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HARA hat nachgewiesen, dab das cauda ta -Genom nicht 
das dritte Genom yon aest ivum ist; nach Seiiaen Unter- 
suchungen (194o) ist das Zweite cy l indr i ca -Genom 
karyogrammatisch weder das bicornis -Genom,  das er 
mit Sb, 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- 
ro sa -Genom als das dritte Dinkelgenoln D an. Die 
Herausgeber des J. of Heredity, die fiber diese Arbeit 
kurz in dem auf die gr0ge Speltaarbeit folgenden Heft 
referierten, geben nicht an, auf Grund welcher Unter- 
suchungen KIItARA seine Ansicht revidiert hat. Man 
wird also die karyologische Analyse auf die genetischen 
Resultate hin nochmalS iiberpriifen miissen, soweit das 
nicht vielleicht inzwischen von KII-IARA bereits ge- 
schehen ist. 

PATHAK verwendet bei der oben erwiihnten Aufstel- 
lung seiner in gleicher Richtung laufenden Hypothese 
unter Beriickslchtigung der Karyogramme yon  SEN- 
JANINOVA speziell die Zahl der Satellitenchrolnosomen, 
der Chromosomen .mit sekund~ren Einschnfirungen 
und der Nucleolen; in vergleichenden Untersuchungen 
an Tr i t i cum,  Aegi lops  und Secale. 

Dabei ist die Zahl der mitotischen Anaphase-Nude- 
olen als die Summe der Satelliten- und sekund~ren 
Einschnfirungschromosomen festgestellt. Das Ergeb- 
nis spricht  ftir die Ab!eitung der hexaploiden Weizen 
mit 4Satellitenchromosomen, 2 Chromosomen mit 
sekund~tren Einschnfirungen und 6 Nudeoli  aus diplo- 
idem Aegilops • Emmet.  

Ae.  squarrosa n = 7 Emmer n = 14 
2 Sat. 2 Sat., 2 sek. E. 

T.  aest ivum -~ 4 Sat.; 2 sek. E., 6 Nuclecli. 

Nachdem hier auf die Arbeit von KII-IARA in dieser 
Zeitschrift 194o za hingewiesen ist, die eine Tabelle 
fiir die Genomverteilung in der Gat tung Aegilops,  nach 
dem Stande der dama!igen Untersuchungen enth~lt, 
sei eine mir freundlichst yon Professor SEA~S zur Ver- 
fiigung gestellte Tabelle yon K m a ~ a  aus dem Jahre 
1945 fiber diese Genome wiedergegeben, die gegenfiber 
194o eine Reihe wesentlicher Veriinderungen bzw. Er- 
weiterungen bringt (Sekti0nsbezeichnung nach ZHU- 
KOVSKY, bis auf caudala, die ZHUKOVSKY ZU Como- 
p y r u m  stellt)} 

P o l y e i d e s  A m b l y o p y r u m  
Ae. umbellulata L. . C ~ Ae. mutioa . . . .  Mt 

ovata L . . . . . .  Cu 1VD 
triaristataWilld. 4x C~ tVit 
tr iaristataWilld.6x CuMt(?) S i t o p s i s 
columnaris Zutzx. Cn Mo 
biuncialis V i s . . .  C u Mb 

variabilis Eig . . Cn Sv 
Kotsvhyi Boiss. . . Cu Sv 
triuncialis L.  . . C a C 

C y l i n d r o p y r u m  
Ae. cylindrica Host  . C D 

oaudata L . . . .  C 

C o m o p y r u m  
Ae. comose Sibt.et Sm. M 

Heldreiahii I-Iolzh. M 
uniaristata Vis. . Mu 

Ae. speltoides Tausch S 
Aucheri Boiss. . S 
longissime Schweinf. 
etMuschl. . . . $1 
bicornis (Forsk) 
]A~B. et SPAc~ . Sb 

V e r t e b r a t a  
Ae. scuarrosa . . . .  D 

crassaBoiss. 4 x . DJ 
crassa Boiss. 6x . D J(?) 
ventrioosa Tausch D~v 

I~I~IARA 1945. 
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Inzucht als genetisches Problem und Methode der Ziichtung 1. 
Von HI~RMANN KUCKUfiK, Mfincheb~rg. 

Mit 2 Textabbildtmgen. 

Die Frage der Nethodik in der Zfichtnng fremd- 
befruchtender Arten hat in den letzten Jahren eine 
steigeMr Beaehtung erfahren. Wir mfissen uns bei 
ihrer Zfiehtung dariiber im Klaren sein, dab bei der 
Anwendung der Individualauslese mit Prfifung der 
Nachkornmensehaft fin wesentlichen n u t  der Erbwert 
der Mutter durcb die Selektion erfal3t wird, w[hrend 
der Erbwert des Vaters eine mehr oder weniger un- 
bekannte Grfige ist. Er  wird dargestellt durch ein 
Pollengemiseh verschiedener genetischer Konstitntion, 

x Nach einem Vortrag im genetisch-zfichterischen Co!~ 
loquium des Institutes bearbeitet. 

so dab Hie rnit Sicher1~eit angegeben werden kann, rnit 
welchem Pollen eine znr Weiterzncht bestirarate Ein- 
zelpf!anze oder bestimmter Stalnm best~tiht worden 
is t .  Es sind daher yon der ziichterischen PraMs in den 
letzten Jahren in steigendem MaBe Methoden ent- 
wicker  worden, die eine 19egulierung der Fremdbe- 
fruehtnng zum Ziel haben, derarc, dab die Herkunft 
des Pollens bekannt ist oder dab der Pollen nner- 
wfinschter Genotypen yon der Befrachtnng ansge- 
schaltet wi rd .  Als wirksarnes Mittel h ierzu dienen 
einlnal die verschiedenen Forlnen der Isolierung ~lnd 
zwar der riiumlichen Isolierung, indem Zuchtst~Inme 
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in wetter Entfernnng voneinander angebaut werden 
oder der Trennung dureh meehanisehe Mittel wie Iso- 
lierungskrsten, Glaskabinen in Gewrchsh/insern u. a., 
wodurch Individuen einzelner strmme nnr unterein- 
under befruchtet werden k6nnen. 

In der Roggenziichmng hat sieh die Nethode des 
fiberlagerten Saatguts bew&hrt. Diese besteht darin, 
dab bei'einer Prfifungsserie yon Strmmen, die neben- 
einander im Zneh~garten angebaut werden, nur die 
eine Hrlfte des Saatgnts zur Anssaat verwendet wird, 
wrhrend die andere Hrlffe iiberlagert wird. AnI 
Grund des Priifungsergebnisses wird nun im folgenden 
Jahr das Reservesaatgut der iiberdurchsclmittlichen 
Strmme noeh einmal ansgesiit in wetter Entfernung 
yon anderen Roggenbest~inden and hierdurch erreicht, 
dab sieh jetzt nurfiberdurchschnittliche Strmme anter- 
einander befruehten k6nnen, wrhrend im Jai~r da- 
vor mit der Tatsache gereehnet werden muBte, dab 
iiberdurchschnittliche Strmme auch yon Pollen min- 
derwertiger Stfimme befruchtet wurden nnd daher in 
ihren Nachkommenschaften wieder mit dem Auftreten 
nnerwiinschter Formen gereehnet werden muB. 

Das radikalste Mittel z~r Regulierung der Fremd- 
befruehtung ist aber eine kiinstlieh dutch die Hand des 
Zfichters erzwungene Selhstbestrubung. - -  Mit allen 
diesen genannten Methoden erstreben wir nicht nur 
eine Ausschaltnng genetisch nner~insehten Pollens, 
Sondern anoN' eine Konstanzziichtnng al!er wirtsctlaft- 
lich wichtigen Eigenschaften einer Knlturart, eine 
wichtige Voranssetznng fiir die erfolgreiehe Ausbrei- 
tung einer Sorte. Konstanz der Eigenschaften be- 
deutet aber Hom0zygotie der Gene, nnd diese erreichen 
wir am schnellsten fiber dem Wege der Selbstbefrueh- 
tung. Wir k6nnen ja bet einem Bastard die Zahl der 
Generationen berechnen, die hei ether gegebenen Zahl 
yon Genen im heterozygoten Zustand notwendig stud, 
bis seine Nachkommenschaft praktisch nur noch ans 
homozygoten Typen besteht. 

Bet der Anwendung der erzwungenen Selbstbestrn- 
bung, dem st~rkster; Grad der Inzncht, treten nun 
h~iufig bet gewissen Arten sog. I n z u e b t s c h fi - 
d e n anf. Zunfichst spalten nach der Selbstung nicht- 
iebensf~ihige Formen oder solehe mit verringerter Le- 
bensf~ihigkeit ab, wie Zwergformen, ehlorophylldefeMe 
oder sterile Typen. Sie beruhen auf dem Homozygot- 
werden yon rezessiven Erbanlagen, die sich bisher als 
Heterozygote, verdeckt dhrch ihre dominanten Allele, 
in der Population befunden haben. Neben diesem 
Herausspalten defeMer Gene finder aber mit der Fort- 
setzung der Inzueht von Generation zti Generation 
ein Nachlassen tier Wfiehsigkeit start, his die St/imme 
ein Inzuchtminimum erreicht haben (5.--8. Gene- 
ration), auf dem sie stehenbleiben, oder schlieBlich an 
mangelnder Lebenskraft ganz eingehen. Kreuzt man 
nun nieht verwandte Inzuchtstrmme, so treten hrufig 
sogenannt e lumlrierendeBastarde auf, die anWiichsig- 
keit lind,Ertragsleistung die Ausgangspopulationen 
welt/ibertreffen k6nnen. Die Bastardwfichsigkeit be- 
trifft die Pflanze als Ganzes, keine besonderen Organe, 
sie ist ill ihrer Wirkung/ihnlich einer erh6hten Diinger- 
gabe. Die Heterosis kann durch Frfihreife oder Sprit- 
reife gekennzeiehnet seth. Die Pflanzen erhalten durch 
sie vornehmlich einen lmpuls in ihrer vegetativen Ent- 
wicklung, der seine StoBkraft sprter zur Bliitezeit 
wieder verliert. D.ie reproduktive Phase profitiert nnr 
indirekt, da die vegetative Phase eine Vorbereitnng 

auf die reprodnktive ist, so dab schlieBlich doch ein 
~berfluB an Bliiten und Frtichten entsteht. In den 
folgenden Generationen versehwindet aber diese als 
H e t e r o s i s bezeichnete Wiichsigkeit allm~ihlich 
wieder. Nicht jede Wuchssteigerung nach einer Ba- 
stardiemng bezeichnet man a!s Heterosis, sondern zum 
Wesen der Heterosis im engeren Sinne geh6rt die Er- 
scheinung des N a c h t a s s e n s der Wfiehsigkeit in 
den sp~teren Generationen, die s c 5 e i n b ~ r feh- 
lende N/Sglicbkeit ihrer Fixiernng. Ich betone ab- 
sichtlich ,,die scheinbar fehlende N6glichkeit", well 
nns diese Frage als offenes Problem in nnseren Ans- 
fiihrnngen ganz besonders bescl~rftigen wird. 

Anf alle Frlle sind Inzncht nnd Heterosis ein ein- 
ziges znsammenhrngendes Problem. - -  Wie sind'nun 
diese Inzucht-Heterosiserscheinungen z,1 erkl~ren? 
Eine genane Kenntnis ihrer nrsrchlichen I~edingtheit 
ist die Voranssetznng ffir die Entwicklnng geeigneter 
ZuehtmetLoden bet fremdbefruchtenden Arten. 

Ich wies bereits anf das Heransspalten homozygot 
rezessiver Yormen mit v611ig fehlender oder verringer- 
ter Lebensf/ihigkeit him Diese Art der .Inzneht- 
scbrden ist also rein genetiseh-mendelistiseh bedingt. 
Es erbebt sieh nnn weiterhin die Frage, ob anch das 
allmrhliche Nachlassen der Wiichsigkeit eine rein 
mendelistische Erscheinung, bedingt durch das Zu- 
sammenwirke'n bestimmter Gene, ist oder ob hier an- 
dere ursfichliehe Bedingungen vorliegen. Die Beant- 
wortung dieser Frage ist i n  Laufe der Entwicklnng 
der Genetik verschieden ausgefallen, sie ist aber 
wesentlich for die weitere Frage ether Fixiernng der 
Heterosis. 

Im Jabre 1912 wurde zuerst yon EAST-I-IAYES- 
SI~ULI, die sog. Heterozygotie-Hypothese aufgestellt. 
Diese besagt, dab die Heterozygotie aller Gene als 
Stimnlans wirkt; wrhrend mit einer Zunahme der 
Homozygotie die Wfichsigkeit wieder verloren geht. 
Da in einem Bastard aus der Kreuzling zweier homo- 
zygoter Linien der h6chste Grad der Heterozygotie 
erreicht wird, bet einsetzender Inzncht aber in den 
Folgegenerationen wieder eine Zunal~me der homozy- 
goten Kombinationen anf Kosten der heterozygoten 
erfolgt, schien diese Hypothese in einfacher ~ besteenen- 
der Weise die Erscheinungen der Inzucht nnd ttete- 
rosis zu erkl~ren. Eine Konstanzziichtnng ist also 
nach dieser Hypothese nicht m6glieh. Sie befriedigte 
abel' insolern nieht, als sie die dutch praktische Er- 
fahrungen erwiesenenTatsachen nicht erklrren konnte, 
dab tier Grad der erzielten Hete!~osis nach den bet der 
Kreuzung verwandten Ausgangsrassen sehr versehie- 
den sein kann. Es muB also nieht mar der Grad der 
Heterozygotie, sondern aueh das Znsammenwirken 
bes*immter Gene, die anf die Ausgangsrassen verteilt 
sirld; ffir die Heterosis verantwortlieh sein. Diesen 
Erscheinungen trng die yon Jol;Es im Jahre I9I 7 anf- 
gestellte ttypothese welt mehr Rechnung. JoNEs 
macht eine grol3e Zahl yon Genen ffir die Leistungs- 
steigernng verantwortliCh, yon denen die dominanten 
Allele eine f6rdernde, die rezessiven dagegen eine heln- 
mende Wirknng ansfiben. In einem Einzelwesen k6n- 
nen nnn f6rdernde nnd hemmende Allele Versehiedener 
Gene vorhanden seim Da bet der Annahme einer gr6- 
Beren Zahl solch.er Gene auch Lagernng im selben 
Chromosom angenommen werden muB, haben wir init 
Koppehlngen yon f6rdernden und hemmenden Allelen 
dieser Gene za rechnen, wie es am besten aus Abb. I 
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hervorgeht. Bet ether Bastardierung verschiedener 
Rassen kaiin nun im13as'tard die Wirkung der hemmen- 
den Geiie dureh das Hiiizukommen ihrer entsprecheiid 
dominanten Allele aufgehoben werden, wie in dem 
Scheina der Abb. I dargestelk ist. 

IIn t~astard trifft ~un also eine Vielzahl yon domi- 
nanteii, f6rdernden Alleleii verSchiedener Wuchsgeiie 
zusammen, die die Heterosis t)edingen. ]3ei einsetzen- 
tier IIIzuchfi werden wieder homozygote Kombinatio- 
hen gebildet, die infolge der besteheiiden Koppelung 
stets wieder eine geriligere Anzahl yon 
domiiianten Allelen aufweisen mfisseii und 
dalnit zlim Nachlasseli der Wiichsigkeit 
fiihren. 

Die JoNEsscbe Hypothese geht also yon 
speziel!eli Leiauiigsgeneii aiis, die unterein- 
ander gev:oppelt And. Sie ist weniger eine 
Dominanzhypothese, wie sie im allgemeiiien 
genaiiiit wird, sondern eine Koppelungs- 
Hypothese. Der p r i m b r e  Effekt der 
Heterosis wird auch bier dnrch die Hetero- 
zygotie hervorgerufen. Eine Fixieralig der 
Heterosis durch 13ildniig hoinozygoter Kom- 
biiiationen doininanter Gene ist nach dieser 
Hypothese dureha~!s m6glicl~, II/imlich dnrch 
Koppehmngsbrnch. Die Erscheiliuz~g des Auf- 
tretens einzellier wiichsiger Individuen in Jn- 
zucht-Stiimmeii kann ohne weiteres mit der 
Annahme yon Koppeliingsbriicheii nnd der hieraus 
hervorgehenden Kombinaiion verschiedenen homo- 
zygoten Gene erkl/irt werden. Ein direkier 13eweis 
fiir die Koppelungshypothese ist aber hie erbracht 
wordeii. Ich komme auf diese Frage des Beweises 
der ttypothese noch eilimal z~rffck. 

In einer Studie aus dem Jahre 193o hat KAPPERT 
die Fzage ether genaueren Untersuchung IInterzogen; 
wie welt die Inzucht-Heterosis-Erscheinungeii IIicht 
alich durch das einfache Zusammenwirken voii Er- 
g/inzuiigsgenen oder yon unselbst~ndigeii Genen oder 
yon Geneii, deren Wirkung yon der Anwesenheit eines 
anderen Gens abb~ingig ist, erklSrt werden k6iineii. 
Ans ether gr613eren Zahl fingierter Krenziings-Bei- 
sp,,'ele, die y o n  }(APPERT zur Erklfiruiig der Inzucht- 
Heterosis-Erscheiiiungen entwickelt werden, m6chte 
ich IIur eiiies znr Daflegung der theoretischen Gmnd- 
vorstelIungen anfiihreii. Bet der Krenzung yon zwei 
Inittelhohen Erbsenrassen, yon delien die eine lange 
niid wenige Stengelglieder, die aiidere aber knrze nnd 
zahlreiche Stengelglieder besitzt, entsteht ein doppelt 
so hoher Bastard, da die Eigelischaften ,,lange Stengel- 
glieder fiber kurze" dominieren nnd ebenso ,,zahlreiche 
Steligelglieder fiber wenige". Der 13astard hat also 
z a h 1 r e ic  h e i a n g e Steiigelglieder nnd damit die 
doppelte Wuehsleistnng wie die Eltern. Die genetisehe 
Formel f/Jr die Eltern w/ire demnach AAbb bzw, aaB13, 
und die fiir den Bastard AaBb. Bewertet man 
nun die Leistung der Eltern mit der Zahl I, so 
wiirde der 13astard mit der doppeken Leistung die 
Wertzahl 2 erhalten. WeIche Leistnngen weisen nun 
die versehiedenen F~-Genotypen auf und wie ist die 
Gesamtleistiiiig der F 2 zu bewerten? In der F~ 
treten 9/16 Pflanzen mit A und 13 ant (Wertzahl 
2), 3/16 raft A (WertzahI I), 3"/16 mit B (Wertzahl I) 
uiid 1/16 ohneA und B (Wertzahl o). Der durch, 
schnittHehe Leistuiigswert der F~ errechiiet sieh 
wie folgt : 

9 •  
3 •  3 
3 X I =  3 
I XO~ 0 

Sa. = 24 
24 : 16 ~ 1,5. 

Es tritt  also gegenfiber der F I ein Leistungsabfall 
um 25 % ein. In genat, derselben Weise k6nnen wir 
aueh dell durchschnittlichenLeisttmgswert der folgen- 

Rosse A Rcase # 

l" 2?" I dg 
dominente d~rdeende Uene J dominonte d~ [kne 

Be#aM AxB 

e f 

F 

dominem'eJ'drdernde gane 

Abb. x. Schema der Koppelungshypothese yon JONES. 

den Gelierationeii berechiien. Setzen wir den Lei- 
stungswert der Fz gleich IOO, so erhalten wir folgenden 
Leistnngsverlauf: 

Eltern: PA uiidPB ~5o%,  F~ =75%, F3-= 62,3%, 
F~ = 56~4%, F~-~ 53,I%, F8 ~ 51,5%. 

Der Verlauf dieser Leisttingsh6he steht also im 
besten Eiiiklang mit den hekaniiten Erscheinnngen 
.der Heterosis uiid Inziicht. Hierbei wird allerdings 
die u gemacht, dab sich alle Genotypen 
gleichm/iBig stark vermehren. 

Nach diesen voli  ~KAPPERT entwickelteii theoreti- 
schen Vorstellnngeli mfiBte also die Heterosis zn time- 
reii seiii, deiiii die Fz2Kombinatioii 1111113 a~ich in den 
spiiteren Generationen auflreteii, sogar als holnozy- 
goter Typ. Das bisherige Millingeli ihrer Fixieruiig 
kann folgende Grtinde habeli: ffir die Leistungssteige- 
rung sind im allgelneinen mehr als zwei dominante 
Geiie im Spiel, so dab die Zahl der Genotypen, die 
in der F~ alle dominaiiten Leistuiigsgene eiithalteii, 
relativ selten sind. Bei zwei Geneli sind in der F 1 mlr 
9/16 aller Pflanzeii im Besitz aller Leistungsgeiie, bei 
vier GeneI1 81/256 uiid bei Io Genen nut 1/18. Die 
Chance, die erwiiiisehten GenotypeI1 durch die Selek- 
tion zn erfasseii, ist also IIieht sehr groi3, ttinzll komlnt 
die leichte Nodifizierbarkeit quantitativer Merkmale 
durch Au13eiibedingungen, die den Ziichter durch die 
Wfichsigkeit auch voii Genotypen Init weniger Lei- 
stungsgenen t/insehen k6nnen. Sind aber erst einmal 
die besteI1 G e n o t y p e n mit allen Leistungsgenen 
der F x der Selektion des Zffchters entgangeli, so muJ3 
jede weitere Selektion in den sp/iteren Generationen 
zur Fixierllng der F1-Heterosis erfolglos bleiben. 

I)ie rein mendelistische Deiitung der Heterosis hat 
dnreh die Inznchtversbche KEP•LERS Init tRadies eiiie 
starke St/kze er~ahren. IKEPPLER prfifte 72 IIIzlicht- 
familieii, die auf eine .Stammpflanze zurfickgingeii, 
auf ihre Kiiolleiileistuiigen. AiXf Grund dieser Prfi= 
fungeii wurden die Familien in leistlingsstarke nnd 
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l e i s tungsschwache  eingetei l t . .  K renzungen  e rgaben  nun 
das  in t  e ressan te  Resn l t a t ,  dab  die He t e ro s i s  l lach K r e u -  
zung  l e i s tungss t  a r k e r  I n z n c h t  fami l ien  im D u r c h s c h n i t t  
s t a r k e r  is t  a ls  nach K r e u z u n g  l e i s tungsschwache r  
F a m i l i e n .  Die  Bas t a rdwf i chs igke i t  k a n n  b ie r  also 
n i ch t  d u r c h  die  s t imu l i e r ende  W i r k n u g  de r  H e t e ro -  
zygo t i e  a n  s ich  h e r v o r g e r n f e n  werden,  sie muB vie l -  
m e h r  f a k t o r i e l l  du rch  die  k t tmu la t ive  Wirk l l l lg  yon  
L e i s t u n g s g e n e n  e rk l i i r t  werden .  DaB auch zuwei len  
aus  de r  K r e u z u n g  Zweier le i s tu l lgs  s c h w a c h e r 
I - F a m i l i e n  e ine  s t a r k e  He te ros i s  e in t r i t t ,  k a n n  du tch  
d a s  Zusammenwi rke l l  y o n  E r g g n z u n g s g e n e n  erkHirt  
werden,  die  von  be iden  E l t e r n  im B a s t a r d  zur  gemein-  
s amen  W i r k u n g  z u s a m m e n k o m m e l l ,  ~hll i ich der  Kreu -  
zung  zweier  weiBblf ihender  Lei l l s ippen,  aus  de r  b lau -  
b l f ihende  B a s t a r d e  hervorgehell. 

E i n e  we i t e re  S t i i t ze  ffir die KAPPERTsche Deut l l l lg  
de r  I nzuch t -He te ros i s e r s che i l l u~gen  auf  re in  mende-  
l i s t i s che r  Grund lage  h a b e n  die l~oggenversuche se iner  
Schf i ler in  Ursu la  KRUGER gebrach t ,  d ie  im AnschluB 
an  ihre  Versuchsergebnisse  einige rech t  i n t e r e s san t e  
Mode l lve r suche  e r6 r t e r t .  KI~0GER ging yon  25'0 Pf la l l -  
zen P e t k u s e r  W i n t e r r o g g e n  aus,  u n t e r  d e n e n  e ine  
gr6f]ere Zah l  y o n  P a a r k r e u z u n g e n  durchgef i ih r t  wur-  
den .  Von den  P a a r k r e u z u n g e l l  (PK) w u r d e n  die  Nach-  
k o m m e n s c h a f t e l l  in  zwei  au fe i l l ander fo lgenden  Gene-  
r a t i o n e n  (G, u n d  G2) an t  L e i s t u n g s m e r k m a l e  im Ver- 
g le ich  zu r  A u s g a n g s p o p u l a t i o n  u n t e r s n c h i ,  ebellso 
w u r d e n  die N a c h k o m m e n s c h a f t e l l  y o n  E i l l ze lp f i anzen  
als  E l i t e l i l l i en  (EL) durch  zwei  Gel le ra i io l le l l  (G, 
u n d  G 2 ) g e p r f i f t .  Vorkehrnngen ,  dab  ill de r  G,  
de r  P K  Und E L  eine B e s t g n b n n g  nnr  i nne rha lb  
j e d e r  N a C h k o m m e n s c h a f t e n  s t a t t f a l l d ,  warel l  ge .  
t ro f fen  worden .  

I n  de r  G 1 war  nun  d ie  du rchschn i t t l i che  L e i s t n n g  
a l le r  P K -  u n d  E L - N a c h k o m m e n s c h a f t e n  gleich d e r  
Le i s tu l lg  de r  P o p u l a t i o n .  I n  de r  G 2 t r a t  ein Le i s tungs -  
ab fa l l  ein, de r  abe r  be t  den  E L  l l ich t  so s t a r k  war  wie 
be t  den  P K .  K e i n e  E inze l l e i s t tmg  er re ich te  den  W e r t  
de r  Ausga l lg spopu la t i on .  Die  Versuchsergebl l i sse  
s t e h e n  im E i n k l a l l g  m i t  den  u m f a n g r e i c h e u  Roggen-  
v e r s u c h e n  HERIBERT-~XlILSSONS, der  anBer den  P K ,  u n d  
E L - N a c h k o m m e l l s c h a f t e n  anch  solche aus  Kreuzun-  
gen  von  Inzuch t s t f immel l  ( IK)  mi t  einbezog,  be t  denel l  
d e r  Le i s tu l lg sab fa l l  in  d e r  G~ a m  s t ~ r k s t e n  war :  I K  
~- 23,8%,  P K  = I 5 % ,  E L  = IO,3'%. - - A n t  die  v611ig 
a n d e r s a r t i g e  Deu tu l lg  de r  Versuchsergebnisse  du tch  
HERIBERT-lXTILSSON k o m m e  ich we t te r  un te l l  l loch ein- 
rea l  zurf ick.  

KROGER e r 6 r t e r t  nun  in ih re r  A r b e i t  d ie  be t  IK- ,  
P K -  n n d  E L - N a c h k o m m e n s c h a f t e l l  zu e rw a r t e nde  
Le i s tungen ,  n n d  zwar  sowohl  auf  de r  Grund]age  un-  
abhgng ig  w i r k e n d e r  d o m i n a l l t e r  Leis tungsgel le ,  als 
auch  auf  de r  Grund lage  der  K o p p e l u l l g s h y p o t h e s e  yon  
JoNEs.  Zur  Veranschau l i chung  der  rech t  i n s t r u k t i v e n  

M o d e l l v e r s u c h e ,  die  auch  von  wei tgehe l lde l l  p r a k t i -  
schen F o l g e r u n g e n  s~nd, set in A n l e h n u n g  an  die Aus-  
ffihrungen KR0~ERS ein Beipsiel ngher er6rtert. I n  
einer Roggenpopulation seien zwei dominante Lei- 
stungsgene A und B vorhanden, deren jedes die Lei- 
s t u n g  I b e w i r k t ,  w~ihrend d ie  zugehSr igen  rezess iven  
Al le le  a und  b ke ine  L e i s t u n g s s t e i g e r u n g  br inge l l  u n d  
d a h e r  den  W e r t  o e rha l t en .  I nd iv iduen ,  die sowohl  A 
als  auch  B bes i t zen ,  e r h a l t e n  somi t  den  Le i s tungs -  
wer t  2. Be i  u n e i n g e s c h r ~ n k t e r  Bes t~ubu l lg  (Pan-  
mixie)  se tz t  s ich e ine P o p u l a t i o n  mi t  den  Genell  A - - a  

und  B - - b  aus  fo lgenden  G e n o t y p e n  in fo lgender  H~iu- 
f igkei t  und  Ini t  fo lgenden Le i s tnngswer t e l l  z u s a m m e n  
(Tab: I ) .  

Tabelle i .  

i 

e n o t y p ~ H~ufigkei t  G Binzelwer t Gesamtwert  
I 

AAB]3 . . . . .  
AABb . . . . .  
AaBB . . . . .  
Aa]Bb . . . . .  
AAbb . . . . .  
Aabb . . . . . 
aaBB . . . . .  
aaBb . . . . .  
aabb . . . . .  

Sa. 

I 
2 
2 

4 
I 
2 
I 

2 
I 

I6 

2 2 

2 4 
2 4 
2 8 
I I 
I 2 
I I 
I 2 
O 0 

I 24 

Der Populat ionsdurchschnit t  betr~gt  2 4 : 16 -~ 1,5. 

F t ih r t  m a n  durch  e rzwungene  Selbs tbes t~iubung 
eine Inz uc h t  durch,  so erh~l t  mal l  eine P o p u l a t i o n  voll  
fo lgenden  h o m o z y g o t e n I n z u c h t l i n i e n  AABB,  
AAbb,  aaBB,  aabb .  K r e u z t  m a n  diese in a l len  m6g- 
l i chen  K o m b i n a t i o l l e n  und  z ieht  ihre N a c hkommel l -  
schaf ien ,  so e rh~l t  m a n  eine  G 1 m i t  fo lgenden  Lei-  
s t u n g s w e r t e n  (Tab. 2) : 

Tabelle z .  

sohG~ttl. 
Wert G2 durch- 

K r e u z u it g der  Genotypenverh~ltnis  
G1 Wer t  

AABB • AABB 
AA]3B • AAbb 
AAB]3 • aaBB 
AABB • aabb 

AAbb • A A B B  
AAbb • AAbb 
AAbb • aaBB 

AAbb • aabb 
aa.B]3 • AABB 
aaB]3 • AAbb 

aaB]3 X aaB]3 
aaB]3 • aabb 

aabb • AABB 

aabb • AAbb 
aabb • aaBB 
aabb • aabb 

�9 Sa. 24 

AABB . . . . . . . . .  
I AABB : 2 AABb : iAAbb  l 
I A A B B  : 2 AaBb : I aaBB I 
I AA]BB : 2 AABb : 2 AaBB 
: 4 AaBb : I AAbb : 2 Aabb 
: i aaBB : 2 aaBb : i aabb 

I AABB : 2 AABb : I A_Abb 
AAbb . . . . . . . . . .  
I AABB : 2 AABb : 2 AaBB 

: 4 AaBb : I AAbb : 2Aabb 
: I aaBB : 2 aaBb : I aabb 

i AAbb : 2 Aabb : I aabb . 
I A A B B  : z AaBB : I aaBB 
I A A B B  : 2 AABb : 2 AaBB 

: 4AaBb : I AAbb : 2 Aabb 
: r aa]3B : z aaBb : i aabb 

aa]3B �9 �9 �9 
I aa]3B : 2 aa]3b : I aabb . 

I k A B B  : 2 AABb : 2AaBB 
: 4 AaBb : i AAbb : 2 Aabb 
: I aaBB i 2 aaBb : I aabb 

i AAbb : 2 Aabb : i aabb . 
I aaBB : 2 aaBb : I aabb . 
a a ~ b  . . . . . . . . .  

Sa. 

2 

z,75 
z,75 

z,5 
1,75 
I 

1,5 
0,75 
x,75 

1,5 
I 

o,7g 

0,75 
0,75 
O,OO 

2 0 , 0 0  

G; der G x 2 4 : 1 6  = 1,5 ~ 2 o : I 6  ~ , 2 5  
Gi  = 8 3 , 3 %  von G 1. 

I m  Durchsch l l i t t  a l le r  G1-Nachkommenschaf te l l  arts 
K r e u z n n g e n  der  I l l z u c h t s t ~ m m e  wi rd  d iese lbe  Let-  
s t u n g  wie ill  der  P o p u l a t i o n  be t  P a n m i x i e  e rha l t en .  E s  
e n t s t e h e n  abe r  auch N a c h k o m m e n s c h a f f e n  (9 y o n  16 
= 56,25%) m i t  e iner  e r h 6 h t e n  Le i s tung ,  v o m  W e r t  

2; es t r i t t  a l s o  tef lweise  eille He t e ro s i s  ein. Der  
D ure hsc hn i t t sw e r t  a l ler  G2-Nachkommenschaf ten  (Ta- 
be l le  2) s ink t  alff 1,25, d . h .  er  be t f i i g t  nu t  83 ,3% der  
G 1. A b e r  auch N a c h k o m m e l l s c h a f t e l l  m i t  f iberdurcL-  
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schnittlicher Leistung treten auf, wie die nachfolgende 
Verteilung der Leistungswerte zeigt: 

PopuI. 
Leistungswert der darch 

Nachkommellschaft 2 I , ]  5 1 ,3  I 0 ,7  5 O S a .  

Zahl der G~-Nach- 
kommenschaften I 4 4 2 4 I I6 

Operiert man statt mit 2 Genen wie in dem vorlie- 
genden Beispiel mit einer gr613eren Zahl yon unabh~in- 
gig wirkenden Leistungsgenen, so wird man feststelleno 
dab mit Zunahme der Leistungsgene eine Zunahme 
der Heterosisf~tlle in G 1 eintritt, dab abet die Zahl der 
G~-Nachkommenschaffen mit fiberdurchschnittlicher 
Leistung bei steigender Genzahl ffillt. Der Dureh- 
schnittswert der G~ ist aher immer gleich dem Popu- 
lationsmittel und in der Go- trit t  immer ein Absinken 
der Leistung ant 83,3% der G~-Leistung ein, unab- 
h~ingig yon der Zahl der beteiligten Gene. 

Anders liegen die Verh~ltnisse, wenn statt unab- 
Mngiger Wirkung der Leistungsgene Koppelungen 
vorhanden sind. Wir nehmen eine Koppelungsgruppe 
an, wo in dem einen Chrornosorn (a) die dominanten 
Gene A und C mit den rezessivell Genen b nnd d, und 
wo in dern anderen hornologen Chromosorn (t5) die 
Gene B und D mit den Genen a und c gekoppelt sind. 
Sehreiben wir nun  wieder den dominanten Allelen 
(A, ]3, C, D) den Leistungswert je z und den rezessiven 
Allelen (a, b, c, d) den Leistungswert o zu, so haben 
die homozygoten Typen aa und///5 den Wert je 2 nnd 
die heterozygoten aft den Wert 4- Der Durchsehnitts- 
wert 3 der Population bet Panmixie berechnet sich 
wie folgt (Tabelle 3) : 

Tabelle 3. 

Koppelungen~ H~.ufigkeit Ginzelwert Gesamtwert 

2 2 
4 8 
2 2 

Sa. I2 
2~ I 2 : 4 =  3. 

In der Tabelle 4 sind nun die Ergebnisse in der G 1 
und G~ nach der Kreuzung VOlt Inznchtlinien abge- 
leitet. 

Tabelle 4. 

Wert 
Kombitt ation der GI 

~ X IX~ 2 
,x~ x tiff 4 

4 
i3fl x flfl 2 

Sa. 12 

I 2 : 4 ~  3- 

G2 
Genotypenverh~ltnis 

~ . . . .  

62 
Durchschnittswert 

~a. io 

IO : 4 = 2,5 
83,3% der G1-Leistung. 

Der durchschnittliche Wert der G 1 entspricht bet der 
Koppelung dern Populatiollsdnrchschnitt ebenso wie 
bet freier Spaltung; dagegen ist die Zahl der Heterosis- 
f~ille gr6Ber als bet freier Spaltung. In der O 2 tritt der- 
selbe Leistungsabfali auf 83,3% der G1 wie bet freier 
Spaltung ein; doch treten keine iiberdurchschnitt- 
lichen Nachkommenschaften auf. Je gr6Ber die Zahl 
der Koppelungsgruppen ist, urn so h6her ist die ZahI 
der Unterdur@schnittlichen Nachkommenschaften. 

In ganz anMoger Weise k6nnen die Leistungen der 
G 1 und G,, auch bet PK und EL verfolgt werden, wobei 
sich u. a. zeigt, dab die Depression in Go bet PK-Naeh- 
komrnenschaften durchschnittlich geringer ist als bei 
IK,  und bet EL wiederum niedriger als PK. W~ihrend 
aber bet den EL die Depression der G 2 vonder  Zahl 
der beteiligten Gene unabh~ngig ist, wird sie bet den 
PK yon der Zahl der Gene beeinfluBt. Helerosis in der 
G 1 tritt  Mufig bet EL auf, ist dagegen selten bet PK. 

KROGXR fand nun, dab die inihren Roggenversuchen 
durch Einschr~inkung der freien Bestitubung erhalte- 
nen Ergebnisse am besicen rnit den Modellversuchen 
bei Annahme gekoppelter Leistungsgene im Einklang 
stehen und sich somit der JONEsschen Inzuchthypo- 
these einffigen. 

Eine Nachprtifung der Frage, wie welt dnrch die 
Kornbillation dominanter F6rderungsgene die Hete- 
rosis verursacht wird, kann auch durch die Konver- 
genzzfichtung erfolgen, eine Methode, die bereits ira 
Jahre 1927 yon RICHEY zur Kl~rung dieser Frage er- 
dacht und ernpfohlen wurde. Diese Methode scheint 
mir nun nicht nur ffir die theoretisclie Seite unseres 
Problems, sondern auch ffir die Entwicklung neuer 
Znchtrnethoden yon Fremdbefruchtern So wichtig zu 
sein, dab ich Init einigenWorten auf diese Konvergenz- 
ziichtnng und auf die ersten rnit ihr erzielten Ergeb- 
nisse eingehen m6chte: 

RICHEY geht in seiner Methode yon ingezfichteten 
Maisliniell aus, die nach Kreuzung einen starkei1 Hete- 
rosiseffekt ergeben. Das Ziel besteht darin, dutch ein 
System der der F 1 nun folgenden Rfiekkreuzungen, 
Anslesen und Selbstungen, rn6glichst viele Leistungs- 
gene des einen Elter anI den anderen reziprok zn iiber- 
tragen und im Endeffekt die Heterosis zu Iixieren. 
Hierzu wird der ]3astard A x ]3 in ether Versuchsserie 
mit dem Elter A ~tnd in ether anderen Versuchsserie 
mit dern Elter B rnehrere Generationen hintereinander 
riickgekreuzt. In der Versuchsserie (A x ]3) x A tritt  
mm dnreh die mehrfachen Riickkreuz6ngen eine An- 
his der Gene der Linie A ein; die Gene der LiMe B 
dagegen wiirden im Laufe der Generationen durch die 
RfickkreUzung vSllig verschWinden, wenn nicht be- 
wuBt in jeder Riickkreuzungsgeneration eine Auslese 
auf Gene der LiMe B durch Answahl der wfichsigsten 
Pflanzen erfolgte. Hierdurch ist es m6glich, trotz der 
wiederhoiten Riickkreuzungen rnit A auch Leistungs- 
gene der Linie ]3 zuriickzubehalten. Dadnrch, dab mit 
der LiMe A die rezessiven Allele der Leistullgsgene yon 
]3 mit hereinkommen, befinden sich in den Riiekkreu- 
zungsgenerati0nen die Gene yon B nur im heterozy- 
goten Zustand. Nach erfolgten Rfickkrenzungen mils- 
sen also Selbstungen einsetzen, urn die Gene der Linie 
13 in den hornozygoten Ztrstand zu bringen. Die Gene 
yon A silld j a im ]3ast ard durch die wiederholten Rfick- 
kreuzungen mit der homozygoten LiMe A homozygot 
ge~vorden. Schwierig ist es natiirlich, in den Selb- 
stm!gsgenerationen Typen zu finden, die m6glichst 
viele dorninante Gene hornozygot enthalten. ]3ei An- 
nahme von 5 Genen wiirde auI Io2 4 Typen nut eine 
Pflanze komrnen, die in allen Genen homozygot dorni- 
nantist. Die Auslese aufhomozygot domillanteTypen 
muB daher in rnehreren aufeinanderfolgenden Selb- 
stnngsgenerationen erfolgen. - -  Es ist dann schlieBlich 
m6glich, aus der Riickkreuzung des Bbastards (A x 13) 
x A v e r b e s s e r t e A-Linien zu erhalten, Linien, 

die auch noch eini~e dominante F6rderungsgene yon 13 
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enthalten. RICI~Eu bezeichnet derartige Linien als 
,,recovered lines", man kaiiii sie mit den Symboleii 
A(B')bezeichnen. Die verbesserte Linie A (B,') ist voii 
dem anderen Kreuzungselter B bereits nicht mehr so 
verschieden wie die Ausgarigsliiiie A, infolge des ge- 
meinsamen Besitzes von einzeliien dominanten B- 
Geiien. Ant die hieraus sich ergebenden wichtigen 
Konsequenzeii komme ich gleich zuriick. 

In gaiiz analoger Weise kann durch wiederholte 
RiickkreUzungen des Bastards (A • B ) m i t  B uiid 
durch gleichzeitige Selektioii auf A-Gene uiid anschlie- 
13ende Selbstuiigen eine verbesserte Liiiie B (A') her- 
gestellt werdeii, die neben allen dominanten Geiien 
yon Bauch eiiiige der Linie A besitzt. 

Im Jahre 1931 haben RICI~Ey und SFRAGUE die 
ersten experimentelten Ergebnisse mit der Konver- 
genzmethode ver6ffentlicht. In dieseii zeigte sich, dab 
die verbesserten Liiiien A (B') und B (A') hShere Er- 
tr~!ge als die Ausgaiigslinien A niid B briiigen, das Itiii- 
zuffigen einzeliier dominanter Gene hat also die 
Ertr~ge gesteigert. --Wurde nun die verbesserte Linie 
A (B') mit der UrsprUngsliiiie B gekreuzt, so mul3 ein 
Bastard A (B') • B entstehen, der weiiiger hetero- 
zygot ist als der Bastard A x B, deiin der Elter A (B') 
enth~ilt teilweise dieselben domiiiaiiten Gene wie der 
andere Elter B. Nach der Heterozygotie-Hypothese 
mfiBten demnach die Bastarde A (B') • B weiiiger 
w/ichsig sein als A • B. Tats~ehlich sind sie aber 
genau so w/ichsig, teilweise sogar noch wfichsiger als 
die Bastarde der Ursprungslinieii mit dem h6heren 
Heterozygotiegrad. Nit diesen Versuchen dfirfte der 
Beweis erbracht seiii, dab die Heterosis in e r s t e r 
Linie durch das Zusammenwirken dominanter Lei- 
stungsgene zustande kommt. Das schlieBt natfirlich 
nicht aus, daB auch die Heterozygotie einzelner 
Gene eine stimu]ierende Wirkung ausfibt Und his 
zu einem gewissen Grade einen Heterosiseffekt be- 
wirken kanii. 

Wie weit das Endziel der Versuehsplanuiig yon 
RtcHEx~ erreicht worden ist, n/imlich die Schaffung 
yon homozygot dominanten Rassen ohne Inzucht- 
schwSchung, dariiber sind mir keine publizierten Er- 
gebiiisse bekannt. Der Weg zu diesem Ziel ist folgen= 
der, und damit kniipfe ich noch eiiimal an die ersten 
Resultate der Rtickkreuzungen uiid Selhstuiigen an, 
n~imlich an die verbesserteii Linien A (B') und B (A'), 
Diese verbesserten Linieii werden jetzt gekl:euzt und 
ergeben Bastarde, die dieselben dominanten Gene 
wie der Bastard A • B besitzen, aber die zum Tell 
schoii homozygot sind. Nun werdeii wiederum zwei 
Rfickkreuzungs-Serien mit den Eltern A (B') uiid B 
(A') durchgeffihrt, und mit Hilfe yon Auslesen IIach 
Genen des i1 i c h t zur Rfickkreuzung verwandten 
Elters und voii Selbstungen weiter verbesserte Linien 
hergestellt: A (B") und B (A"). Diese sind .dadureh 
ausgezeichnet, dab der gemeinsame Besitz dominanter 
Gene gegenfiber den Ausgaiigsrassen A (B') und B (A') 
erhSht ist. Wiederholt man diese Prozedur einige 
Male, so m/issen schlieBlich Linien entstehen, die yon 
beiden Eltern alle dominanten F6rderungsgene in si:ch 
vereinigen. Koppelungen, mit deiien man natfirlicher- 
weise bei einer gr613eren Zahl yon Genen rechnen muB, 
diirften kein uniiberwiiidliches Hindernis zur Errei- 
chang dieses Zieles sein, zumal wit ja bei Riickkreu- 
zungenmit einem h~ufigerenAuftreteiivonAustausch- 
kombinationen rechnen mfisseii als bei Selbstungen. 

Stehen sich nach den bisherigeii Darleguiigen zur 
Erkl~rnng der Heterosis IIur die Heterozygotie-Hypo- 
these nnd die Koppeluiigshypothese mit der Wi r -  
kung dominanter Leistnngsgeiie gegenfiber, so hat 
die im Jahre 1936 voii EAST eiitwickelte Theorie 
den Vorzug, dab sie die Jo~ussche Koppeiimgshypo- 
these und die frfihere Vorstellung yon der Wirkung 
der Heterozygotie an sich und schlieBlich noch die 
Hypothese von RAS~USSON fiber das .Verhalten y o n  
Genen, die quantitative Merkmale beeinflussen, in 
sich vereiiiigt. 

In dem Verhalten amphidiploider Bastarde (der sog. 
allopolyploiden Arten) sieht EAST zunSchst eineii star- 
ken Anhaltspuiikt, wenii auch keineii direkten Beweis, 
ffir die Koppelungshypothese voii Jol,;Es. Bastarde 
verschiedener Art zeigen durchweg ein starkes L~xu- 
rieren, dadureh, dab yon beideii Eltern dominant e, die 
Leistung f6rdernde, Geiie zusammeiikommen, die 
ihrerseits mit Leistuiig hemmenden Genen gekoppelt 
sein k6nnen, wie das bereits vorhiii schoii ausgeftihrt 
wurde. Werden IIun durch eine Verdoppelung der el- 
terlichen Chromosomen die Bastarde in den sogenann- 
ten amphidiploideI1 Zustaiid fiberffihrt, so wird die 
Heterosis fixiert, da nunmehr yon jedem Elter die 
leistungsf6rderiideii Gene im homozygoten Zustaiid 
vorhanden siiid. Die Heterozygotie kaiin hier also 
nieht als einzige ausschlaggebende Ursache ffir die 
Heterosis verantwortlich seiii. 

Die St~rke der Heterosis w~ichst nach EAST mit dem 
Grade der genetischen Verschiedenheit der Eltern. Sie 
findet ihre Grenze da, wo die'Gene IIicht mehr harmo- 
nisch zusammeiiwirken und wo daher physiologische 
St6rungen resultierell: wie Zwergwuchs statt Hete- 
rosis. - -  EAST weist darauf hin, daft autopolyploide 
Arten nicht immer gr6Ber und wfichsiger als diptoide 
siiid, vielfach sind sie voii ihnen gar nicht zu uiiter- 
scheiden. Sie zeigen wohl zuweilen dickere Steiigel, 
gr6gere B15.tter und Bliiteii, aber keiiien Gigascharak- 
ter, keine allgemeine gr6Bere Wfichsigkeit. Bei auto- 
polyploiden Arten tritt  ja nur eine Vermehruiig der 
selben Allele voii F6rderungsgenen ein, w~ihrend bei 
allopolyploiden Arten eine Aiih~iufung v e r s c h i e - 
d e n e r F6rderungsgene stattfindet. 

Die Heterosis ist nach EAST als Gaiizheit gekenn- 
zeichiiet durch eiiie Veriiiiderung des Stoffwechsels, 
der yon vieleii Geneii in einer Population kontrolliert 
wird. Ihrer Wirkimgsweise nach kann man diese den 
Stoffwechsel regulierenden Geiie i n zwei Gruppeii ein- 
teilen: in solche, die die physiologischeii Yr0ze.sse st6- 
ren, sie rufen die defekten Yormen hervor (Chlorophyll- 
St6rungen, Zwergwtichs u~ a.) uiid solche, die den Sto ff- 
wechsel aktiv f6rdern. Reinigt man eine Population 
durch Inzuchtivoii den defekten Genen, so tritt" nach 
Kreuzuiig so gereilligter I-St~imme keiiie h6here Hete- 
rosiswirkung ein als ohne Be reiiiigung. Diese Gene 
sind also fiir die Entstehung !der Ileterosis ohiie Be- 
deutung. Die Heterosis wird dagegen verursacht voii 
den aktiven, den physiologischen Stoffwechsel f6rdern- 
den Genen, die quantitative Merkmale betreffeii. Nach 
RAs~lJssoN findet keine einfache additive Wirk~ng 
yon gleichsinnig wirkenden Genen statt, sondern die 
Wirkung jedes Gens ist abh~ingig yon allen anderen 
anweseiideii Geneii. Die sichtbare Wirknng eines Gen 
ist Um so geringer, je mehr Gene in derselben Richtung 
wirken. Weiin A and B die ~r yon je I haben, 
so ist die Wirkung yon A und B nicht der Summe 



~7.m. Jahrg. ~ft ~/i~ Inzucht als genetisches Problem und-Methode der Ziichtung. 397 

I + I = 2, sondern kteiner 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 iibertr~gt nun 
diese Vorstellungen yon RASMUSSO~r in modifizierter 
Form auf die Wirkungsweise multipler Allele ein und 
desselben Gens un d gelangt dabei zu sehr fmchtbaren 
Vorstellungen iiber die urs~chliche Bedingtheit der 
Heterosis. 

Zwei identische Allele AA hahen in der Regel die- 
selbe Wirkung wie ein einziges A in der Heterozygote 
Aa, wenn die aa-homozygoten Genotypen Formen mit 
verringerter Lebensf~ihigkeit bedeuten. Die AA-Typen 
sind yon den Aa-Typen nicht zu unterscheiden. Da- 
gegen k6nnen zwei nicht-defektive Allele A 1 und A~ 
desselben Gens A eine kumulative Wirkung zeigen, 
denn die Glieder yon allelen Serien entfalten oft eine 
linabhiingige Wirkung voneinander. Sie haben sich im 
Laufe der Evolution des Gens durch Mutationsschritte 
ill stark divergierender Richtung entwickelt. Nach 
EAST ist die kombinierte Wirkling der Allele eines 
Gens um so st~irker, sie n~ihert sich einer additiven 
Wirkung, je mehr sie sich voneinander in ihrer Funk- 
tion unterscheiden. Die Wirkung yon A1A 4 ist also 
daher gr6Ber als die von A1A 2 oder A1A 8. Weiterhin 
miissen also die homozygoten Kombinationen A1A1, 
A~A 2, A3A * lisw. stets eine geringere Wirkung haben 
als irgendeine heterozygote, da zwei gleiche Allele 
nieht starker wirken als eir~s. I)iese Vorstellungen von 
EAST verbinden also in sehr schSner Weise die Wir- 
kung yon quantitativen Genen bzw. Alleten mit der 
dutch Heterozygotie hervorgerlifenen 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 znr Konstanz gebracht werden kann. 

Die Vorstellungen yon EAST finden alich in einigen 
experimentellen Befunden eine starke Stiitze. So hat 
HIORTH 1940 , also 4 Jahre sp~iter, eine Serie multipler 
Allele bei der Zierblume Gode/ia beschrieben, bei der 
es in bezlig auf die F~irbung der Blumenbliitter drei 
verschiedene Typen gibt : 

I. Bl~ttter mit Fleck an der Basis, 
2. B1Xtter mit Fleck in der Mitte des Blattes, 
3- Bliitter ohne Fleck. 
Bei den Heterozygoten yore Typ I • 2 trit t  eine 

kombinierte Wirkung ein, sie haben einen Basal- lind 
einen Zentralfleek, also eine Leistungssteigerung in 
bezug auf die Fleckenbildung. Bemerkenswert ist, 
dab der Zentralfleck in den heterozygoren Kombina- 
tionen sogar gr3Ber ist als in der l~omozygoren. Es 
trit t  hier in bezug auf ein Merkmal eine echte Heterosis 
ein, die nicht konstanr bleibt lind ihre Erkl~trung in 
tier Funkti6n und der quantitativen Wirkung mul- 
tipler Allele findet. 

Ganz ~ihnliche Verh~tltnisse iiegen meiner Meinung 
nach auch bei ,den Serien multipler Allele vor, die die 
Parasterilit~r bei verschiedenen selbststerilen Arten 
wie Nicotiana, Antirrhinum, Cardamine u. a. bedingen. 
Zur Kennzeichnung der hier herrschenden Verh~ilt- 
nisse darf.vielleicht in Erinnerung gebracht werden, 
dab bei einer Pflanze mit den Allelen S~ und S 2 in 
ihrem Griffelgewebe jeglicher Pollen yon der Konsti- 
tution S~ oder S 2 in seiner Keimung durch Ausscheiden 
von Hemmungsstoffen gehindert wird, Pollen anderer 

Konstitution, also von S 3, S 4, Ssusw. dagegenwachsen 
kann. Es k6nnen also stets nut heterozygote Kombi- 
nationen bei der Befruchtung zustande kommen: $1S3, 
$2S 3, S1S ~, $2S 4 usw. Bemerkenswert ist, dab durch 
jedes Alleleine s p e z i f i s c h e  u n a b h ~ i n g i g e  
Wirkung zustande kommt: S 1 hemmt nur S1-Pollen 
und $2 nut S2-Pollen. Wird eine S1S ~-Pflanze best~iubt, 
so kann nut der S3-Pollen auskeimen, es entstehen die 
heterozygoten Kombinationen S1S 3 und $2S 3. 

Durch Selbstbest~ubungen im Knospenstadium, in 
dem die Hemmungsstoffe oft noch nicht wirksam sind, 
lassen sich auch homozygote Kombinationen erzielen. 
.Von diesen wird aber nur eine Sorte yon Pollen ge- 
hemmt. Die Leistung in der Hemmung genetisch ver- 
schiedener Pollen ist also bei den Homozygoten ge- 
ringer als bei den Heterozygoten. Also auch hier findet 
sich eine Leistungssteigerung bei den Heterozygoten~ 
die aber normalerweise st~ndig wieder hergestellt wird 
und somit konstant erscheint, d a  durch selektive Pro- 
zesse bei der Befruchtung eine Realisierung der homo- 
zygotischen Kombinationen verhindert wird. Es liegt 
eine seheinbare Fixierung der Heterosis infolge selek- 
tiver Prozesse bei der Befruchtung vor. - -  Die hier 
vortiegenden Beziehlingen znm Inzlicbt-Heterosis- 
Problem werden aber noch delitlieher, wenn wir uns 
daran erinnern, dab bei Nicotiana Sanderae x Langs- 
dorfii die in einem S-Allel homozygoten Pflanzen eine 
Wuchshemmung zeigen, gteichsam eine Inzlicht- 
schw~ichung. 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-AlMs auf dell 
Wuchs als die mehr wahrscheinliche. Auch hier diirf- 
ten enge Kausalbeziehungen zwischen den Inzucht- 
Heterosis-Erscheinungen und der heterozygotischen 
Wirkung multipler Allele vorliegen. 

Die neuerliche Hinwendung auf die Heterozygotie 
an sich als genetische Ursache ffir die Heterosis hat in 
den Ietzten Jahrendurch eine Arbeit yon  STUBBE und 
PIRSCHLE einen weiteren Impuls erfahren. Sie konn- 
ten bei An/irrhinum einen Fall yon 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- 
bl~irter zeigen. Messuhgen einiger morphologischer 
Merkmale und Chlorophyllanalysen ergaben nun eine 
Leismngssteigerung der Heterozygoten gegeniiber bei- 
den homozygoten Formen. Es liegt bier also fiir einen 
Fall der exakte Nachweis der Leistungssteigerung 
elnes Gens im heterozygoten Zustand vor. L&NG und 
V. WETTSTEIN weisen darauf hin, dab dieser Fall auch 
rein formal durch die Annahme yon gekoppelten Ge- 
nen erklSrt werden kann; iihnlich wie RAsMtlSSOl~ die 
Ergebnisse seiner Erbsenarbeit interpretiert, wo das 
Gen A a (A rote Bliitenfarbe, a weiBe Bliitenfarbe) 
eine bessere Keimf~,higkeit als die homozygoten For- 
men AA und aa bewirkt. Hier wird angenommen, dab 
mit A ein vitalit~itssteigerndes Gen V 1 nnd mit a ein 
anderes vitalit~itssteigerndes Gen V 2 verbunden ist, so 
dab im Bastard zwei dominante, die Vitalit~it stei- 
gernde Gene, zusammenkommen. Es lassen sich also 
auch diese F~ille mit der Additions- und Kombinations- 
hypothese erkl~iren. 

Wir wollen uns jetzt einer wei~eren Ursache fiir die 
Inzucht erscheinungen zu@enden. 
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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 homozyg0ten Zustand herausspalten. 
Sofern diese im homozygoten Zustand tiberhaupt 
lebensf~hige Individuen entstehen lassen, dtirften sie 
sich vorwiegend in dem Erscheinen neuer Ph~inotypen 
mit mehr oder weniger stark herabgesetzter Vitalit~it 
auswirken. Von Strukturver~nderungen, die in dieser 
Richtung wirken, w~iren vor allem zu nennen: Dele- 
tions lind Deficiencies. Inversionen und reziproke 
Translokationen ffihren dagegen im allgemeinen keine 
morphoiogischen Veriinderungen herbei; sondern 
guBern sich in erster Linie nach Kreuzungen mit 
der normalen Ausgangsform in einer partiellen Steri- 
litgt der Bastarde. i3ber den durch Inversion nnd 
Translokation herbeigefiihrten Positionseffekt der 
Gene in seiner ph~inotypischell Auswirkung bet Pflan- 
zen wissen wit ja noch wenig. 

Es ist das groBe Verdienst yon N0~TZlNG gewesen, 
auf die Zusammenh~nge zwischen Chromosomenaber- 
rationen und Inzuchtdegeneration hingewiesen zu 
haben. M/3NTZlNG land gerade in Populationen yon 
Fremdbefruchtern eine starke Verbreitung yon Struk- 
turveriinderungen tier Chromosomen und eine partietle 
Sterilitiit des Pollens. Von t51o untersuchten Roggen- 
pflallzen erwiesen sich fiber die H~lfte als partiell 
pollensteril, auch im weiblichen Geschlecht war die 
Sterilit~it in der Form der Schartigkeit stark verbreitet 
und zeigte eine schwache, aber doch sichere Korre- 
lation zur Pollensterilititt. An der urs~Achlichen Be- 
dingtheit zwischen Chromosomenaberrationen nnd 
Pollensterilit~it kann wohl heute kein Zweifel mehr 
bestehen. Es set nur an die Translokationen bet Pisum 
erinnert, die yon HAKANSSON, RICHARDSEN, HAMMER- 
LUND, PELLEW und SANSOME analysiert wurden. Hier 
entstanden nach Kreuzung yon Linien, die sich in 
ihrer Chromosomenstruktur unterschieden, Bastarde 
mit einer 50 ~oigen Pollenst erilit~it. BeiCrepistectorum 
waren nach NAVAS~tI~; Pflanzen, denen ein Satellit 
fehlte, zu 5o% pollensteril. GEITLEla fand bet Unter- 
suchung yon 4o Populationspflanzen yon Paris quadri- 
/olia 2r versehiedene Inversionen, bet denen auch 
gleichzeitig eine mehr oder Weniger starke Pollensteri- 
lit~it vorhanden war. 

Aus der Tatsache, dab Chromosomenaberrationen 
in Form yon Deficiencies und Deletionen im homozy- 
goten Zustand h~iufig letal wirken oder die Vitalit~t 
der betreffenden Individuen herabsetzen, erkl~rt es 
sich, dab bet Selbstbefruchtern heterozygote Chromo- 
somenaberrationen seltener gefunden werden, das ie  
sich selber ausmerzen, sobald sie homozygot werden. 
Bet Fremdbefruchtern k6nnen aber die verschiedenen 
Arten der Aberrationen beliebig~ lang sich als Hetero- 
zygote in einer Population haIten, solange eine Be- 
fruchtung mit normalen Pollen anderer Pflanzen er- 
folgt. Wit haben auch Grund zu der Annahme, dab 
vielfach eine selektive Befruchtung eintritt, d.h.  be- 
stimmte Pollensorten keimell auf den Narben gewisser 
Pflanzen besser und schneller als andere Pollensorten. 
Die Aussichten zur Befruchtung zn gelangen, sind also 
f/ir die verschiedenen Pollensorten unterschiedlich. 
Es werdem daher vornehmli'ch solche Gameten zur Be- 

fruchtung gelangen, die in ihrer Chromosomenstruktur 
nicht gleich sind, sondern sich weitgehend erg~illzen 
und somit Individuen mit hSherer Vitalit~it entstehen 
lassen. Die selektive Befruchtung ist also ein Mecha- 
nismus, der in Populationen von Fremdbefruchtern 
eine Anh~iufung roll Chromosomenaberrationen im 
heterozygoten Zustand erm6glicht, indem er das Her- 
ausspalten und die damit verbundene Eliminiemng 
yon homozygoten letalen und subletalen Kombina- 
tionen verhindert. - -  DARLINGTON vertritt die All- 
sicht, dab alle Organismen, die nicht streng ingeziichtet 
sind, strukturelle H gbriden verschiedener Art stud. 

Auch in der Oenotheren~Gelletik haben wir sch6ne 
Beispiele daftir, wie durch die strukt~rbedingte Chro- 
mosomenverkettung und auch z.T. durch selektive 
Prozesse eine K o m b i n a t i o n yon strukturelt 
m6glichst versehiedenell Gesehlechtszellen erm6glicht 
wird. In der Zygote finder eille bestm6gliche Erg~in- 
zung yon Chromosomen beider Gameten start, die zu 
einer gutell Vitalit~it der Individuen fiihrt. Auf diese 
Weise wird eine st~indige Bastardheterosis erhalten. 

Die komplex-heterozygotell Oenotheren-Formen 
haben die weiteste Verbreitung. Sie sind wahrschein- 
lich den homozygoten Formen deswegen fiberlegen, 
well durch eine konstante lcIeterozygotie ein heteroti- 
seher Effekt erzielt wird, der ihnen eille erh6hte 
I~ebenstauglichkeit permanent verleiht. 

Wir haben also auch in quantitativen Vergrtderun- 
gender  Chromosomen, die nach erzwungener Selbst- 
best~iubung in homozygoter Form herausspalten k6n- 
nen, eine weitere Ursache fiir die Erscheinung der Ill- 
zuchtdepression. Diese werdei1 sich vor allem bet di- 
p!olden Fremdbefruchtern bemerkbar machen, w~ih- 
rend bet polyploiden Fremdbefrnchtern Stiickausf~ille 
yon Chromosomen eines Genoms dutch entsprechende 
intakte Chromosomen mehrerer allderer Genome aus- 
geglichen werden kSnnen. Die Spaltungsverhiiltnisse 
bei polyploiden Rassei1 sind ja viel komplizierter als 
bet dipl0iden, die Zahl der homozygotell Kombinatio- 
hen ist weir geringer als die der heterozygoten. Viel- 
leieht ist es hierauf zuriickz~fiihren, dab diploide Arten 
inzuchtempfindlicher sind als polyploid e. So zeigt z.B. 
der polyploide Raps praktisch keine Inznchtsch~iden, 
w~hrend der diploide Riibsen inzuchtempfindlich ist. 
Wahrscheinlich ist das AusmaB der quantitativen 
Strukturveriinderungen der Chromosomen welt gr613er, 
als es durch zytologische Untersuchungen festgestellt 
werden kann, da alle feineren Abweichungen im mi- 
kroskopischen Bild nicht miterfaBt werden. Es ist 
daher auch schon die Frage disklltiert worden, ob nicht 
alle Mutationen, die zur Entstehung yon letalen und 
subletalen Formen ftihren, Chromosomenaberrationen 
darstellen und nicht q u a 1 i t a t i v e Ver~inderun- 
gen eines einzelnen-Gens, d. h. eines bestimmten Loc~is 
in einem Chromosom. Ich glaube, dab eine derartige 
Verallgemeinerung nnd Hervorhebung der Chromo- 
somenmutationen gegeniiber den Genmuiatiollen anch 
ffir die Erkl~irung der Inzuchterscheinungen zu weit- 
gehend ist. - -  

t?;inen ganz neuen Gesichtspunkt in das Inzncht- 
Heterosis-Problem hat HE~IB~I~T-NILSSO~ dutch die 
Aufstellullg seiner Homoplasmiehypothese eillgefiihrt. 
In seinen sehr umfangreichen Versuchen mit Roggen 
glaubt er die Inzuchterscheinungen nut teilweise dutch 
die Wirkung yon Genen erkl~iren zu k6nnen. Er nimmt 
daher an, dab die Gleichartigkeit des Plasmas, die bet 
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einer Inzucht eintreten mug, Iiir die Inzuchtdepres- 
sionen mitverantwortlich ist. Vor allem best~rkte ihn 
hierin die Tatsache, dab er in den Nachkommenschaf- 
ten Yon gekreuzten Inzuehtlinien, von Paarkreuzungen 
und Elitelinien nicht mehr die volle Leistungsfiihigkeit 
der Ausgangspopulationen erzielen konnte, wie ieh be- 
reits bei der Bespreehung cler ROggenversuehe yon 
KROGER erw/ihnte. Nur nach einerBestandeskreuzung 
zweier Linien konnte der Leistnngswert der Population 
wieder erreicht werden. Wie aber KR/2GER sehr sch6n 
an Jhren Modellversuehen nachweisen konnte, lassen 
sich auch die Ergebnisse HERIBERT-NILsSONs in sei- 
hen Roggenversnchen dutch die Wirkung dominanter 
Leistungsgene erkl{iren. 

Es ist aber das Verdienst HERIBERT-NILSSOIVS, auf 
eine etwaige Mitwirkung des Plasmas bei der Heterosis 
erstmalig hingewiesen zu haben. - -  So hat 13EUTTEL 
in seinen Streptocarpus-Versuchen einen Heterosis- 
effekt in hezug auf das Restitutionsverm6gen festge- 
stellt, der reziprok verschieden ansfiel, bei dem also 
das Plasma maBgeblich beteiligt ist. Anch bei Bastar- 
den von Oenothera Hookeri x /ranciscana gibt es eine 
reziprok verschiedene Restitutionsheterosis. 

Ehe ich nun noch einmaI die verschiedenen g e n e - 
t i s c h e n Theorien tiber das Inzucht-Heterosispr0- 
blem zusammenfasse , m6chte ich noch mit einigen 
Worten auf die ganz anderen Vorstellungen fiber die 
Ursachen der Heterosis des amerikanischen Forschers 
ASItBYS eingehen. Dieser faBt das Problem yon der 
rein physiologischen Seite an. In seinen Versuchs- 
objekten Mais und Tomaten haben die Bastardk6rner 
ein h6heres Gewicht und gr6gere Embryonen. Hier- 
durch erhalten sie gegenfiber den reinen Arten bei der 
Keimung einen Vorsprung, dell sie w~ihrend der ganzen 
Entwicklung beibehalten und der schlieBlich die ge- 
samte Gr6Benzunahme der Bastarde erkl/irt. Diese 
Versuche konnten aber yon anderen Forschern und bei 
anderen Objekten nicht best~itigt werden. EAST weist 
darauf hin, dab die Gr6genzunahme der Bastardsamen 
auch bereits ein heterotischer Effekt sein kann, der 
dutch eine gfinstige Genkombination zustande kommt. 

Es ist aber das Verdienst ASHBYS, aueh einmal die 
entwicklungsphysiologische Seite des Heterosispro- 
blems hervorgekellrt zu haben, eine Forschungsrich- 
tung, die vornehmlich yon der Schule OEHLIiE~S be- 
trieben wird. Sein Schfiler BEUTTEL hat sieh in den 
Versuchen mit Streptocarpus-Kreuzungen die Aufgabe 
gestellt, die bei der Heterosis wirkenden verschiedenen 
physiologisehen Teilprozesse zu entwirren. Danach 
ist die Heterosis im gndeffekt eine Komhinationswir- 
kung yon Zellteilungsrate, Gr6ge der Blattmeristeme 
nnd der Vegetationsdauer. 

{~herblicken wir nun noch einmal das, was bisher an 
genetisehen ErkF, trungsversuchen fiber das Inzucht- 
Heterosisproblem vorgebracht worden ist, so k6nnen 
wir im wesentlichen vier verschiedene Hypothesen 
unterscheiden. 

I. Die I-Ieterozygotie-Hypothese, die in der Hetero- 
zygotie einzelner Gene an sich die Ursache der Hete- 
rosis sieht. Sie hat in jiingster Zeit dutch die Einbe- 
ziehung der quantitativen Wirkung multipler Allele 
eine fruchtbare Vertielung und Erweiterung erfahren. 

2. Die Kombinationshypothese, die die Heterosis 
auf das Zusammenwirken verschiedener Gene zuriick- 
tfihrt und die die fehlende M6gliehkeit der Fixierung 

der Heterosis dutch Koppelungen yon wachstumst6r- 
dernden mit waehstnmshemmenden Genen erkliirt. 

3. Die Hypothese der Strukturheterozygotie, die 
das Heransspalten yon homozygoten Chromosomen- 
aberrationen be! erzwungener Selbstbefruchtung ffir 
Inzuchtdepressionen verantwortlich macht. Selektive 
Prozesse bei der Befrnchtung wirken fiir eine st~indige 
Erhaltung solcher heterozygoter Chromosomenaber- 
rationen, bei denen eine bestm6gliche Ergiinzung der 
Chromosomenelemente gew~ihrleistet wird. 

4- Die Plasmahypothese, insbesondere die ttomo- 
plasmie-Vorstellung HERIBEI~T-NII.SSONS als Ursache 
yon Inzuehtschwfichung und schlieBlich die Mitwir- 
kung des Plasmas bei rezipmk verschiedenen He- 
terosiseffekten. 

Sehen wir yon der Plasmahypothese ab, so liegt ffir 
die anderen Hypothesen eine Reihe yon genetischen 
Befunden vor, die ihre Richtigkeit weitgehend zu er- 
h~irten scheinen. So sehr s ich auch die Heterozygotie- 
nnd die Kombinationshypothese in ihren Grundvor- 
stellungen unterseheiden, so glaube ich doch nicht, dab 
wir einmal dahin kommen werden, anf Grund experi- 
menteller Ergebnisse und {frberlegungen die eine Hypo- 
these ffir unhranchbar und die andere fiir riehtig zu 
befinden. Ich glaube nicht, daft wir einmal zu e i n e r 
allgemei n gfiltigen Erkl/irung der Inzucht-Heterosis 
gelangen werden, die fiir alle Objekte Gfiltigkeit hat. 
Ihre genetische Bedingtheit kann einerseits bei den 
einzelnen Objekten durchaus versehieden sein, anderer- 
seits k6nnen bei einem und demselhen Objekt verc 
schiedene genetische Ursachen gleichzeitig wirksam 
sein. Ich wies ja bereits daranf hin, dab Struktnrhete- 
rozyg0tie als Ursache yon Inzuchterseheinnngen vor- 
nehmlich bei diploiden, aber selten oder bar nicht bei 
polyploiden Arten in Betracht kommt, als Beispie] 
hierffir erwghnte ich de~ Rfibsen nnd Raps. Beim 
Roggen sind dagegen mit Sieherheit verschiedene Ur- 
sachen wirksam: einmal Struktnrheterozygotie nnd 
zum anderen die Wirkung yon Genen. 

Auf alle F/ille sind aber die theoretischen Vorstel- 
lungen fiber lnzucht und Heterosis yon  gr613ter Be- 
deutung als Arbeit shypothese in der praktischen Zfich- 
tung, insbesondere bei der Entwicklung yon Methoden 
in tier Zfichtung fremdbefruchtender Arten. Dies gilt 
auch dann, wenn die theoretische Grundlage eJner Ar- 
beitshypothese durch neuere Forschungsergebnisse 
fiberholt wird und in ihrem vollen Inhalt und in ihrer 
A11gemeingfiltigkek nicht mehr aufrechterhalten wer- 
den kann, wie z. B. die Heterozygotie-Hypothese. Und 
doch ist auf Grundlage gerade dieser Hypothese eine 
praktisch sehr brauchbare Methode znr Erzeugung 
von Heterosis-Saatgut erarbeitet worden. Das Prinzip 
dieser Methode besteht darin, dab zwei Inzuchtlinien, 
yon denen nach Kreuzung ein starker Heterosiseffekt 
bekannt ist, in zwei r~iumlich isolierten Zuchtg~irten 
reihenweise, abwechselnd, nebeneinander gehaut wet- 
den. In dem einen Zuchtgarten wird nun die Linie A 
und im anderen die Linie B kastriert. Auf diese Weise 
erntet man einerseits in heiden Zuchtg~irten Bastard- 
saatgut A • B bzw. 13 x A, andererseits abet gleich- 
zeitig Saatgut der reinen Linie A und B, das zur Fort- 
setznng der Erzeugung Yon Heterosissaatgut in den 
folgenden Jahren ben6tigt wird. 

Der Nachteil dieser Methode besteht darin, dab die 
erzeugte Menge yon Heterosissaatgut relativ gering ist 
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und damit sehr kostspielig wird, da seine Erzeugung 
auf ingeziichteten, also leistungsschwachen Linien 
stattfindet. Man ist daher yon den einfachen Kreu- 
znngen zu den ,,Doppelkreuznngen" iibergegangen. 
Hierzu sind aber vier Inzuchtlinien rnit vier Zucht- 
g~r~en notwendig; dann ist eta weiterer Zuehtgarten 
notwendig, nm die entstandenen Bastarde (A • B) x 
(C • D) zu krenzen. Erst das aus der Krenzung dieser 
Bastarde entstehende Saatgut gelangt in den Handel. 
Seine Erzeugung ist viel ergiebiger, da es ja auf sehr 
w/iehsigen Fz-Pflanzen gewaehsen ist. 

Einfacher gestaltet sich die Erzeugung synthetiseher 
Soften: Hierbei geht man yon mehreren Inzueht- 

Bastardleistung nach Kornbinierungrnit anderen Li- 
nien. Zur Ermittlung dieses Kombinationswertes 
vdrd das hekannte System der diatlelen 0der zykli- 
sehen Kreuzungen angewandt. 

Nun ist es ja in der ziichterischen PraMs rn6glieh 
und auch iiblich, dnrch rnildere Grade der Inzneht 
ausgeglichene Znchtstiimrne mff Konstanz der Wert- 
eigenschaften zu erhalten, n~imlieh dutch den isolierten 
Anban yon Zuchtst~mmen, so dab sich hier Geschwi- 
ster bzw. Halbgeschwister paaren. Anch Krenz~ngen 
derartiger Inzuchtstiimme ergeben einen Heterosis- 
effekt. Derartige Zuchtverfahren werden heute viel- 
fach mit Erfolg in der Znckerriibenziichtung, beson- 
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linien, etwa Io aus, rnischt dieselben und erzielt da- 
durch im folgenden Jahre eine natiirliche Bestandes- 
kreuzung, die das IIeterosissaatgut Iiir den Handel 
hervorbringt. Dieses Saatgut kann mit Erfolg mehrere 
Jahre nachgebaut werden, besonders dann, wenn all- 
j~ihrlich Massenauslesen vorgenornrnen werden. Die 
Ertragssteigerungen betragen etwa 16%; w~ihrend 
durch einfache- vnd Doppelkreuzungen Ertragsstei- 
gerungen bis 3o% erziett werden k6nnen. - -  Selbst- 
verst~indlich miissen die zn einer synthetischen Sorte 
verein[gten Linien sorgf~iltig ausgesucht werden anf 
Grund vorhergehender Testkreuzungen. Wetm aueh 
leistungsstarke I-Linien nach Kreuzung eine st~rkere 
Heterosis zeigen als leistungsschwache, So kann der 
genetische Wert ether I-Linie nicht allein auf Grtmd 
seiner Leistnng ermittelt, sondern nnr anf Grnnd der 

ders in der Ziichtung der Kleinwanzlebener Zucker- 
riibe, angewandt. Da mir dieses Zuchtverfahren fiir 
die weitere Eht~dcklung der Zuchtmethoden yon 
Fremdbefruchtern yon ausschlaggebender Bedeutung 
zu sein scheint, soll bier ganz kurz auf seine wesent- 
lichen Grundz/ige eingegangen werden (S. Ahb, 2).: 

Hochwertige Riiben. die artS Einzelpflanzen-Nach- 
komrnenscha{ten (A-Stgmmen) als Samentrgger aus- 
gelesen worden sind; werden abstammungsweise, ge- 
trennt dnreh breite Hanfstreifen, angebaut, so dab sieh 
stets nur Oeschwister- bzw. Halbgeschwisterpflanzen 
miteinander paaren kgnnen (s: Abb, 2; I. Jahr). Es 
finder also eine schwaehe !nz~eht statt. - -  Vor dem 
Anspflanzen werden die Riiben geteilt (verMont), urn 
yon der Einzelpflanze rnsglichst viel Saatgut zn ge2 
winnen (3 kg und rnehr). Ira folgenden 2. ]ahr wh'd 
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dun die Nachkbmmenschaft jedes Klons einer Lei- 
gtnngspriifung i n  mehrfacher Wiederholung unter- 
zogem Auf Grund derErgebnisse dieser sog. A:Stamm- 
Vorprtifung wird im daranffolgenden 3. Jahr unseres 
'Schemas die A-Stammhauptprfifung mff dell bew/ihr- 
ten Stgmmen des Vorj'ahrs durchgetiihrt, iridem ant 
das Reservegaa~gu~ der vefklonten Mutterriibell zu- 
r/ickgegriffen wird, Gleichzeitig wird yon ihrem rest- 
lichen Saatgut eine Stecklillgs~zermehrung vorgenom- 
men und eirie Vermehrungsparzelle mit normalen Rii-: 
b e n  angelegt. N'ach V)rarqaeitung def A-St'amm- 
Hauptpriifung .werden yon den.hesten Stiimmen aus 
den zugeh6rigen Vermehrnngsparzellen Einzelriiben 
herausgenommen und untersucht.  Die besten Mutter- 
riiben werden verklont und abstammitngsweise iso!iert 
angebaut,: womit der Ziichtungszyklus wieder yon vorn 
beginnt. 

ders bet einem r~umlich isolierten Anban der St~imme 
wirksam sein wlrd. Wir haben hieraus die Lehre Zu 
ziehen, dab die Inzucht  zur Erzielung homozygoter 
St~imme nllr der erste Schritt bet der Anwendnng un- 
serer modernen Zuchtlzerfahren sein dart. Diesem 
erstell Schritt hat  unmittelbar der zweite zu f01gen, 
n~mlieh clie s t ~ n d i g e K#euzung Zur Erzielung yon 
Heterosissaatgut oder der Versuch, mit Itilfe der Kon- 
vergenzziichtung die tIeterosis zu fixieren. 

In den letztell Jahren ist i nde r  ziichterischen Lite- 
ratur viel fiber P~rchenztichtung gesehrieben worden; 
dahei sind aber wenige odergar keine experimelltellen 
Daten publiziert wordell, besonders im Vergleich zu 
anderen Zhchtmethoden. Anch dureh die P~irchen- 
kreuzung k6nnell homozygote St~mme erzielt werden, 
wenn auch. die Zahl der hierztt notwenctigen Genera- 
tionenyingerist als bet Selbstungen. Der V0rtefl der 

Von den Stecklingsvermehrungen werden ebenfalls P~irchenkreuzung gegentiber der Selbstung liegt in 
nur die besten St~mme zur Samellgewin.nung im vier- einer Ieichteren S amellgewinnu/ig dureh den Fortfall 
ten Jahr angebaut, und zwar jeder Stammor/iumlich von St6rungen durch die Parasteriiit/it." R. v. SE~rG- 
isoliert, so dab wiederum infolge Geschwisterbefruch- 
tung eine schwache Inzucht getrieben wird. - -  Im 
4. Jahr werden nun aul3erdem Testkreuzllngen zwi- 
schen d e II St~immen durchgelSriift, yon denen a u f  
Grund ihrer iiberdurchsehnittlichen Leistung Steck- 
lingsvermehrungen laufen. Die Nachkommenscbaften 
der Testkreuzungen werdell im 5- Jahr in ~eine Lei- 
stungsprtifung gestellt; urn festzustellen, welehe Kren- 
zungen die st~irkste I-Ieterosis ergebem Ant Grnnd 
dieser Testkreuzungell wird dann das Saatgut yon deli 
durch Stecklingssaat vermehrten nnd r/iumlich iso- 
lierten St~immen gemischt. Diese Mischung wird im 
6. J ahr als Stecklingssaat gerant ulld aus dieser im 
7- Jah~r das H0etfzucht-Saatgut gewonnen, clas fiir die 
Erzeugung der Fabrikriiben im 8. Jahr bestimmt ist. 

Im 7~ Jahr finder also eine Bestandeskreuzullg start. 
Es isf darallf zu achtell, dab eine gr6gere Zahl yon 
St~immen gemischt wird, nicht unter IO, da nur dann 
die Gew~hr gegeben ist, dab fast ausschlieBlich Be- 
st~ubung zwischen Individu6n verschiedener St~mme 
und nicht derselben stattfindet. 

W~hrend eines Ztiehtungszyklus wlrd also all zwei 
Stellen im i. und 4- Jahr eine Inzucht durchgefiihrt , 
w~ihrend im 7- Jahr Bestandeskreuzungen zur Erzeu- 
gung_ von IIeterosissaatgnt erfolgen. Dieses Saat- 
gu t dart nu r  fiir die Erzeugung voI1 Fabrikrtiben 
yerwandt werden und nicht fiir weitere Saatgutver- 
mehrungen; da sonst wieder Ertragsrfickg~inge zu 
erwarten sind. - -  Voraussetzung ffir eine erfolgreiche 
Durchf/ihrlmg dieses Zuchtschemas ist die Gewinnung 
ausreichender Saatmengen yon den verklonten Mutter- 
riiben, um die Stecklingsvermehrungen im ilotwen- 
digen groBen. Umfang durchftihren, zu- k6nnen. 

Ieh.glanbG dab yon der sillngem~iBen Allwelldllng 
dieses Znchtverfahrens besonders bet Gr~iserll, mehr- 
j~ihrigell Leguminosen, M6hren und anderell Gemfise- 
arten noch erhebliche Fortschritte zu erzielensind. --- 

Anf.eillen Punkt In6chte ich bet d e r  a 11 e i n i g e n 
Allwendung. der Inzucht zur Erzielung homozygoter 
St~imme noeh fair Nachdruck hinweisen. Es ist viM- 
fach in tier PraMs, 5esonders in der K0hiz/ichtung, die 
Erfahrnng gemacht worden, dab die Nachkommen 
aus Massenausl6gen ertragreicher sind als die aus Indi- 
vidualauslesen mit Priifung der Naehkommenschaft. 
Dies ist auch gar nicht verwunderlich, da bet jeder Ill- 
dividualauslese eine Ihzucht getriebell wird, die heson- 

Der Zfiehter, zy.[zS. Jahrg .  

BUSCH hat 194o ein System von P~irchenkreuzuagell 
vorgeschlagen unter Vermeidung yon Inzuchtsch~iden. 
Aber auch in dieser 90 jnteressanten Studie werdell 
keine experimelltellen Daten zur Erh/irtung der vor- 
gcschlagenen Zuchtmethoden mitgeteilt. 

Die a 11 e i n i g e Anwendung der Inzucht in der 
ziichterischen Praxis ist nur dann statthaft, wenn die 
Inzucht als genetischer' Analysator ~iner Populatio n 
dient, Durch die hzuch• werdell Gene, die sieh als 
heterozygot verdeckt durch die dominanten Allele in 
einer Population befindell, als homozygot rezessive zur 
Herausspaltulig gebracht und damit treten neue Eigen- 
schaftell in Erseheinung, Durch. diese genetische Dif- 
ferenzierung sind schon viele wertvolle Formell bei den 
verschiedensten Kulturpflanzen gewonnen worden. 
Diese Formen werden meistens als Bausteine in der 
Kombinationsziichtung verwalldt, so dab allein hier- 
durch etwaige Inzuchtschw/ichungen, die bet ihrem 
HeratIsspaltell auftreten, wieder zum Werschwinden 
gebracht werden. Ant Einzetheiten der Erfolge in 
der genetischen Differenzierung yon Populationen 
m6chte ich nieht eingehen. Eine sch6ne Zusammen- 
stellung hieriiber befindet sich bet PlSSAREV, in dem 
Abschnitt tiber Inzueht des russischen Handbuches 
der Pflanzenziichtung. 

Der Erfolg dieser Differenzierungsmethode wird yon 
cler gelletischen Zusammensetzung der Ausgangspopu- 
lation abh~llgen. Der Zficbter gehe daher in seinen I.n- 
zuchtversnehen alieht roll e i n e r Populat'ion ans, 
sondern vo~ ether Vielzahl. Die Widerspriiche, die 
sieh in den Ergebnissen der Inzucht bet dersetben Kul- 
turart linden, sind nleistens ant ein genetisch verschie- 
denes VersuchsmateriaI zuriickzufiihren. ~ 

Trotz vieler oftener Fragen sind die theoretisehen 
Grun~dlagen der Inzueht- und Heterosiserscheinuhgell 
schon so welt gekl~irt u nd ihre Nutzanwendung in der 
praktischen Z!iqhtung Schon so welt gediehell, dab die 
Anwendung der Inzucht-Heterosis bereits heufe als 
selbst~indige Zuchtmethode in der praktischen Pflan- 
zenziichtung anzusprechen ist, die .gleichberechtigt 
neben den Methoclen der Auslegez~ichtullg, der Kom- 
binatiollsziichtung und der experimentellen Mutations- 
auslSsung (~utationsztiehtung) zu stellen ist. - -  Die- 
selbe Bedeutung, die der Crbergang yon der Auslese- 
ziichtung zur Kombillatiollsziichtung ffir die Seibst- 
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befruchter  gehabt  hat, wird bet den Fremdbefruchtern  
die Einftihrung tier Inzucht-Heterosls-Nethode erlan- 
gen; u n d e s  ist zu erwarten, dab wir hierbei zu fihn- 
lichen Ertragssteigerungen gelangen werden, wie bet 
den Selbstbefruchtern dutch die Anwendung der Kom-  
binationsziichtung. Voraussetzung hierfiir ist, dab 
weiterhin an der theoretischen Grundlagenforschnng 
dieses Problems gearbeitet  wird und dab es m6glich 
ist, in den prakt ischen Zuchtbetr ieben groBe verglei- 
chende Versuchsserien in exakter  Weise fiber die Ver- 
schiedenen Verfahren bet der Einschritnkung der Pan-  
mixie und der Erzeugullg von Heterosissaatgut  durch- 
zuffihren. 
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Vegetativ vermehrbare Birnenunterlagenl. 
Von P .  G.  D:~ HAAS.  

Mit 5 Textabbildungen. 

I.  S t a n d  d e r  F r a g e .  

Bet Birnen fehlt bisher in Deu t sch land  iede ar t -  
eigene, vegeta t iv  vermehrbare  Birnenunterlage. Das 
ist ein Mangel yon zweifellos wirtschaftlicher Bedeu- 
tung. Dieser Mangel ist nicht nur ffir die obsthauliche 
Praxis  von grol3em Nachteil, sondern er wirkt sieh 
auch sehr hemmend  auf die wissellschaftliche Bear-  
hei tung grundlegender Fragen aus. Es fehlt bisher 
jede Vergleichsgrundlage sowohl auf der Seite des 
S~mlings wie a u c h  der Klonunterlagen. 

Die Urs~chen fffr das Fehlen vonBirnen-Klon-Unter~ 
lagen sind auf die hesonderen Schwierigkeiten, die bis- 
her allen Versuchen zur vegeta t iven Vermehrung yon 
Pirus-Arten entgegenstanden, zurfickzuffihren. In-  
folge der unbefriedigenden Ergebnisse ist die ZahI der 
in der Li te ra tur  vorhandenen Originalberichte fiber 
dieses Teilgebiet der Unterlagenfrage sehr gering. Auf 
eine gesonderte Besprechung der Literatl lr  kann des- 
halb verzichtet  werden. 

Bisher werden folgende Unterlagen ffir Birnen ver- 
wendet :  

a) S ~ m 1 i n g e yon Most- und Edelsorten, selten 
yon Wildformen (meist werden sic nnfer  der Bezeich- 
hung Pirus communis gefiihrt). 

b) K t o n e yon Quit ten (Cydonia oblonga), vorwie-  
gend yon der Angersquitte ausgehend. 

Diese Unterlagen haben folgende Nachteile:  
L S i e s i n d a l l e  n i c h t  f r o s t h a r t  genug. Be- 

sonders frostempfindlich ist die Quitte in allen be- 
kanntel l  Formen (auch Quitte A und die mit  ihr iden- 
tischen Pillnitzer Klone R 3 und R 5)- Nur  MITSCttU- 
RIN (I4) berichtef rol l  ether f rosthar ten Quitte Sewer- 
nasa, die er aus der Kreuzung Cydonia oblongGt (kauka- 
siehe Wildform) • Cydonia vulgaris (Sorte Sarepta) 
gewonnen hat .  

Auch die handelsfiblichen S~imlinge sind zu wenig 
frosihart .  Da der gauze Formenkreis  yon  Pirus corn~ 

1 Abgeschlossen im Sep tember  1944. 

munis, dem alle bet uns vorkommenden Bimensor ten  
ents tammell  (FlSCHER-SCHmD% I7), mlr heschr~illkt 
frostvertr~iglich is t ,  kann aus i h m  allein keine hohe 
Frostwiderstandsfiihigkeit erwartet  werden. Da der 
B imenanbau  allgemein an w~irmere Standorte gebun- 
den ist, kalln er auch innerhalb unseres Klimas nicht 
so welt ausgebreitet  werden wie der Apfelanbau. lV[all 
wird deshalb einerseits illfolge eiller erblich bedingten,i 
st~irker ausgepr/igten Frostempfilldlichkeit nicht so 
hohe Frostwiderstandsf~ihigkeit wie beim Apfel e r -  
reichen k6nnen, andererseits dieseauch nicht in gleich- 
hohem Mage zu verlangen brauchen. Die Fros temp-  
findlichkeit der  Quit ten ist jedoch so groB, dab ihre 
Verwendullg als Urtterlagen auch an g/instigeren 
Standortell  nicht mehr  verantwor te t  werden kann. 

2. Sie sind weitgehend u n v e r t r / i  g 1 i c h. 
Die Unvertriiglichkeitsst6rungen treiell  wiederum 

bet Quitten a m  h~iufigstell ant. Ein groBer Teii wirt-  
schafflich wichtiger Soften ist bekanntl ich nicht ant 
Quit ten zu veredeln, w/ihrend andere zwar zur An- 
nahme des Edelauges ffihren, abet  nachtr~glich gr0Be 
Ausf~ille in der Baumschule aufweisen und wieder an- 
dere sicher anwachsen  ttnd gute Wuchsleistung voll- 
hringen. Die E'inschaltung solcher grit vertr~glicher 
Birnensorten als Zwischellveredhmlg zu unvertr~ig- 
lichen Sorten ist ffir die Baumschulen ein zeitrauben- 
der und kostspieHger Notbehelf ,  Ffir den sp~iteren 
Anbau ist diese MaBnahme weniger nachteilig, obwoM 
immer wieder grnnds~tzliche Bedenken gegen die zwei- 
fache Veredlnng erhoben werd~n. 

Bet BirnensAmlingen kommt Unvertr~g]ichkeit 
nicht so allgemein vor wie bei Quitte. Sie t r i t t  abe t  
auch hier sowohl a!s echte physiologische Unvertr~ig 
lichkeit (vorzeitiges Absterben) wie auch als Rema-  
nenz (Kiimmerwttchs) (KElVIMER-ScltuLz, 9) auf nnd 
ist, wie HILKENBXUMER (4) feststell te,  besonders bei 
S~mlingen der Holzbirne (P. com, piras#er), weniger 
bet Sortens~mlingen verbrei tel .  Bemerkenswert  ist, 


