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Hat J. G. MENDEL bei seinen Versuchen ,zu genau“ gearbeitet? —
Der x*-Test und seine Bedeutung fiir die Beurteilung genetischer
Spaltungsverhaltnisse®

F. WEILING

Institut fiir landwirtschaftliche Botanik der Universitdt Bonn

Has J.G.MENDEL been “too accurate’’ in his experi-
ments ? The 2 test and its significance to
the evaluation of genetic segregation

Summary. In astatistical analysis of GREGOR MENDEL's
experiments R. A. FISHER (1936) expresses the opinion
that from a statistical point of view MENDEL’s experi-
mental results are too exact. Assuming that MENDEL
recognized the regularities of segregation already from
his first seed counts in 1858, Fisher believes that further
experimentation by MENDEL was only of demonstrative
value. Several authors, fi. C. Zirkle (1964) share this
opinion.

However, Fisger and theother authorshaveoverlooked
that in judging F; analyses of MENDEL’s experiments,
when not seed characteristics were tested but plant traits
that made raising an F; necessary, the number of progeny
available for classification could hardly be equal to the
10 seeds planted or presumably planted, since one has
to count on losses through poor germination, birds, or
other causes. We show that with an assumed average
number of 8 plants in these progenies the probability of
agreement with expectation in all of MENDEL’s experi-
ments is numerically equal to the probability calculated
from experiments with peas by CORRENS (1900), TSCHER-
MAK (1900), BaTteEsoN and KiLLBY (1905), as well as
by DARBISHIRE (1908, 1909}, the latter totaled.

The too great seeming exactness of the experiments
with peas could be explained in the following manner:
The distribution of genetic segregation data, obviously
different for each plant or animal species, is not binomial
but “‘semirandom”, therefore the calculated »* value will
be too small.

‘We try to estimate the factor ¢ by which the #? value
in experiments on peas is too small, and to determine the
consequences of this fact to the validity of the 2 test.
For comparison we point out results from similar investi-
gations on several plant and animal species, again using
data from the literature.

Einleitung

Im Jahre 1936 versffentlichte R. A. F1SHER einen
Aufsatz unter dem Titel: ,,Ist MENDELs Arbeit eigent-

* Nach Vortrigen auf dem 13. Biometrischen Collo-
quium der Deutschen Region der Internationalen Bio-
metrischen Gesellschaft in Mainz (31. 3.—2. 4. 1966) und
der II. Internationalen Berliner Tagung iiber Mathe-
matische Statistik und ihre Anwendungen (Berlin
g9.—13. 5. 1966).

lich wiederentdeckt worden?’ In ihr geht er dem
statistischen Gehalt der MENDELschen Arbeit nach.

FisHer stellt fest, daB nicht nur MENDELs Zeit-
genossen ihn nicht verstanden, da sie in seiner Arbeit
nur eine Wiederholung bereits allgemein bekannter
Kreuzungsergebnisse sahen, sondern dafi auch die
Wiederentdecker ihn nur insoweit begriffen, als ihnen
der Stand der Forschung die Voraussetzungen fiir ein
Verstidndnis gab.

A. Die statistischen Einwiinde
gegen MENDELSs Arbeit

Auch MENDEL gegeniiber meldet FISHER Vorbe-
halte an. Er priift die Frage, ob die Versuche in der
Weise durchgefithrt werden konnten, wie MENDEL
sie geschildert hat, und kommt zur Feststellung, daBl
MENDELs Ausfithrungen zur Versuchsdurchfithrung
zwar wortlich genommen werden miissen. Indessen
ergibt die mit Hilfe des y2-Testes durchgefiihrte Prii-
fung, daBl der Genauigkeitsgrad der Versuche zu
hoch ist, andererseits MENDEL in zwei Fillen, ndm-
lich bei der Beurteilung der Fy-Spaltungen der mono-
und trihybriden Kreuzungen von falschen Erwar-
tungswerten ausgeht.

Die iibergroBe statistische Genauigkeit aller Ver-
suche sowie der Umstand, daB die Ubereinstimmung
der beobachteten mit den auf Grund falscher Erwar-
tung sich ergebenden Vergleichswerten gleichfalls
eine recht gute ist, 148t ihn die Frage stellen, ob die
angegebenen Zahlen echt seien. Zwar zweifelt F1-
sHER die Ehrlichkeit MENDELs nicht an; aber er
meint, MENDEL habe vielleicht eine Hilfe gehabt und
diese habe moglicherweise in Kenntnis der erwarteten
Werte die beobachteten Daten leicht frisiert. Da
MENDEL ein guter Piddagoge gewesen sei, anderer-
seits der Gedanke nahe liege, dafl MENDEL bereits zu
Beginn seiner Arbeit {etwa nach Auszdhlung der im
Jahre 1858 im Verhéltnis 3:1 spaltenden Samenmerk-
male)die demVererbungsgeschehen zugrunde liegende
GesetzmiBigkeit erkannt habe, sei anzunehmen, da3
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die Versuchsergebnisse fiir ihn mehr demonstrativen
als realen Charakter gehabt hitten.

Strenger ist das Urteil ZIRKLEs (1964), das sich
wahrscheinlich auf die Untersuchung FISHERSs stiitzt.
Er schreibt:

,,Einige moderne Statistiker haben mit den mathe-
matischen Hilfsmitteln der modernen Statistik festgestellt,
daB MexDELs Ergebnisse signifikant waren — allerdings
ein wenig zu signifikant. Sie waren ein wenig zu gut,
besser als wir sie rein auf Grund des Zufallsgeschehens
erwarten konnen. Koénnte der gute Pater MENDEL seine
Ergebnisse nicht wohl ein wenig zurechtfrisiert haben ?
Konnte er nicht wohl einige etwas ungewohnliche Zahlen-
verhdltnisse unberiicksichtigt gelassen haben ?**

Auch DE BEER (1964) teilt in etwa diese Ansicht.

B. Priifung der Einwinde

Die Ausfithrungen FisHERs und ZIRKLEs enthalten
eine Kritik nicht nur der Arbeit, sondern auch der
Personlichkeit MENDELs, deren Abklirung von Be-
deutung erscheint.

Wer MENDELs Arbeit sowie seine Briefe, die
R. A. F1sHER nicht beriicksichtigt hat, nicht nur
oberflichlich gelesen hat, dem fillt die Annahme
schwer, MENDEL habe an seinen Daten irgendwie
herumkorrigiert. Auch scheint die Annahme un-
wahrscheinlich, dal MENDEL beim Auszdhlen seiner
Spaltungen eine Hilfskraft zur Verfiigung gestanden
hat. Da er besonders erwihnt, daB die Analyse
der Trihybridkreuzung ,,unter allen Versuchen die
meiste Zeit und Miithe in Anspruch’ nahm, so mul}
es unverstindlich erscheinen, wenn er eine Hilfelei-
stung Dritter beim Auszihlen nicht angibt, wihrend
er sonst alle wichtigen Umsténde in seinen Angaben
auffiihrt.

Ich wies bereits darauf hin, daB FisHER die Briefe
MENDELs an NAGELI nicht beriicksichtigt hat. Dies
erklirt, daB er sich bei der Rekonstruktion der Ver-
suche um ein Jahr geirrt hat, indem er die Versuche
1857 statt 1856 beginnen liBt. Aber auch in zwei
weiteren Punkten muf3 man FisHERs Ausfiihrungen
wohl vorsichtig aufnehmen, wie die weiteren Aus-
fiihrungen zeigen werden.

Die entscheidende Frage, die wir uns zu stellen
haben, scheint mir folgende zu sein: Inwieweit ent-
sprechen die dem y*-Test zugrunde liegenden Vor-
aussetzungen den bei genetischen Spaltungen vor-
liegenden Verhiltnissen.

1. Kurze Ubersicht iiber MenpeLs Versuche

Bevor wir dieser Frage néher treten, sei ein kurzer
Uberblick iiber die Versuche MENDELs gegeben:

MENDEL hat in seiner Ar-
beit mono-, di- und trihy-
bride Kreuzungen analysiert.
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Pflanze im Durchschnitt etwa 30 Samen anfielen und
damit eine Auslesewirkung nicht ins Gewicht fiel.

Die Versuche 3 bis 7 betreffen Merkmale der Pflanzen~
gestalt und Bliite: 3. die Farbe der Samenschale (grau-
braun — weill) bzw. die Bliitenfarbe (violettrot — weil3);
4. die Gestalt der Hiilsen (einfach gewdlbt — einge-
schniirt); 5. die Firbung der unreifen Hiilse (griin — gelb);
6. die Stellung der Bliiten (achsenstindig — endstédndig)
7. die Linge der SproBachse (lang — kurz).

Die Nachkommenschaftsanalyse der F, erfolgte sowohl
bei Nachkommen der das rezessive wie der das dominante
Merkmal aufweisenden Pflanzen. Wihrend die ersten
konstant blieben, traten bei den zweiten Spaltungen auf.
Besondere Schwierigkeiten ergaben sich bei der Analyse
der Pflanzenmerkmale (Versuch 3 bis 7). Hier war die
Aufzucht einer Fy erforderlich. Dabei muBte die GroBe
der einzelnen Nachkommenschaften aus Platzgriinden
beschrinkt werden. MENDEL analysierte je Versuch
100 Nachkommenschaften, fiir deren Anzucht 10 Samen
je Nachkommenschaft ausgelegt wurden. Dabei hatte
er mit Ausleseeffekten, d.h. mit Nachkommenschaften
zu rechnen, die infolge ihrer geringen Pflanzenzahl nicht
aufspalteten, obwohl sie nicht erbrein waren.

Der Erwartungswert dieser Spaltungsverhiltnisse be-
trug daher nicht 2:1, sondern, falls alle Samen aufgingen,
1,8874:1,1126,

Fir die Dihybridkreuzung wihlte MENDEL gleichfalls
Samenmerkmale (Samengestalt rund — runzelig, Samen-
farbe gelb — griin). Die Fj;-Analyse konnte somit an den
Samen der F,-Pflanzen erfolgen, ohne daB merkliche
Auslesewirkung zu beriicksichtigen war. Die Pflanzen
spalteten im Verhaltnis 1:1:1:1:2:2:2:2:4.

Die Trihybridkreuzung beriicksichtigte neben den eben
genannten Samenmerkmalen die Farbe der Samenschale
(graubraun — weiB) resp. die Bliitenfarbe (violettrot —
weil). MENDEL, der wahrscheinlich an Hand der Bliiten-
farbe bonitierte, benotigte die F,. Er schreibt zwar nicht
ausdriicklich dariiber, bemerkt jedoch, daB dieser Ver-
such unter allen iibrigen ,,die meiste Zeit und Miihe in
Anspruch’ nahm. Dabei scheint die von R. A. FISHER
gemachte Annahme berechtigt, daB8 er auch in diesem
Falle je Nachkommenschaft 10 Samen auslegte. Ent-
sprechend ist bei der Analyse ein Ausleseeffekt zu beriick-
sichtigen,

Die Riickkreuzungen fithrte MENDEL reziprok und

wiederum an Formen durch, die sich hinsichtlich ihrer
Samengestalt und -farbe unterschieden.

Zur Demonstration der Variation der Spaltungsver-
héltnisse fiihrt er tiberdies die 10 ersten Spaltungsverhilt-
nisse der beiden ersten Versuche der monohybriden
Kreuzung auf.

Die fiir die geschilderten Versuche erzielten Gesamt-
Chi-Quadrate gibt FISHER in nachstehender Tabelle an
(Tab. 1). Ein Ausleseeffekt ist dabei nicht beriicksichtigt.
Vielmehr sind die von MENDEL selbst aus den Versuchen
gefolgerten theoretischen Spaltungsverhiltnisse zugrunde
gelegt. Die schlechteste” Ubereinstimmung zwischen
Beobachtung und Erwartung zeigt die F,-Analyse der
monohybriden Kreuzung, und zwar bei den Pflanzen-
merkmalen (y* = 4,5750, P = 0,60 bei 6 Freiheitsgraden).
Das Gesamt-y* aller Versuche betrigt 41,6056 mit 84

’

Tabelle 1. Priifung der Spaltungen Mendels auf Ubereinstimmung wmit dev Erwartung

(nach R. A. F1SHER 1036).

Bei den monohybriden Kreu- ol

zungen befassez sich die bei- F?::ﬁéts x P
den ersten Versuche mit der

Analyse von Samenmerkma- . bt Samen-Merkmale 2 0,2779

len (1y Samengestalt: rund — 3:1-Verhiltnisse Pflanzen-Merkmale 5 1,8%20

runzelig, 2. Samenfarbe: gelb 7 2,1389 | 0,95

— griin). Die Wahl dieser . s1g Samen-Merkmale 2 0,5983

Mergkma)le war besonders ge- 2:1-Verhiltnisse Pflanzen-Merkmale 6 4,5750

schickt, da sie nach einer 8 5,1733 | 0,74
Kreuzung bereits am reifen  Bifaktorieller Versuch 8 2,8110 | 0,04
Samen, d.h. bereits in der Gameten-Verhiltnisse 15 3,6730 | 0,9987
gleichen Generation iiber- Trifaktorieller Versuch 26 15,3224 | 0,95
priifbar sind. Fiir die Analyse

der F, und F,; war unter die- Gesamt 64 29,1186 | 0,99987
sen Umstdnden die Aufzucht  Beispiel der Variation der Einzelpflanzen 20 12,4870 | o,90
relativ weniger F;- bzw. F,-

Pflanzen erforderlich, da je Gesamt 84 41,6056 0,99993
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Freiheitsgraden. Thm entspricht eine Wahrscheinlichkeit
von 99,993%.

2. Beurteilung des MENDELschen Zahlenmaterials

MENDEL legt bei der F;-Analyse der Versuche 3 bis
7 der monohybriden sowie der trihybriden Kreuzung
falsche Erwartungswerte zugrunde, indem er den
Ausleseeffekt nicht berlicksichtigt. Nehmen wir
mit FISHER an, ihm hitten je Nachkommenschaft
10 Pflanzen zur Verfiigung gestanden, so hitte er
damit rechnen miissen, daBl (0,75)® = 5,639 der
Nachkommenschaften heterozygoter F,-Pflanzen als
solche nicht erkannt werden konnten, da sie nicht
aufspalteten. Legen wir das in diesem Falle zu er-
wartende Spaltungsverhiltnis 1,8874:1,1126 zu-
grunde, so ergibt sich fiir alle Versuche ein Gesamt-
x% von 48,910 mit 84 Freiheitsgraden!. Auch
dieser Wert ist noch sehr signifikant (P ~ 0,99g).

Es ist daher jetzt zu fragen: Inwieweit wird der
y%-Test den bei genetischen Spaltungen vorliegenden
Verhiltnissen gerecht ?

a) Der y%-Test und seine Bedeutung fiir die
Beurteilung vonSpaltungsverhiltnissen. Die
x%-Verteilung stellt die Verteilung der Quadrate
normal verteilter Daten dar. Spaltungszahlen sind
jedoch in der Regel nicht normal, sondern binomial,
nein, wir miissen feststellen, im Idealfall binomial
verteilt.

Der Binomialverteilung liegt das ,,Urnenmodell
mit Zuriicklegen‘ bei einem festen Verhiltnis der in
der Urne befindlichen Kugelsorten zugrunde. Dieses
Modell paBt jedoch auf genetische Spaltungsverhilt-
nisse nur bedingt. Eine wesentliche Voraussetzung
des Urnenmodells ist die gute Durchmischung der
Kugeln, resp. die Forderung, daB die Wahl der
Kugeln vollig zufillig erfolgt.

Die genetischen Spaltungsverhiltnisse ergeben
sich bei den Pflanzen auf Grund der Vereinigung
bestimmter Pollenzellen mit bestimmten Eizellen.
Damit das Urnenmodell anwendbar sei, mull diese
Vereinigung vollig zufillig erfolgen.

Diese Bedingung ist hinsichtlich der Eizellen wohl
erfiillt, da bei der Reifeteilung ohne Zweifel der Zufall
dariiber entscheidet, welches von verschiedenen
Allelen jeweils in die Eizelle gelangt. Anders liegen
die Verhiltnisse dagegen im Androeceum. Hier gehen
aus den Pollenmutterzellen normalerweise 4 Tetraden-
und schlieBlich 4 Pollenzellen hervor, von denen bei
Aufspaltung eines heterozygoten Merkmales Aa zwei
Pollenzellen das Merkmal A, die restlichen zwei a
erhalten. Entsprechend weist der Inhalt eines
Pollenfaches einer heterozygoten Pflanze zur Hilfte
A-, zur Hilfte a-Pollen auf. Diese sind jedoch keines-
wegs wie die Kugeln beim Urnenmodell gut durch-
mischt, sondern sie liegen, so wie sie entstanden
sind, in Tetradenverbinden, d. h. sie werden in der
Regel ,,halb zufillig** geordnet sein.

Bei einigen Pflanzenspezies, z. B. Arten aus der
Familie der Ericaceen, Apocynaceen, Asclepiadaceen
und Juncaceen, ferner bei den Arten Drosera, Anona,

1 Alle Berechnungen wurden mit Hilfe der GroBrechen-
anlage IBM 7090 des Institutes fiir Instrumentelle Mathe-
matik der Universitit Bonn durchgefiihrt. Dem Direktor
dieses Institutes, Herrn Professor Dr. UNGER, und seinen
Mitarbeitern sei fiir bereitwillige Unterstiitzung verbind-
lichst gedankt.
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Elodea, Typha, Drimys u. a. bleiben die reifen Pollen
im Tetradenverband oder in gréBeren Gruppen von
etwa 8 bis 64 Zellen (z. B. bei Mimosenarten) fest
miteinander verbunden (MAHESHWARI 1950). Bis-
weilen wird gar der Inhalt eines ganzen Sporangiums,
wie etwa bei gewissen Orchidaceen, auf die Narbe
einer Bliite tibertragen. Selbst wenn die Einzel-
pollen nicht fest miteinander verbunden sind, kleben
sie in vielen Fillen mittels feiner Oltrépfchen zu-
sammen. Oder sie haften evtl. mit einer warzig-
stacheligen Exine aneinander. D. h., die bestiubende
Biene tridgt in solchen Fillen ganze Ballen oder
Pakete nicht durchmischter Pollen von Bliite zu
Bliite.

Génzlich anders sind die Verhiltnisse bei vielen
windbestdubenden Pflanzen. Hier werden die Pollen
im allgemeinen einzeln vom Winde verfrachtet.

Liegen mehrere Samenanlagen in einem Frucht-
knoten zusammen, so wird die genetische Varianz
natiirlich kleiner sein, wenn zu Tetraden fest ver-
bundene Pollen zur Bestdubung gelangen. Auch der
von einem Pollenfach in Form lockerer Massen iiber-
tragene Pollen wird eine geringere genetische Varianz
bedingen als etwa einzelne vom Wind zufillig iber-
tragene Pollen.

Im x2-Test, dessen allgemeine Form

x2 S2

Fi (1)
lautet, wird nun bei der Beurteilung von Spaltungs-
verhiltnissen die Merkmals- resp. genetische Varianz
zur Varianz einer Binomialverteilung in Relation
gesetzt; d.h. bei Spaltung nach zwei Merkmalen
lautet der y2-Test:

s _ (¥ —Np)?

XENp -8 (2)
wobei N die Anzahl der Individuen der untersuchten
Stichproben und p den erwarteten Anteil der Indi-
viduen mit dem gesuchten Merkmal darstellt.

Dieser Ansatz entspricht jedoch nicht den oben
geschilderten biologischen Verhiltnissen. Um diesen
gerecht zu werden, haben wir unseren Test durch
eine zunichst unbekannte GréBe ¢ zu erweitern.
Wir schreiben:

(* — N p)? '
xz_c,Np(l_?_)’ (3)
wobel 0 < ¢ < 1 ist. ’

b) Bestimmung der GréBe c. Die einfachste
Methode, festzustellen, ob die GréBe ¢ von 1 signifi-
kant verschieden ist, und einen Schitzwert fiir ¢ zu
erhalten, besteht wohl in der Durchfithrung einer
entsprechend groBen Anzahl reziproker Riickkreu-
zungen

1. Aa X aa
2. aa X Aa.

Im ersten Falle sind alle fiir die Riickkreuzung ver-
wendeten Pollen gleichwertig, wihrend die Vertei-
lung der Anlagen A und a in den Eizellen als véllig
zufillig, d. h. einer Binomialverteilung folgend an-
gesehen werden kann. Der Faktor ¢ ist in diesem Falle
erwartungsgemil gleich 1. Im zweiten Falle sind
die Eizellen gleichwertig; dagegen ist die genetische
Varianz der zur Bestiubung gelangenden Pollen
unter Umstdnden kleiner als die einer Binomialver-
teilurg.
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Abb. 1. Pritfung der von MENDEL beobachteten Spaltungsverhiltnisse nach
Gleichung (3) bei wechselnder Gré8e von ¢. Als Ordinate ist die GroBe x*/n
(n = Freiheitsgrad, im vorliegenden Falle 84), als Abszisse die GroBe ¢ auf-
getragen. Die Hinweise (N = o0, 10 usw.) bei den Kurven besagen, daB die
F;-Nachkommenschaften unbegrenzt gro8 oder aus 10, 9 bzw. 8 Individuen be-
stehend angenommen wurden, Die ausgezogenen waagerechten Linien geben die
verschiedenen Grenzwahrscheinlichkeiten an. Im Idealfalle, d.h. bei ¢ =1,
sollte die zutreffende Kurve in der Nihe des Punktes ¢ = 1, x*/# = 1 verlaufen.
Die unterbrochen gezeichnete Kurve stellt die Verhaltnisse bei Nicht-Beriicksich-
tigung der Fy-Analysen dar (n = 52 Freiheitsgrade). Als zugehorige Uberschrei-
tungswahrscheinlichkeit ist lediglich die Grenze P = 0,999 (unten rechts) ein-
gezeichnet.

Bei Benutzung des iiblichen y%-Testes (Gleichung
(2)) sind im zweiten Falle Werte fiir 2 zu erwarten,
die das c-fache des im ersten Falle erzielten y2-
Wertes darstellen. Der Vergleich der yx2-Werte
dieser Riickkreuzungen vermittelt somit einen Schitz-
wert fiir ¢,

Leider ist es mir zur Zeit nicht moglich, derartige
Versuche durchzufithren. Um jedoch einen Eindruck
zu erhalten, wie sich die GréBe y2 resp. y%/n in Ab-
hingigkeit von ¢ #ndert, wurde unser Test (Glei-
chung (3)) bei den Daten MENDELS mit fallenden
Werten von ¢ durchgefithrt. Abb. 1 zeigt das Ergeb-
nis (siehe die Kurve fiir N = 10). Wichtig ist,
daB die GroBe y2/n bei den Gesamtspaltungen nicht
linear von ¢ abhidngt, sondern daBl sie bei Werten
nahe 1 zunichst nur langsam und erst bei Werten,
die merklich kleiner sind als 1, deutlich ansteigt.
Eine geringfiigige Abweichung der genetischen Va-
rianz von der einer Binomialverteilung wird sich
somit noch nicht erheblich auf die GréBe x2 resp. x%/n
auswirken.

3. Der Einflu} der Auslesewirkung
auf die Beurteilung der MENDELschen Daten

Wie erwihnt, hat MENDEL fiir die Fy-Analyse der
Pflanzenmerkmale sowie wahrscheinlich auch der
Trihybridspaltung je Nachkommenschaft 10 Samen
ausgelegt.

Daraus 1a8t sich jedoch wohl kaum mit FISHER
schlieBen, daB ihm je Fy-Nachkommenschaft auch
10 Pflanzen zur Verfiigung standen. Denn es liBt
sich wohl kaum annehmen, daB alle Samen auf-
gingen, und wenn sie schlieBlich aufgingen, auch zur
Auswertung. gelangten (Auflaufschidden, VogelfraB
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usw.). Entsprechend dndern sich die Erwartungs-
werte. Lagen etwa g Pflanzen je Nachkommenschaft
vor, so betrug das erwartete Spaltungsverhiltnis
1,8498:1,1502, bei 8 Pflanzen je Nachkommenschaft
hingegen 1,7998: 1,2002.

MENDEL gibt selbst an, daB3 beim dihybriden Kreu-
zungsversuch von 556 ausgelegten Samen 529
(= 95,14%), beim trihybriden Kreuzungsversuch von
687 ausgelegten Samen 639 (= 93,01%,)} auswertbare
Pflanzen ergaben. Beim ersten Riickkreuzungsver-
such erbrachten g8 runde gelbe Samen go (= 91,849,),
beim dritten Versuch g4 runde gelbe Samen 87
(= 92,55%) auswertbare Pflanzen. Da nun die Auf-
zucht einer erheblich gréBeren Pflanzenzahl, wie sie
fiir die Fy-Analyse erforderlich war, wesentlich mehr
Miihe kostete, besteht durchaus die Mdéglichkeit, da8
der Anteil der bei diesen Versuchen auswertbaren
Pflanzen unter Umstdnden noch kleiner war?2.

Wir haben aus diesem Grunde nicht nur die Ver-
hiltnisse fiir den Fall gepriift, daf je F;-Nachkommen-
schaft 10 Pflanzen zur Verfiigung standen, sondern
auch fiir den Fall, daB nur g oder 8 Samen aufgingen
bzw. beurteilungsfihige Pflanzen ergaben.

Das Ergebnis zeigt ebenfalls Abb. 1 in Form nahezu
paraliel verlaufender Kurven. Es zeigt sich, daB bei
Annahme von 8 Pflanzen je Fg-Nachkommenschaft
und ¢ =1 fiir die Gesamtheit der MENDELschen
Daten eine Wahrscheinlichkeit von 95,69, fiir die
Ubereinstimmung zwischen Beobachtung und Er-
wartung resultiert, ein Wert mithin, der nahe an der
95%-Grenze liegt. La0t man andererseits simtliche
F;-Analysen bei den Pflanzenmerkmalen (einschlieB-
lich der Trihybridanalyse) fort, so ergeben sich Ver-
hiltnisse, wie sie etwa vorliegen, wenn man fiir jede
F;-Nachkommenschaft 10Individuen annimmt. Diese

2 AnldBlich eines wahrend der Drucklegung dieses Auf-
satzes in Briinn/CSSR zum gleichen Thema gehaltenen
Vortrages bemerkte ein mahrischer Pflanzenziichter, dafl
der Anteil der nach Aussaat von Erbsen erzielten Pflanzen
zwischen 8o und 909, des aufgewandten Saatgutes liege.
Durch freundliche Vermittlung von Herrn Dozent Dr.
J. Rop CSc., Briinn, erhielt ich daraufhin vom Landwirt-
schaftlichen Zentralinstitut fiir Kontroll- und Unter-
suchungswesen, Abt. Sortenpriifungen — Hauptstelle —,
Briinn, nachstehende Zahlenangaben, fiur die ich mich
auch an dieser Stelle recht herzlich bedanke:

‘ Durch-
i

b § schnittlicher
oy \Q;E | Anteil der
Sortentyp g ‘g Untersuchungs- | © '3 : keimfihigen| Variations-
-5 zeitraum =5 Erbsensamen bereich
g5 S & (@) bzw. aus-
Ng wertbaren
Pflanzen (b)

a) Anteil der im Laborversuch als keimfahig erwiesenen
Erbsensamen

hochwiichs. | 7 | 1962—1966 [4(2) | 96,3% |82 —1009,
zwergwiichs.| 2 | 1962—1966 |4 94,5% |91 — 989,
Palerbsen 3 |1960—1966 |7(4) | 95.8% {90 — 99%
Markerbsen | 5 | 1060—1966 |7(4) | 93,1% |80 —100Y,

b) Anteil der im Feldversuch erzielten Pflanzen

hochwiichs. | 7 | 1962—1966 |4(2) | 80,5% |57,5—100%,
ZWEergw. 2 | 1962 —1966 |4 83,09% |67,9—1009%,

Die in Spalte 4 in Klammern angegebene Zahl gibt die
Sorten an, die in allen aufgefithrten Jahren gepriift wur-
den. Die unter b erwdhnten Daten beruhen auf Auszih-
lungen der Pflanzen von Feldparzellen, die aus gedrilltem
Saatgut erzielt wurden (Durchschnittliche Zahl des von
der Maschine gedrillten Saatgutes = 106 Erbsensamen
je m2).




Vol. 36, Nv. 8

Kurve liegt zwar in Abb. 1 unterhalb aller {ibrigen
Kurven. Doch hingt die Lage der Kurven vom
jeweiligen Freiheitsgrad ab, der in diesem Falle nur
noch 52 betrigt. Um diese Verhiltnisse bertick-
sichtigen zu konnen, sind bei allen Kurven die
Grenzen der Uberschreitungswahrscheinlichkeit an-
gegeben.

Fiir den Fall, daB} die beobachteten Spaltungsver-
hiltnisse exakt festgestellt wurden und die genetische
Varianz iiberdies der Varianz einer Binomialvertei-
lung entspricht, sollten unsere Kurven erwartungs-
gemiB in der Néihe des Punktes ¢ =1, y¥/n =1
verlaufen, — die genaue Lage zu diesem Punkt hingt
vom jeweiligen Freiheitsgrad ab. — Unter diesen
Voraussetzungen lassen unsere Kurven fir die
MENDEL-Daten einen Schitzwert von ¢ zwischen
0,4 (bzw. 0,6, sofern die Zahl der ausgewerteten Fj-
Nachkommenschaften im Durchschnitt 8 betrug)
und 1,0 annehmen.

4. Vergleich mit den Daten anderer Autoren

Eine weitere Moglichkeit zur Beantwortung unserer
Fragen ergibt sich, wenn wir die Daten anderer
Autoren heranziehen, die mit der Erbse gearbeitet
haben. Gerade in Verbindung mit und im Anschluf}
an die Wiederentdeckung der MENDELschen Erb-
regeln sind von verschiedener Seite bei der Erbse
Vererbungsversuche durchgefithrt worden. Tabelle 2
gibt einen Uberblick iiber das Gesamtergebnis der
F,-Analysen einer Reihe derartiger Arbeiten.

Tabelle 2. Die Gesamitzahlenverhiltnisse monohybrider Fy-Spaltungen der
Erbse bei verschiedenen Autoren und ihve Ubereinstimmung mit der Evwar-

tung (nach HERTWIG 1964).
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Abb. z. Abhingigkeit der Grofe y?/n von ¢ bei den Erbsenspaltungen von Cor-

RENS {1900} und Darsismire {1908, 190g). Zum Vergleich die Verhiltnisse bei
MenpeL (N = o und N = 8) . Vgl. diec Erlduterungen zu Abb. 1.
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Abb. 3. Abhingigkeit der Grofie x*/n von ¢ beiden Erbsenspaltungen von TScHER-
max {1900} sowie Bateson und Knuey {1g05). Vgl. die Erliauterungen zu Abb. 1.

{MENDEL ausgenommen)  betrigt
04,7%. Sie steht in sehr guter Uber-
einstimmung mit den Ergebnissen

A gefunden Z;“fl %ﬁ‘::;ﬁ‘;ﬁf ’"é“g?;“ MENDELS, wenn man annehmen kann,
Autoren : ehler .

gelb ariin geb | gun von 301 dall MENDEL bei den untersuchten

F,-Nachkommenschaften im Durch-

Ié[F‘NDEL' 1865 602z | 2001 | 3,0007 09993 i 0,0193  schnitt nur 8 oder auch g Pflanzen je

ORRENS, 1900 1304 453 | 3.0197 | 0,8803 0,0403 i
BATESON, 1600 11903 3903 | 3,0128 | 0,987z | =+ 0,0138 Nachkomx:nenschaft zur  Verfiigung
DARBISHIRE, 1909 | 109060 | 36186 | 3,0041 | 0,9959 | + o,0135 standen, eine Annahme, die keineswegs

Tabelle 3. y2-Werte, Freiheitsgrade und Gesamtwahrscheinlichkeiten fitr die Uber-
einstimmung mil dev Evwariung bei den Erbsenversuchen verschiedeney Autoren,

unverntinftig erscheint.
Alle Daten zusammengenom-

- - " men gestatten jedoch die An-
* g nahme, daB die mittlere Wahr-
MENDEL 1865 (N(F,) = oo) 41,606 84 0,09993 Scheinlichkeit fiir die Uberein-
MENDEL 1865 {N(F,) = 10) 48,910 84 0,999 stimmung von Beobachtung und
MeNDEL 1865 (N{F;) = 9) 54,074 84 0,994 Erwartung bei der Erbse ober-
%ENDEL 1’225 (]}Y(F%Z 8) 62,997 84 0’9568 halb 50%, liegen wird
ENDEL 1 ohne 21,70 2 o, . rot i WAt
3 ? 707 5 999 Die Abhingigkeit der Werte
%ORRENS 1900 1,303 3 0,92 xt/nvone ist fiir diese Daten aus
SCHERMAK 1900 110,528 132 0,011 d L .
Bateson und KILLBY 1905 411,101 408 0,451 en Abb. 2 und 3 ersichtlich.
DarBISHIRE 1908/09 597,689 654 0,943 Unter Beriicksichtigung aller
Summe (ohne MENDEL) 1120,621 | 1199 0,947 geschilderten Umstdnde wird

Bei der Priifung aller mir zuginglichen Daten
{Fy, Fy-Analysen und Riickkreuzungen} mit Hilfe
der Gleichung (2) ergaben sich folgende Wahrschein-
lichkeiten fiir die Ubereinstimmung zwischen Beob-
achtung und Erwartung (Tabelle 3).

Abgesehen von den Versuchen von BATEsoN und
Ky {1905) liegen die erzielten Gesamtwahr-
scheinlichkeiten oberhalb go0%,. Indessen betrigt
die Gesamtwahrscheinlichkeit fiir die Versuche von
BatesoN und K1LLBY etwa 45%,. Die Gesamtwahr-
scheinlichkeit fiir die Versuche aller vier Autoren

man danach wohl nicht behaup-
ten kénnen, daB MENDEL seine Versuchsergebnisse fri-
siert habe. Mit groBer Wahrscheinlichkeit ist vielmehr
anzunehmen, daB die Groé8e ¢ von 1 verschieden ist.
Dabei ist die Méglichkeit einzubeziehen, dal diese
GroBe fiir verschiedene Erbsenrassen unter Umstédn-
den unterschiedlich ist.

5. Folgerungen fiir die Verwendbarkeit des y2-Testes
zur Beurteilung genetischer Spaltungen
Ist ¢ << 1, so ergibt sich die nicht unbedeutende
Frage, inwieweit der y%-Test in seiner urspriinglichen
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Form fiir die Beurteilung von Spaltungsverhiltnissen
weiterhin brauchbar ist.

Wir haben auch diese Frage zu priifen versucht,
indem wir die Haufigkeitsverteilungen der fiir simt-
liche Einzelspaltungen der genannten Autoren resul-
tierenden Wahrscheinlichkeiten ermittelten. Diese
miissen nach der Erwartung gleichverteilt sein.

Tabelle 4. Verteilung der bei den Evbsenspaliungen ver-
schiedeney Autoren ermittelien Einzelwahvscheinlichkeiten
auf die Wahrscheinlichkeitsbeveiche o bis 50 sowie 50 bis

100Y%,.
Autor Fg o< P<o5]05<P<1,0

MENDEL 1865 (N(F;) = o0) 84 15 27
MeNDEL 1865 (N(Fg) = 10) 84 15 27
MENDEL 1865 (N(F;) = o) 84 16 26
MEeNDEL 1865 (N(F;) = 8) 84 138 24
CORRENS 1900 5 1 4
TSCHERMAK 1900 132 46 44
BatesoN und KiLLBY 1905 | 408 120 116
DARBISHIRE 1908/09 654 307 347

Sa. 474 511

Um eine eventuelle Verschiebung der berechneten
Verteilungen in Richtung auf 1009, deutlicher erfas-
sen zu konnen, sind in Tabelle 4 nur die Gesamt-
summen der fiir die Wahrscheinlichkeitsbereiche o
bis 50%, und 50 bis 1009, sich ergebenden Einzel-
werte aufgefithrt. Fir die Erbse ergibt sich (mit
¢ = 1) weder flir die Einzelautoren noch fiir die
Gesamtsumme aller beobachteten Werte eine si-
gnifikante Verschiebung nach 1009,. Dies braucht
jedoch nicht allgemein der Fall zu sein und ist es
sicherlich auch nicht (s. weiter unten Coclopa frigida
(Fab.)).

Diskussion

Die vorliegenden Untersuchungen haben dargetan,
dafl R. A. FisHER bei der Beurteilung der Genauig-
keit der MENDELschen Versuche folgende Gesichts-
punkte nicht beriicksichtigt hat und als Mathe-
matiker, der er von Haus aus zunichst war, wohl
auch nicht beriicksichtigen konnte:
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Abb. 4. Abhangigkeit der GriBe x*/n von ¢ bei der Tangfliege Coelopa frigida (Fab.)
nach Untersuchungen von Evaxs und PHILIP (1964).

F. WEILING:

Ziichter | Genet. Breed. Res.

1. Bei der Ermittlung der Erwartungswerte fiir
die Fg-Spaltungen kann nicht von der Zahl der fiir
die einzelnen Nachkommenschaften ausgelegten Sa-
men ausgegangen werden, sondern es ist zu beriick-
sichtigen, daB die Zahl der hernach zur Verfiigung
stehenden Pflanzen wohl stets kleiner ist.

2. Als Modell fiir die Bildung von Spaltungsver-
hiltnissen kann nur in gewissen Fillen, jedoch keines-
wegs allgemein eine ,,Urne mit Zurticklegen** dienen.
Daher fehlt nicht selten eine wesentliche Voraus-
setzung (die binomiale oder zufillige Verteilung der
Spaltungszahlen), die die Anwendbarkeit des -
Testes erlaubt, der streng genommen normal ver-
teilte Daten voraussetzt, deren Quadrate der #2-
Verteilung folgen. In manchen, vielleicht sogar
vielen Fillen wird dagegen die Verteilung der Spal-
tungszahlen als ,,halb-zufillig’ anzusehen sein.

Beriicksichtigt man ausschlieBlich den an erster
Stelle genannten Umstand, so gelangt das Gesamt-y?
aller MENDELschen Spaltungszahlen in den Grenz-
bereich einer einseitigen Uberschreitungswahrschein-
lichkeit von 5%, (resp. einer Ubereinstimmung mit
der Erwartung von 959%,), sofern die Annahme ge-
macht wird, daBl bei den F,-Analysen von 10 aus-
gelegten Samen im Durchschnitt nur 8 Pflanzen zur
Auswertung gelangten. Dieses Ergebnis entspricht
sehr gut der Gesamtwahrscheinlichkeit von 94,79,
fiir die Versuche von CORRENS (1900), TSCHERMAK
(1900), BarEsoNn und KILLBY (1905) sowie DAR-
BISHIRE (1908, 190g). Bereits aus diesem Grunde
konnen die Ergebnisse MENDELs nicht als ungewohn-
lich betrachtet werden. Andererseits 148t sich damit
auf Grund aller Versuche als Schitzwert von ¢ ein
Wert zwischen 0,6 und 1,0 folgern.

Trotz der sich somit aus unseren Untersuchungen
fiir alle analysierten Erbsenkreuzungen ergebenden
merklichen Abweichungen der Gréfle ¢ vom Wert
1,0 darf der y4%-Test zumindest bei der Erbse ohne
Bedenken zur Beurteilung einzelner Spaltungen
herangezogen werden. Denn die Priifung der Hiufig-
keitsverteilung aller unseren Untersuchungen zu-
grunde liegenden Einzelwahrscheinlichkeiten hat
keine merkliche Verschiebung in Richtung auf
P = 1,0 ergeben, wie dies Tabelle 4 veranschaulicht.

Daraus folgt jedoch nicht, daf dies bei allen Orga-
nismen so sein muf.

Fiir ein zoologisches Objekt, die Tangfliege Coelopa
frigida (Fab.), haben Evans und PHILIP (1964) mit-
geteilt, daB die Varianz der Verteilung des Geschlech-
tes erheblich von einer Binomialverteilung abweicht
(Abb. 4). In diesem Falle ergibt die Untersuchung
eine signifikante Verschiebung der Einzelwahrschein-
lichkeiten in Richtung auf P = 1,0.

In Tabelle 5 werden iiberdies die Gesamtwahr-
scheinlichkeiten fiir die bei mehreren Pflanzen und
dem Huhn beobachteten Spaltungen aus der Schule
von BATESON mitgeteilt. Diese Analyse zeigt, daB
die ausgewerteten Pflanzen (Datura, Lychnis, Lathy-
rus und Salvia) mit Ausnahme von Salvia in ihrer
Gesamtwahrscheinlichkeit oberhalb von 509, liegen
(die Gesamtwahrscheinlichkeit fiir alle eben genann-
ten Pflanzen betrigt 66,029%). Dagegen sind die er-
mittelten Wahrscheinlichkeiten beim Huhn in allen
drei Fillen merklich kleiner als 509%, (die Gesamt-
wahrscheinlichkeit betriagt bei diesen Spaltungen

sogar nur 0,777%,)-
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Tabelle 5. y2-Werte, Freiheitsgrade und Wahrscheinlichkeiten fiiv die Ubereinstimmung mit

genetischen  Untersu- der Evwartung bet %ﬁgﬁﬁf”ggIgﬁrggﬁﬁfﬁﬂ? sowie betm Huhn.

chungen innerhalbeiner :

bestimmten  Gattung Autor Species Fg 1* P

sollte man fiah?rbm (]f_ BaTEsoN und SAUNDERS 1902 Datura 105 09,230 0,60 < P < 0,70

dem Falle sich iiber die  B,1psox und SaUNDERS 1902 Lychnis 28 13,984 | 0,08 < P < 0,99

GroBedes Faktorscund BarTeson und SAUNDERS 1902 Huhn 60 74,951 | 0,05 < P < 0,10

damit die Abweichung I}?IATESON und PUNNETT 1905 II:IIuﬁn 141 17;,952 0,03 < g z 0,05
by URST 1905 uhn 31 38,57 0,10 < 0,20

der Spaltungen“ von bi BATESON, SAUNDERS and PUNNETT | Lathyrus 29 26,953 0,50 << P << 0,60

nomialen Verhiltnissen 1905

ein Bild zu verschaffen Bareson, SaunDERs and PuNNETT | Salvia 18 31,505 | P ~ 0,025

suchen. 1903

Gregor MENDEL hat
selbst die Notwendigkeit noch nicht erkannt, daf
bei der Beurteilung der Spaltungszahlen seiner Fg-
Analysen Ausleseeffekte zu beriicksichtigen sind,
soweit diesen Analysen Pflanzen- und nicht Samen-
merkmale zugrunde liegen.

Zusammenfassung

R. A. FIsHER (1936) hat im Zusammenhang mit
einer statistischen Analyse der Versuche Gregor
MenDELs die Auffassung geduBert, MENDELs Ver-
suchsergebnisse seien statistisch gesehen zu exakt.
Da MENDEL vielleicht auf Grund der ersten Spaltun-
gen die obwaltende GesetzmiBigkeit bereits erkannt
habe, konne den weiteren Versuchen wohl nur
demonstrativer Wert zuerkannt werden. Andere
Autoren, z. B. ZIRKLE (1964) sowie DE BEER (1964),
schlieBen sich diesem Urteil an.

FisHER — und mit ihm die genannten Autoren —
haben jedoch iibersehen, daB bei Beurteilung der
F,-Analysen der MENDELschen Versuche, soweit nicht
Samen-, sondern Pflanzenmerkmale gepriift wurden,
die die Aufzucht einer F, erforderlich machten, die
GroBe der ausgewerteten Nachkommenschaften kaum
gleich der Zahl der jeweils ausgelegten oder als aus-
gelegt angenommenen Samen 10 gewesen sein
kann, da mit Auflaufschiden, Verlust durch Vogel-
fraB usw. gerechnet werden mufB. Unsere Unter-
suchung zeigt, daB bei Annahme einer effektiven
GréBe dieser Nachkommenschaften von durchschnitt-
lich 8 Pflanzen sich zahlenmiBig fast die gleiche
Gesamtwahrscheinlichkeit fiir die Ubereinstimmung
aller Versuche mit der Erwartung ergibt, die sich
als Gesamtwahrscheinlichkeit auch fiir die Versuche
an Erbsen bei CORRENS (1900), TSCHERMAK (1900),
BatesoN und KirLLBY ' (19e5) sowie DARBISHIRE
(1908, 19og) — diese zusammengerechnet — er-
mitteln 1aBt. Uberdies steht ein Ausfall von 10—209,
des ausgelegten Erbsensaatgutes sowohl mit den An-
gaben MENDELs wie den Erfahrungen méhrischer
Pflanzenziichter bei modernen Erbsensorten in Ein-
klang bzw. ist leicht in Einklang zu bringen.

Die scheinbar iibergroBe Exaktheit der Erbsen-
versuche ist wohl darauf zuriickzufithren, daf3 die

genetischen Spaltungszahlen, offensichtlich je nach
Pflanzen- oder Tierart verschieden, nicht binomial,
sondern ,,halb zufillig" verteilt sind und aus diesem
Grunde die errechnete GréBe y2 zu klein ausfillt.

Es wird versucht, den Faktor ¢ zu schitzen,
um den der y2-Wert bei der Erbse zu klein aus-
fallt, und die Konsequenzen zu ermitieln, die diese
Verhiltnisse fiir die Giiltigkeit des yx2-Testes be-
sitzen. Zum Veigleich werden die Ergebnisse mit-
geteilt, die eine d4hnliche Untersuchung bei mehreren
Pflanzen- und Tiergattungen ergab, wobei ebentalls
Daten aus der Literatur zugrunde gelegt wurden.
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