelner Gene an sich die Ursache der Hete-
rosis sieht. Sie hat in jiingster Zeit durch die Einbe-
ziehung der quantitativen Wirkung multipler Allele
eine fruchtbare Vertietung und Erweiterung erfahren.

2. Die Kombinationshypothese, die die Heterosis
auf das Zusammenwirken verschiedener Gene zuriick-
fithrt und die die fehlende Moglichkeit der Fixierung
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der Heterosis durch Koppelungen von wachstumsfér-
dernden mit wachstumshemmenden Genen erklért.

3. Die Hypothese der Strukturheterozygotie, die
das Herausspalten von homozygoten Chromosomen-
aberrationen bei erzwungener Selbstbefruchtung fiir
Inzuchtdepressionen verantwortlich macht. Selektive
Prozesse bei der Befruchtung wirken fiir eine stindige
Erhaltung solcher heterozygoter Chromosomenaber-
rationen, bei denen eine bestmdégliche Erginzung der
Chromosomeneclemente gewahrleistet wird.

4. Die Plasmahypothese, insbesondere die Homo-
plasmie-Vorstellung HERIBERT-NiLssoNs als Ursache
von Inzuchtschwichung und schlieBlich die Mitwir-
kung des Plasmas bei reziprok verschiedenen He-
terosiseffekten.

Sehen wir von der Plasmahypothese ab, so liegt fiir
die anderen Hypothesen eine Reihe von genetischen
Befunden vor, die ihre Richtigkeit weitgehend zu er-
hérten scheinen. So sehr sich auch die Heterozygotie-
und die Kombinationshypothese in ihren Grundvor-
stellungen unterscheiden, so glaube ich doch nicht, dap
wir einmal dahin kommen werden, auf Grund experi-
menteller Ergebnisse und Uberlegungen die eine Hypo-
these fiir unbrauchbar und die andere fiir richtig zu
befinden. Ich glaube nicht, dafl wir einmalzu einer
allgemein giiltigen Erklirung der Inzucht-Heterosis
gelangen werden, die fiir alle Objekte Giiltigkeit hat.
Ihre genetische Bedingtheit kann einerseits bei den
einzelnen Objekten durchaus verschieden sein, anderer-
seits kdnnen bei einem und demselben Objekt ver-
schiedene genetische Ursachen gleichzeitig wirksam
sein. Ich wies ja bereits darauf hin, daB Strukturhete-
rozygotie als Ursache von Inzuchterscheinungen vor-
nehmlich bei diploiden, aber selten oder gar nicht bei
polyploiden Arten in Betracht kommt, als Reispiel
hierfiir erwdhnte ich den Riibsen und Raps. Beim
Roggen sind dagegen mit Sicherheit verschiedene Utr-
sachen wirksam: einmal Strukturheterozygotie und
zum anderen die Wirkung von Genen.

Auf alle Fille sind aber die theoretischen Vorstel-
lungen tiber Inzucht und Heterosis von gréBter Be-
deutung als Arbeitshypothese in der praktischen Ziich-
tung, insbesondere bei der Entwicklung von Methoden
in der Ziichtung fremdbefruchtender Arten. Dies gilt
auch dann, wenn die theoretische Grundlage einer Ar-
beitshypothese durch neuere Forschungsergebnisse
tiberholt wird und in ihrem vollen Inhalt und in ihrer
Allgemeingiiltigkeit nicht mehr aufrechterhalten wer-
denkann, wie z. B. die Heterozygotie-Hypothese. Und
doch ist auf Grundlage gerade dieser Hypothese eine
praktisch sehr brauchbare Methode zur Erzeugung
von Heterosis-Saatgut erarbeitet worden. Das Prinzip
dieser Methode besteht darin, daB zwei Inzuchtlinien,
von denen nach Kreuzung ein starker Heterosiseffekt -
bekannt ist, in zwei rdumlich isolierten Zuchtgérten
reihenweise, abwechselnd, nebeneinander gebaut wer-
den. In dem einen Zuchtgarten wird nun die Linie A
und im anderen die Linie B kastriert. Auf diese Weise
erntet man einerseits in beiden Zuchtgirten Bastard-
saatgut A X B bzw. B x A, andererseits aber gleich-
zeitig Saatgut der reinen Linie A und B, das zur Fort-
setzung der Erzeugung von Heterosissaatgut in den
folgenden Jahren benétigt wird.

Der Nachteil dieser Methode besteht darin, daB die
erzeugte Menge von Heterosissaatgut relativ gering ist



400

und damit sehr kostspielig wird, da seine Erzeugung
auf ingeziichteten, also leistungsschwachen Linien
stattfindet. Man ist daher von den einfachen Kreu-
zungen zu den ,,Doppelkreuzungen‘ iibergegangen.
Hierzu sind aber vier Inzuchtlinien mit vier Zucht-
garten notwendig; dann ist ein weiterer Zuchtgarten
notwendig, um die entstandenen Bastarde (A x B) x
{C x D) zukreuzen. Erst das aus der Kreuzung dieser
Bastarde entstehende Saatgut gelangt in den Handel.
- Seine Erzeugung ist viel ergiebiger, da es ja auf sehr
wiichsigen F,-Pflanzen gewachsen ist.
Einfacher gestaltet sich die Erzeugung synthetischer
Sorten. Hierbei geht man von mehreren Inzucht-
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Bastardleistung nach Kombinierung mit anderen Li-
nien, Zur Ermittlung dieses Kombinationswertes
wird das bekannte System der diallelen oder zykli-
schen Kreuzungen angewandt. '

Nun ist es ja in der ziichterischen Praxis mdoglich
und auch iiblich, durch mildere Grade der Inzucht
ausgeglichene Zuchtstimme mit Konstanz der Wert-
eigenschaften zu erhalten, ndmlich durch denisolierten
Anbau von Zuchtstimmen, so daB sich hier Geschwi-
ster bzw. Halbgeschwister paaren. Auch Kreuzungen
derartiger Inzuchtstdmme ergeben einen Heterosis-
effekt. Derartige Zuchtverfahren werden heute viel-
fach mit Erfolg in der Zuckerribenziichtung, beson-
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Abb. 2. Cyclus einer Zuckerribenziichtung mit Inzucht und Brzeugung von Heterosissaatgut

linien, etwa Io aus, mischt dieselben und erzielt da-
durch im folgenden Jahre eine natiirliche Bestandes-
kreuzung, die das Heterosissaatgut fir den Handel
hervorbringt. Dieses Saatgut kann mit Erfolg mehrere
Jahre nachgebaut werden, besonders dann, wenn all-
jahrlich Massenauslesen vorgenommen werder. Die
Ertragssteigerungen betragen etwa 16 %, wahrend
durch einfache- vnd Doppelkreuzungen Ertragsstei-
gerungen bis 30% erzielt werden kénnen. — Selbst-
verstindlich miissen die zu einer synthetischen Sorte
vereinigten Linien sorgfiltig ausgesucht werden auf
Grund vorhergehender Testkreuzungen. Wenn auch
leistungsstarke I-Linien nach Kreuzung eine starkere
Heterosis zeigen als leistungsschwache, so kann der
genetische Wert einer I-Linie nicht allein auf Grund
seiner Leistung ermittelt, sondern nur auf Grund der

ders in der Z#ichtung der Kleinwanzlebener Zucker-
riibe, angewandt. Da mir dieses Zuchtverfahren fiir
die weitere Entwicklung der Zuchtmethoden von
Tremdbefruchtern von ausschlaggebender Bedeutung
zu sein scheint, soll hier ganz kurz auf seine wesent-
lichen Grundziige eingegangen werden (s. Abb. 2).
Hochwertige Riiben, die aus Einzelpflanzen-Nach-
kommenschaften (A-Stimmen) als Samentréger aus-
gelesen worden sind, werden abstammungsweise, ge-
trennt durch breite Hanfstreifen, angebaut, so daB sich
stets nur Geschwister- bzw. Halbgeschwisterpflanzen
miteinander paaren kénnen (s. Abb. 2; 1. Jahr). Es
findet also eine schwache Inzucht statt. — Vor dem
Auspflanzen werden die Riiben geteilt (verklont), um
von der Einzelpflanze méglichst viel Saatgut zu ge-
winnen (3 kg und mehr). Im folgenden 2. Jahr wird
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mun die Nachkommenschaft jedes Klons einer -Lei-
stungspriifung in mehrfacher Wiederholung unter-
zogen. Auf Grund derErgebmsse dieser sog. A-Stamm-
vorprifung wird im darauffolgenden 3. Jahr unseres
‘Schemas die A-Stammhauptpriifung mit den bewéhr-
ten Stammen des Vorjahrs durchgefiihrt, indem auf
das Reservesaatguf der verklonten Mutterriiben zu-
riickgegriffen wird. Gleichzeitig wird von ihrem rest-

lichen Saatgut eine Stecklingsvermehrung vorgenom-

men und eine Vermehrungsparzelle mit normalen Ri-
ben angelegt. Nach Verarbeitung der A-Stamm-
Hauptprufung werden von .den besten Stimmen aus
den zugehdrigen Vermehrungsparzellen Einzelriiben
herausgenommen und untersucht, Die besten Mutter-
riiben werden verklont und abstammiingsweise isoliert
angebaut, womit der Ziichtungszyklus wieder von vorn
beginnt.

Von den Stecklingsvermehrungen werden ebenfalls
nur die besten Stimme zur Samengewinnung im vier-
ten Jahr angebaut, und zwar jeder Stamm.raumlich
isoliert, so daB wiederum infolge Geschwisterbefruch-
tung eine schwache Inzucht getrieben wird. — Im
4. Jahr werden nun auflerdem Testkreuzungen zwi-

schen den Stimmen durchgepriift, von denen auf.

Grund ihrer iiberdurchschnittlichen Leistung Steck-

lingsvermehrungen laufen. Die Nachkommenschaften

der Testkreuzungen werden im 3. Jahr in eine Lei-
stungsprufung gestellt, um festzustellen, welche Kreu-
zungen die stdrkste Heterosis ergeben. Auf Grund
dieser Testkreuzungen wird dann das Saatgut von denl
durch - Stecklingssaat vermehrten und rdumlich iso-

lierten Stdmmen gemischt. Diese Mischung wird im

6. Jahr als Stecklingssaat geraut und aus dieser im
7. Jahr das Hochzucht-Saatgut gewonnen, das fiir die
Erzeugung der Fabrikriiben im 8. Jahr bestimmt ist.
—TIm7. Jahr findet also eine Bestandeskreuzung statt.
Es ist darauf zu achten, daB eine gréfere Zahl von
Stimmen gemischt wird, nicht unter 1o, da nur danhn
die Gewihr gegeben ist, daB fast ausschlieSlich Be-
stdubung zwischen Individuen verschiedener Stimme
und nicht derselben stattfindet.

Wihrend eines Zichtungszyklus wird also an zwei
Stellen imi 1. und 4. Jahr eine Inzucht -durchgefiihrt,
wihrend im 7. Jahr Bestandeskreuzungen zur Erzeu-
gung von Heterosissaatgut erfolgen. Dieses Saat-
gut -darf nur fir die Erzeugung von Fabrikriiben
verwandt werden und nicht fiir weitere Saatgutver-
mehrungen;- da sonst wieder Ertragsruckgange zu
erwarten sind. — Voraussetzung fiir eine erfolgreiche
Durchfithrung dieses Zuchtschemas ist die Gewinnung
ausreichender Saatmengen von den verklonten Mutter-
riiben, um die Stecklingsvermehrungen im notwen-
digen grofen- Umfang durchfithren zu- kénnen.

Ich glaube, daB von der sinngemifen Anwendung
dieses Zuchtverfahrens besonders bei Grisern, mehr-
jéhrigen Leguminosen, Mohren und anderen Gemiise-
arten noch erhebliche Fortschritte zu erzielensind. —

Auf einen Punkt méchte ich beider alleinigen
Anwendung der Inzucht zur Erzielung homozygoter
Stdmme noch mit Nachdruck hinweisen. Es ist viel-

fach in der Praxis, besonders in der Kohlzuchtung, die-

Erfahrung gemacht worden, daf die Nachkommen

aus Massenauslésen ertragreicher sind als die aus Indi-

vidualauslesen mit Priifung der Nachkommenschaft.

Dies ist auch gar nicht verwunderlich, da bei jeder In-

dividualauslese eine Thzucht getrieben wird, die heson-
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ders bei einem raumlich isolierten Anbau dér Stimme
wirksam sein wird. Wir haben hieraus die Lehre zu
ziehen, daf} die Inzucht zur Erzielung homozygoter
Stdmme nur der erste Schritt bei der Anwendung un-
serer modernen Zuchtverfahren sein darf. Diesem
ersten Schritt hat unmittelbar der zweite zu folgen
nimlich die st 4 ndig e Kreuzung zur Erzielung von
Heterosissaatgut oder der Versuch, mit Hilfe der Kon-
vergenzziichtung die Heterosis zu fixieren, —

In den letzten Jahren ist in der ziichterischen Lite-
ratur viel iiber Pirchenziichtung geschrieben worden;
dabei sind aber wenige oder gar keine experimentellen
Daten publiziert worden, besonders im Vergleich zu
anderen Zichtmethoden. Auch durch die Parchen-
krenzung kénnen homozygote Stimme erzielt werden,
wenn auch. die Zahl der hierzu. notwendigen Genera-
tionen langer-ist als bei Selbstungen. Der Vorteil der
Pirchenkreuzung gegeniiber der Selbstung liegt in
einer leichteren Samengewinnung durch den Fortfall
von Stérungen durch die Parasterilitit. R. v. SENG-
BUSCH hat 1940 ein System von Péarchenkreuzungen
vorgeschlagen unter Vermeidung von Inzuchtschiden.
Aber auch in dieser so interessanten Studie werden
keine experimentellen Daten zur Erhirtung der vor-
geschlagenen Zuchtmethoden mitgeteilt.

Die 'alleinige Anwendung der Inzucht in der
ziichterischen Praxis ist nur dann statthaft, wenn die
Inzucht als genetischer' Analysator éiner Population
dient., Durch die Inzucht werden Gene, die sich als
heterozygot verdeckt durch die dominanten Allele in
einer Population befinden, als homozygot rezessive zur
Herausspaltung gebracht und damit treten neue Eigen-
schaften in Erscheinung. Durch diese genetische Dif-
ferenzierung sind schon viele wertvolle Formen bei den
verschiedensten Kulturpflanzen gewonnen worden.
Diese Formen werden meistens als Bausteine in der
Kombinationsziichtung verwandt, so daB allein hier-
durch etwaige Inzuchtschwichungen, die bei ihrem
Heransspalten auftreten, wieder zum Verschwinden
gebracht werden. Auf Einzelheiten der Erfolge in
der genetischen Differenzierung von Populationen
mdchte ich nicht eingehen. Eine schéne Zusammen-
stellung hieriiber befindet sich bei Pissarev, in dem
Abschuitt {iber Inzucht des russischen Handbuches
der Pflanzenziichtung.

Der Erfolg dieser Differenzierungsmethode wird von
der genetischen Zusammensetzung der Ausgangspopu—
lation abhdngen. Der Ziichter gehe daher in seinen In-
zuchtversuchen micht von einer. Population aus,
sondern voy einer Vielzahl. Die Widerspriiche, die
sich in den Ergebnissen der Inzucht bei derselben Kul-
turart finden, sind meistens auf ein genetisch verschie-
denes Versuchsmaterial zuriickzufithren. —

Trotz vieler offener Fragen sind die theoretischen
Grundlagen der- Inzucht- und Heteros1serschelnungen
schon so weit geklart und ihre Nutzanwendung in der
praktischen Ziichtung schon so weit gediehen, daB die
Anwendung der Inzucht-Heterosis bereits heute als
selbstindige Zuchtmethode in der praktischen Pflan-
zenziichtung anzusprechen ist,- die gleichberechtigt
neben den Methoden der Auslesezuchtung, der Kom-
binationsziichtung und der experimentellen Mutations-
auslésung (Mutatmnszuchtung) zu stellen ist. — Die-
selbe Bedeutung, die der Ubergang von der Auslese-
zlichtung zur Kombinationsziichtung fiir die Selbst-
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befruchter gehabt hat, wird bei den Fremdbefruchtern
die Einfithrung der Inzucht-Heterosis-Methode erlan-
gen; und es ist zu erwarten, daB wir hierbei zu dhn-
lichen Ertragssteigerungen gelangen werden, wie bei
den Selbstbefruchtern durch die Anwendung der Kom-
binationsziichtung. Voraussetzung hierfiir ist, daB
weiterhin an der theoretischen -Grundlagenforschung
dieses Problems gearbeitet wird und dal es méglich
ist, in den praktischen Zuchtbetrieben groBe verglei-
chende Versuchsserien in exakter Weise iiber die ver-
schiedenen Verfahren bei der Einschrinkung der Pan-
mixie und der Erzeugung von Heterosissaatgut durch-
zufiihren.
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Vegetativ vermehrbare Birnenunterlagen’.

Von P. G. pE HAAS.

1. Stand der Frage.

Bei Birnen fehlt bisher in Deutschland jede art-
eigene, vegetativ vermehrbare Birnenunterlage. Das
ist ein Mangel von zweifellos wirtschaftlicher Bedeu-
tung. Dieser Mangel ist nicht nur fiir die obstbauliche
Praxis von grofem Nachteil, sondern er wirkt sich
auch sehr hemmend auf die wissenschaftliche Bear-
beitung grundlegender Fragen aus. Es fehlt bisher
jede Vergleichsgrundlage sowohl auf der Seite des
Simlings wie aich der Klonunterlagen.

Die Ursachen fiir dasFehlen vonBirnen-Klon-Unter-
lagen sind auf die besonderen Schwierigkeiten, die bis-
her allen Versuchen zur vegetativen Vermehrung von
Pirus-Arten entgegenstanden, zuriickzufihren. In-
folge der unbefriedigenden Ergebnisse ist die Zahl der
in der Literatur vorhandenen Originalberichte {iber
dieses Teilgebiet der Unterlagenfrage sehr gering. Auf
eine gesonderte Besprechung der Literatur kann des-
halb verzichtet werden.

Bisher werden folgende Unterlagen fiir Birnen ver-
wendet:

a) Samlinge von Most- und Edelsorten, selten
von Wildformen (meist werden sie unfer der Bezeich-
nung Pirus communis gefithrt).

b) K1one von Quitten (Cydonia oblonga), vorwie-
gend von der Angersquitte ausgehend.

Diese Unterlagen haben folgende Nachteile:

I. Siesind alle nicht frosthart genug. Be-
sonders frostempfindlich ist die Quitte in allen be-
kannten Formen (auch Quitte A und die mit ibr iden-
tischen Pillnitzer Klone R 3 und R 5). Nur MITSCHU-
RIN (14) berichtet von einer frostharten Quitte Sewer-
naga, die er aus der Kreuzung Cydonia oblonga (kauka-
siche Wildform) x Cydonia vulgaris (Sorte Sarepta)
gewonnen hat.

Auch die handelsiiblichen Sdmlinge sind zu wenig
frosthart. Da der ganze Formenkreis von Pirus com-

! Abgeschlossen im September 1944.
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munis, dem alle bei uns vorkommenden Birnensorten
entstammen (FISCHER-SCHMIDT, 17), nur beschrinkt
frostvertriglich ist, kann aus :ihm allein keine hohe
Frostwiderstandsfihigkeit erwartet werden. Da der
Birnenanbau allgemein an wirmere Standorte gebun-
den ist, kann er auch innerhalb unseres Klimas nicht
so weit ausgebreitet werden wie der Apfelanbau. Man
wird deshalb einerseits infolge einer erblich bedingten,
stirker ausgeprigten Frostempfindlichkeit nicht so
hohe Frostwiderstandsfihigkeit wie beim Apfel er-
reichen kénnen, andererseits dieseauch nicht in gleich-
hohem Mafle zn verlangen brauchen. Die Frostemp-
findlichkeit der Quitten ist jedoch so groB, daB ihre
Verwendung als Unterlagen auch an ginstigeren
Standorten nicht mehr verantwortet werden kann.

2. Sie sind weitgehend unvertrdglich.

Die Unvertriglichkeitsstorungen treten wiederum
bei Quitten am hiufigsten auf. Ein groBer Teil wirt-
schaftlich wichtiger Sorten ist bekanntlich nicht auf
Quitten zu veredeln, wihrend andere zwar zur An-
nahme des Edelatges fiithren, aber nachtraglich grofie
Ausfille in der Baumschule aufweisen und wieder an-
dere sicher -anwachsen und gute Wuchsleistung voll-
bringen. Die Einschaltung solcher gut vertriglicher
Birnensorten als Zwischenveredlung zu unvertrag-
lichen Sorten ist fiir die Baumschulen ein zeitrauben-
der und kostspieliger Notbehelf. Fir den spiteren
Anbau ist diese MaBnahme weniger nachteilig, obwohl
immer wieder grindsétzliche Bedenken gegen die zwei-
fache Veredlung erhoben werden.

Bei Birnensimlingen kommt Unvertriglichkeit
nicht so allgemein vor wie bei Quitte. Sie tritt aber
auch hier sowohl als echte physiologische Unvertrig-
lichkeit (vorzeitiges Absterben) wie auch als Rema-
nenz (Kiimmerwuchs) (KEMMER-ScHULZ, 9) auf und
ist, wie HILKENBAUMER (4) feststellte, besonders bei
Samlingen der Holzbirne (P. com. pivaster), weniger
bei Sortensimlingen verbreitet. Bemerkenswert ist,



