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hat mit groBer Weltoffenheit weit itber die Grenzen
Deutschlands hinaus eine enge Zusammenarbeit mit
Fachkollegen vieler europdischer Lander angeregt und
damit seiner hohen Verantwortung als Forscher stets
gedient. Er hat in seinem Institut den Geist kamerad-
schaftlicher Zusammengehorigkeit gepflegt und damit
eine echte Forschungsgemeinschaft geschaffen. Er
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hat als Ziichtungsforscher bei dem Ziichter fiir den
Ziuchter gearbeitet und die Verbindung zwischen
Wissenschaft und Praxis eng und unmittelbar ge-
staltet. Er macht es seinen Freunden leicht, ihm bei
der Vollendung seines 60. Lebensjahres in seiner kiinf-
tigen Arbeit Gliick und Erfolg zu wiinschen.

Hans STUuBBE

(Aus dem Staatsinstitut fiir Angewandte Botanik, Hamburg)

Heterosis und Transgression bei dem Artbastard
Bryophyllum crenatum Bak. x B. daigremontianum Hamet et PERRIER”

Von F. SCHWANITZ

(Mit Unterstiitzung durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft)

Mit 28 Abbildungen

Die vorliegende Arbeit leitet eine Reihe von Ver-
offentlichungen ein, in denen tiber die Ergebnisse ver-
schiedener Untersuchungen an der Nachkommenschaft
der Artkreuzung Bryophyllum crenatum BAK. X B.
daigremontianum HAMET et PERRIER berichtet werden
soll.

Bei den Elternarten handelt es sich um Klone, die
der Verfasser wihrend des letzten Krieges aus dem
Botanischen Garten in Heidelberg erhielt und die von
ihm zundchst zur Herstellung polyploider Klone be-
nutzt wurden. Die Chromosomenzahl beider Arten
war gleich; im Gegensatz zu den in der Literatur
angegebenen Zahlen besall unser Klon von B. cre-
natum eine Chromosomenzahl von 2n = 34, eine
Tatsache, die wohl entscheidend mit dazu beigetragen
hat, daB wir aus dieser Kreuzung eine leidlich fertile
F; und aus dieser eine groflere Zahl von F,-Pilanzen
erhalten konnten.

Beide Elternarten wurden im Winter 1951/52 mit-
einander gekreuzt. Von iiber 100in beiden Richtungen
vorgenommenen Kreuzungen wurde nur von eciner
Pflanze von B. crenatum eine Frucht mit keimfahigen
Samen erhalten. Aus dieser Frucht konnten 23 Fi-
Pflanzen gezogen werden. Diese F;-Pflanzen zeigten
in GréBe und Gewicht gegeniiber den Eltern Heterosis,
in den morphologischen Merkmalen verhielten sie sich
weitgehend intermedidr. Bezeichnend war jedoch, da3
sich die aus den F;-Pflanzen gewonnenen Klone ge-
ringfiigig aber doch deutlich voneinander in einzelnen
Merkmalen: der Blattform, der SproBlinge und der
Bliitenfarbe unterschieden. Die beiden fiir die Kreu-
zung verwendeten Elternklone — zumindest einer von
ihnen — miissen also heterozygot gewesen sein. Diese
Heterozygotie ist nicht weiter erstaunlich, da beide
Elternklone selbststeril sind.

Die ¥, besaBl im Vergleich zu den Eltern stark
herabgesetzte Pollenfertilitidt, doch fanden sich immer-
hin soviel normal aussehende Pollenkdrner, dafl es
moglich schien, von diesen Fj-Pflanzen eine Nach-
kommenschaft zu erhalten.

Infolge der Selbststerilitit der Eltern wurde davon
abgesehen, durch Selbstbestiubung der Fi-Pflanzen
eine F, zu erziehen, es wurden vielmehr die verschie-
denen F,-Geschwisterklone miteinander gekreuzt. Da
es zunichst unsicher schien, ob auf diese Weise eine
Nachkommenschaft zu erzielen war, wurde gleich-

* Herrn Professor Dr, R, voN SENGBUSCH zum 60. Ge-
burtstag gewidmet.

zeitig eine Riickkreuzung von F;-Pflanzen mit beiden
Elternarten vorgenommen. Aus diesen Kreuzungen,
die im Winter 1953/54 vorgenommen wurden, konnten
sowohl aus den Kreuzungen zwischen den verschie-
denen F;-Klonen untereinander wie auch aus der
Riickkrenzung der F;-Klone mit den Elternklonen
Samenansatz und lebensfdhige F,-Pflanzen erhalten
werden. Auf die Riickkreuzungspflanzen mubBte, da
der zur Verfiilgung stehende Gewidchshausraum be-
schrinkt war, verzichtet werden. Dafiir wurde im
Winter 1954/55 nochmals durch Kreuzung von F;-
Klonen untereinander eine Reihe von F,-Pflanzen
erhalten. Insgesamt wurden auf diese Weise 283 Fy-
Pflanzen bzw. -Klone erhalten. Es wire ohne weiteres
moglich, diese Zah!l beliebig zu erhdhen, der begren-
zende Faktor ist hier die begrenzte Gewdchshaus-
fliche, die fiir die Kultur zur Verfiigung steht.

Die starke Verminderung der Fertilitit in der F,
148t erwarten, daBl von den an sich in der F, méglichen
Genotypen nur ein Teil verwirklicht wird. Es lief
sich trotzdem das Aufspalten der Artmerkmale der
beiden Eltern, wie auch das Auftreten einer ganzen
Reihe vollig neuer, zum Teil systematisch und phylo-
genetisch wichtiger Merkmale feststellen. Hieriiber
wie auch tiber die Fertilitit und die Selbststerilitit
und Selbstfertilitdt bei Eltern, F; und F, wird geson-
dert berichtet werden.

Die Tatsache, daB infolge der bekannten Befdhigung
der Arten der Gattung Bryophyllum, sich mit Hilfe
der Bildung von Brutknospen leicht vegetativ zu ver-
mehren oder doch vermehren zu lassen, lieB unsere
Kreuzung als besonders geeignet fiir genetisch-ent-
wicklungsphysiologische und physiologische Analysen
wichtiger Leistungsmerkmale erscheinen. Mit Hilfe
der Brutknospenbildung kann man hier von jeder
Einzelpflanze der Eltern-, der F;- oder F,-Generation
eine praktisch unbegrenzte Menge an Pflanzenmaterial
herstellen. Es ist hier ferner moglich, jeden Versuch
mit genau dem gleichen Material und in jedem ge-
wiinschten Umfange beliebig oft zu wiederholen. Auf
der anderen Seite wichen die F;-Pflanzen von den
Eltern, vor allem aber die einzelnen Fy-Pflanzen bzw.
-Klone in ihrer Vitalitit, in ihrer Wuchsfreudigkeit,
in ihrer Stoffproduktion und in anderen Merkmalen
so stark voneinander ab, dal hier die Mdéglichkeit
gegeben schien, vor allem den theoretisch wie prak-
tisch wichtigen Faktor der Stoffproduktion genetisch-

entwicklungsphysiologisch zu untersuchen, in seine
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Einzelkomponenten zu zerlegen und so zu versuchen,
die komplexen Eigenschaften Stoffproduktion bzw.
Ertrag genetisch wie entwicklungsphysiologisch ein
wenig verstindlich zu machen.

Im Folgenden soll iiber eine erste Untersuchung aus
diesem Fragenkreis berichtet werden: itber die Hete-
rosis in der F, der Artkreuzung Bryophyllum crena-
tum X dargremontianum und iiber die Transgression,

Abb. 1, (Von links nach rechts) Zwei verschiedene Transgressionspflanzen der F, der Kreuzung
Bryophyltum crenatum X daigremontianum, B. datgremontianum, ¥ -Pflanze, B. crenatum, zwei ver-

schiedene Transgressionspflanzen der F,.

die in der I, in den Merkmalen beobachtet werden
konnte, die in der F; Heterosis zeigten.

Dal diese Untersuchungen iiberhaupt durchgefithrt
werden konnten, ist einmal einer groBziigigen Unter-
stiitzung durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft
zu danken, zum anderen einer nicht minder groB-
ziigigen Forderung der Arbeiten durch den Direktor
des Staatsinstituts fiir Angewandte Botanik, Herrn
Professor Dr. KARL EGLE. Sowohl der Deutschen
Forschungsgemeinschaft wie auch Herrn Professor
EGLE sei auch an dieser Stelle fiir ihre Hilfe herzlichst
gedankt.

Es wurde bereits oben erwidhnt, daB die verschie-
denen TF,-Klone im Vergleich mit gleichalten Klonen
der Elternarten eine deutliche Heterosis
hinsichtlich des Lingenwachstums zeigten.
Diese Heterosis zeigtesich bei wiederholter
Neuanzucht der Klone aus Brutknospen
immer wieder so eindeutig, dal kein
Zweifel an ihrem Vorhandensein bestehen
konnte.

Bei der durch Kreuzung von I;-Ge-
schwisterpflanzen untereinander erhalte-
nen F, traten schon frith nach dem Auf-
laufen sehr bedeutende Unterschiede in
der Wachstumsgeschwindigkeit auf, die
bei der weiteren Entwicklung erhalten
blieben, Es fanden sich sowohl Pflanzen
und Klone, die weit weniger wiichsig
waren als die Eltern,als auch solche, welche
die Eltern, aber auch die F; im Wachstum
stark ibertrafen (Abb. 1).

Um diese Beobachtungen iiberpriifen
und gleichzeitig eine Reihe von morpho-
logischen wund physiologischen Merk-
malen an Eltern, F; und F, analysieren zu kénnen,
wurden im November 1955 von dem gesamten
vorhandenen  Pflanzenmaterial Blitter durch Ab-
trennen von den Mutterpflanzen und durch Ein-
stecken in feuchten Sand zur Brutknospenbildung ge-
zwungen. Die Brutknospen wurden, nachdem sie eine
ausreichende GréBe erlangt hatten und bereits be-
gannen, auch ohne duflere Einwirkung von den Blit-

Der Ziichter

tern abzufallen, in Pikierkidsten ausgepflanzt. Die
Jungpflanzen wurden danach noch einmal auf noch
weiteren Abstand in Pikierkisten pikiert, spiter dann
in zunédchst kleinere, dann grofle Topfe verpflanzt.
Es wurde darauf gesehen, daB alle Topfe méglichst
gleichen AuBenbedingungen ausgesetzt waren, u. a.
wurden alle Topfe regelmdBig umgestellt, so dal etwa
vorhandene und nicht bemerkte Unterschiede in den
Standortbedingungen immer wieder aus-
geglichen wurden.

Ein unbestreitbarer Nachteil unseres
Objektes ist u.a. sein hohes Wirmebe-
diirfnis, das eine Kultur im Gewichshaus
erforderlich macht. Damit wird die Zahl
der einzelnen Klonpflanzen, die zur Unter-
suchung kommen kénnen, notwendig stark
beschrinkt, was sich vor allem dann be-
merkbar macht, wenn, wie im vorliegenden
Falle, das Verhalten von Eltern, F, und
moglichst der gesamten F, gleichzeitig
untersucht werden soll. Dieser Nachteil
wird sehr wesentlich dadurch ausgeglichen,
daB bei sorgfiltiger Auswahl des Ausgangs-
materials bei der Herstellung der Klone
und bei sorgfiltiger, gleichmafBiger Pflege die zu einem
Klon gehdrenden Einzelindividuen in der Sproflinge
und in ihrem sonstigen Erscheinungsbild einander
erstaunlich gleichen (Abb. 2). Es war dadurch mog-
lich, nicht typische Pflanzen, die nur in sehr geringer
Zahl auftreten, auszuscheiden und fiir die Unter-
suchungen nur solche Pflanzen zu verwenden, die der
jeweiligen ,,Norm** der Klone genau entsprachen. Da
bis auf die letzte Untersuchung, deren Ergebnisse
wir hier aus diesem Grunde im allgemeinen nicht
beriicksichtigt haben, stets mehrere Pflanzen vor-
handen waren, glaubten wir, es angesichts der gro-
Ben Ubereinstimmung zwischen den Einzelpflanzen
innerhalb der Klone verantworten zu kdnnen, bei

Abb, 2, GleichmiBige Linge von je zwei Pflanzen verschiedener Fy-Klone der Kreuzung
Bryophyllum crenatum X daigremontianum.

den Untersuchungen nur je eine Pflanze heranzu-
ziehen.

Fiir die Durchfiihrung der morphologischen Ana-
lyse der Elternarten, der F; und der F,, von der die
Untersuchung der Heterosis und der Transgression

nur ein Teil war, wurden von jedem Klon typische

Einzelpflanzen ausgewdhlt. An ibnen wurde zundchst
die SproBlinge gemessen und das Frischgewicht der



2

i

.
8 8
S S
S &
0 7 0
5 & 5

28. Band, Heft 1

Gesamtpflanze bestimmt. Danach wurden die Bldtter
abgeschnitten und von ihnen Lichtpausen angefertigt,
mit deren Hilfe die Fliche und die Form der Blitter
erfat werden soll. Danach wurden Blitter, Stengel
und Wurzeln zerkleinert, bei 95° C getrocknet und
das Trockengewicht der Gesamtpflanze ermittelt. Bei
einer Untersuchung, die Ende August an den lebenden
Pflanzen vorgenommen wurde, wurden an je 3 Pflan-
zen jedes Klons die Internodienlinge und Inter-
nodienzahl bestimmt.

Bei diesen Untersuchungen ergab sich in Uberein-
stimmung mit den frither gemachten Beobachtungen,
daB hinsichtlich der SproBlidnge in der I, tatsdchlich
Heterosis vorlag und daB auch die an der T, in diesen
Merkmalen beobachtete Transgression wirklich vor-
handen war. Es stellte sich weiter heraus, daB ein
gleiches Verhalten, also Heterosis in der I; und Trans-
gression in der F,, auch fiir die Stoffproduktion der
Pflanze, dargestellt am Frisch- und Trockengewicht,
zutrifft. Bei allen diesen Merkmalen wurde jeweils
in der F, eine gréBere oder geringere Zahl von Klonen
gefunden, die noch hoéhere Werte zeigten als die
F,-Klone, also fiir die gleichen Merkmale, in denen
die F,-Pflanze Heterosis aufwiesen, Transgression er-
kennen lieBen.

Die Ergebnisse dieser Untersuchungen sind im
Folgenden in graphischer Darstellung wiedergegeben.
Abb. 3 zeigt zunichst einmal in einer Ubersicht die
Werte, die zu 5 verschiedenen Zeiten fiir die SproB-
linge der Eltern, eines F;- und des besten F,-Klones
erhalten wurden. Aus der Abbildung geht hervor, daB
zu den verschiedensten Entwicklungszeiten die Uber-
legenheit des besten Fy-Klons gegentiber der I, sowie
die Uberlegenheit dieser F, gegeniiber den Eltern un-
verdndert erhalten ist.

Die weiteren Abbildungen geben — nach Klassen
geordnet — die Werte wieder, die bei den einzelnen
Untersuchungen fiir die Linge der Sprosse, fiir das
Frisch- und Trockengewicht der Eltern, der F, und
der F, erhalten wurden, wobei jeweils auch der Durch-
schnittswert der gesamten F, verzeichnet ist. Hierbei
werden die Werte der Fy-Pflanzen, die aus den Kreu-
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zuigen des Winters 1953/54 stammen, von denen des
Winters 1954/55 gesondert aufgefiihrt. Diese geson-
derte Darstellung wurde vorgenommen, weil schon
eine oberflichliche Betrachtung zeigte, dall die F,-
Pflanzen des zweiten Kreuzungsjahres im Durch-
schnitt merklich geringere Wiichsigkeit zeigten als die
im ersten Kreuzungsjahr erhaltenen Pflanzen. Worauf
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Abb. 5. Verlauf des Langenwachstums bei Bryophyllum crenatwm, B. daigre-
montianum, einem Fy-Klon und dem wiichsigsten F,-Klon.

diese auffillige Verschiedenheit der beiden Pflanzen-
gruppen beruhen mag, soll hier nicht diskutiert wer-
den; es erschien uns jedoch richtiger, an dieser Stelle
das Verhalten der beiden F,-Gruppen gesondert zu
betrachten.

Die Abb. 4—7 geben die Sproflinge der beiden
Elternarten, eines F;-Klons, der gesamten I'p-Pflanzen,
die aus den Kreuzungen zwischen verschiedenen F,-
Geschwisterpflanzen stammen, die im Winter 1953/54
vorgenommen wurden — im Folgenden kurz als erste
Kreuzungsserie bezeichnet — sowie des Durchschnitts
dieser Fy-Pflanzen wieder.

Aus den Abbildungen wird ersichtlich, daB auf
allen vier Entwicklungsstadien, die hier wiedergegeben
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ADb. 4—7. SproBlinge der Elternarten, der F,, des Durchschnitts der F; und der einzelnen F,-Klone der ersten Kreuzungsserie (Die Werte nach Klassen zusammengefat)

am 26, 3. 1956 {Abb. 4) am 23. 4. 1956 (Abb. 5)

am 19, 6. 1956 (Abb. 6}

am 9. 9. 1956 (Abb. 7),
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werden, die F; den Eltern in der SproBlinge deutlich
iiberlegen ist und weiterhin, daB zu jeder dieser Zeiten
eine Anzahl von F,-Klonen vorhanden ist, welche die
F, in der Lange deutlich iibertreffen. Betrachten wir

Baven. By jedoch den Durchschnitt der F,-
7 Pflanzen, so erhalten wir in allen

mlj n B Fillen das Bild, das wir von den
H

klassischen Lehrbuchdarstellun-
gen des Verhaltens von Heterosis-

) 3 Bdag  Beren.
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h |
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Der Ziichter

Serie: in allen Entwicklungsstadien ist die F; den
Eltern iiberlegen, der Durchschnitt der F, liegt hier
stets erheblich unter den Werten der F;, ja sogar unter
den Werten der wiichsigeren Elternart, es finden sich
jedoch auch hier stets wenigstens einige I,-Klone,
welche die F, an GréBe noch iibertreffen.

Die F,-Pflanzen der ersten und die der zweiten
Kreuzungsserie verhalten sich also im Wesentlichen
gleich. Die geringere Wuchsfreudigkeit einer gréBeren
Zahl von Fy-Pflanzen der zweiten Serie dullert sich
nur in einer geringen Anzahl von Klonen, welche
Transgression zeigen, und in den sehr niedrigen Durch-
schnittswerten fiir die F,, die auf die groBe Zahl von

o or Bdiy  Boren Fy-Klonen mit geringer Wiichsigkeit zuriickzu-
P B B fithren sind.
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Abb. 8—11. SproBlinge der Elternarten, der Fy, des Durchschnitts der F, und der einzelnen F,-Klone der zweiten Kreuzungsserie

am 26. 3. 1956 (Abb. 8) am 23. 4. 1956 {Abb. 9)
pflanzen her kennen: die ¥, tibertrifit die Eltern in
irgendeinem Merkmal mehr oder weniger stark, in
der F, sinkt diese erhdhte Leistungsfihigkeit aber
bereits wieder ab.

Wenden wir uns jetzt den F,-Pflanzen der zweiten
Kreuzungsserie zu, die, wie erwidhnt, in ihrer Wuchs-
freudigkeit den Pflanzen der ersten Serie nicht un-
erheblich nachstehen (Abb. 8—11). Wir erhalten hier
im Wesentlichen das gleiche Bild wie bei der ersten
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am 23. 4. 1956 (Abb, 12)

am 19. 6. 1956 (Abb. 10)
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am 19. 6. 1956 (Abb. 13)

am g. 9. 1956 (Abb. 11).

bestimmt. Die Abb. 12—14 geben die Werte fiir die
Frischgewichte der ersten Kreuzungsserie wieder.
Wir finden auch hier in der ¥, Heterosis, die Werte
der F;-Klone liegen in allen Fallen héher als die der
Eltern, und in der F, fanden sich stets Klone, deren
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‘Abb. 12-~14. Frischgewichte der Elternarten, der F;, des Durchschnitts der Fy sowie der einzelnen F»-Klone der ersten Kreuzungsserie (nach Klassen zusammengefalBt)

am 9. 9. 1956 (Abb. 14).
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Frischgewicht tiber dem der F;-Pflanzen lag. Die
Durchschnittswerte der F, lagen in zwei Féllen unter
dem F;-Wert, in einem Falle war das durchschnitt-
liche Gewicht der F, ebenso groB3

" Wiy .5”% wie das der Fi.

s W In der zweiten Kreuzungsserie
finden wir das gleiche Verhalten, nur
daB hier in allen Fillen der Durch-

3 schnittswert der F, erheblich unter
den Werten der F, liegt (Abb. 15
bis 17}.
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Abb. 15—17. Frischgewichte der Elternarten, der F,, des Durchschnitts der F, sowie der é¢inzelnen F,-Klone der

zweiten Kreuzungsserie

am 23. 4. 19056 (Abb. 15) am 19. 6. 1956 (Abb. 16)

Es stand von vornherein zu erwarten, daf sich das
Verhalten der Trockengewichte nicht wesentlich von
dem der Frischgewichte unterscheiden wiirde. Das
ist bei der ersten Kreuzungsserie ganz eindeutig der
Fall (Abb. 18—20), bei der zweiten Serie (Abb. 21—23)
finden wir bei der frithesten Untersuchung keine
Transgression, bei den beiden spiteren
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Fassen wir die Ergebnisse dieser Untersuchungen
zusammen, so kénnen wir sagen, daB sowohl hin-
sichtlich des Lingenwachstums wie auch hinsichtlich
der Stoffproduktion, ausgedriickt durch Frisch- und
Trockengewicht, in der F; der Kreuzung Bryophyllum
crenatum X daigremontianum deutliche Heterosis auf-
tritt, daB3 die F, im Durchschnitt niedrigere Werte
aufweist als die I, dalB3 aber eine Rethe von F,-Pflan-
zen bzw. -Klonen die Leistungen der F; zum Teil
erheblich iibertrifft.

Es erhebt sich nunmehr die Frage, ob es zu den
verschiedenen Zeiten, =zu
denen die Untersuchungen
vorgenommen wurden, stets
die gleichen Klone sind, die
diese Transgression zeigen,
oder ob F,-Klone, die zu-
néchst besser waren als die
T,, spiter in ihren Leistun-
gen nachlassen, wihrend
vielleicht andere, die zu-
nichst mittlere Leistungs-
fahigkeit zeigten, spéter aber
besser waren als die F;.

Die Tabellen 1—3 zeigen,
daB alle diese Mdglichkeiten
verwirklicht sind. Es findet
sich eine Anzahl von F,-
Klonen, die der F; stets tiber-
legen sind, es gibt aber auch
Klone, die nach einer an-
fanglichen Uberlegenheit im
Laufe der Zeit unter das
Leistungsniveau der F; ab-
sinken, und es gibt endlich
noch andere Klone, die erst in ihren spiteren Entwick-
lungsstadien die Werte der F, iibertreffen. Die Ur-
sache fiir dieses unterschiedliche Verhalten liegt u. E.
vor allem darin begriindet, daB sich die einzelnen
Klone sehr erheblich in ihrem Entwicklungsrhythmus
unterscheiden. Es konnte in jedem Frithjahr beob-
achtet werden, dafl bestimmte Klone sehr frithzeitig
von dem langsamen Wachstum, das fiir die Winter-
monate charakteristisch ist, in das intensive Wachs-

am 9. 9. 1956 (Abb. 17).
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Abb. 18-—20. Trockengewicht der Elternarten, der F,, des Durchschnitts der F, sowic der cinzelnen F,-Klone der ersten Kreuzungsserie

am 23. 4. 1956 (Abb. 18)

am 19, 6. 1956 (Abb. 19)

am 9. 9. 1956 (Abb. 20).
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tum, wie es fiir Frihjahr und Sommer typisch ist,
iibergingen, wihrend andere Klone, die sich in den
gleichen Pikierkidsten befanden, erst sehr viel spiter
kriftig zu wachsen begannen. Dieses unterschiedliche
, Verhaltenist bei den einzelnen

P WGdny (@R Bcren. . .1
vy (e Klonen so einheitlich und

Der Ziichter

Klone beobachten. In einzelnen Fillen beruhen die
aus Tab. 1—3 ersichtlichen Unterschiede im Verhalten
der gleichen Klone zu verschiedenen Zeiten darauf,
daB die Werte der F,-Klone nahe den Werten der
F, liegen, so daB kleine modifikativ bewirkte Schwan-
kungen dazu fithren, daB die Werte der Fy-Klone

IL‘

ﬁé | gleichmiBig, daBkein Zweifel einmal unter, ein anderes Mal tiber den Werten der

dariiber bestehen kann, daes  F, liegen,
sich hier um genotypisch be- Wie kénnen wir nun das Auftreten von Heterosis
Y und Transgression genetisch
R e e?klar'en? H. H. Smird (1952)
) > B _ gibt ein Beispiel, das das Zu-
2 A ] Beren Baip standekommen von Heterosis
E 2t W 2 us ] und Transgression verstind-
of . lich macht. Er nimmt an, daB

w

20

75)

Pflanzenzah!
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Abb. 21—23. Trockengewicht der Elternarten, der F, des Durchschnitts der F, sowie der einzelnen F,-Klone

der zweiten Kreuzungsserie

am 23. 4. 1956 (Abb. 21) am 19. 6. 1956 (Abb. 22)

dingte Unterschiede in der Jugendentwicklung handelt.
Entsprechende Verschiedenheit im Entwicklungs-
rhythmus besteht offenbar auch auf spiteren Ent-
wicklungsstadien zwischen den einzelnen Pflanzen.
Abb. 24 gibt den Verlauf der Zunahme des Trocken-
gewichtes, also der Nettostoffproduktion, bei einigen
F,-Klonen wieder. Es ist daraus ersichtlich, daf} es
Klone gibt, die eine gleichmaBig gute (148A) oder
schlechte (135 H) oder mittelméifige (152 G) Gewichts-
zunahme zeigen. Daneben finden sich jedoch auch
Pflanzen, die nach einer verhdltnismaBig langsam ver-
laufenden Jugendentwicklung auf spédteren Stadien
eine sehr bedeutende Gewichtszunahme zeigen kénnen
(148 A), und andere Pflanzen, die in ihrer Jugend eine
hohe ILeistungsfihigkeit aufweisen, die spidter sehr
erheblich nachlaBt. Fir das Lingenwachstum kdénnen
wir ein entsprechendes Verhalten der verschiedenen

Tabelle 1. Verhalten der Transgressionsformen der Fy zuv
F, auf verschiedenen Entwicklungsstadien.

Stengellinge: (1. Kreuzungsserie).

Wert iiber der F, Bezeichnung Wert iiber der F; Bezeichnung
bel Messung : der ¥;-Klone bei Messung: der Fy-Klone
|
1. 2. 3. 4. 138 G 1. 3. 4. ’ 144 D
1. 2. 3. 4. 150 N ‘
3. 4. 126 D
1.2.3 135 U 3. 4. 135 O
34 135S
1. 2. 148 ] 3. 4. 138 K
1, 2. 156 U 3. 4. 156 R
‘ 3. 4. ' 156 E
1. 3. 152 G- |
: 2. 3. 4. 135 AD
1. 4. ' 137 B 2. 3. 4. 135 AE
2. 3. 4. L 144 A
1. 3. 4. 136 A 2. 3. 4. 137 G
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am g. 9. 1956 (Abb. 23).

ein dominantes und ein rezes-
sives GenfiirintensivesWachs-
tum vorhanden seien und dafl
ein drittes Wachstumsgen
schwache Dominanz fiir gutes
Wachstum zeige. In diesem
Falle fithrt bei Annahme ent-
sprechender Werte die schwa-
che Dominanz desdritten Gens
zur Heterosis in der F;, und
in der F, miissen sich Kombi-
nationen finden, in denen das
erste Genin dominanter Form,
das zweite Gen in doppelt
rezessiver Form und das dritte
Gen wieder in doppelt domi-
nanter Form enthalten ist,

Tabelle 2. Verhalten dev Transgressionsformen dev F, auf

verschiedemen Entwicklungssiadien.
Frischgewicht (1. Kreuzungsserie, hier Wigung 1 nicht

ausgewertet).
Wert iber der Fy Bezeichnung Wert iiber der F, Bezeichnung
bel Wigung: der Fp-Klone bei Wagung: der Fy-Klone
‘ l
2, 3. 4. 2. 3. S 135 AE 152 M
2.3.4. | 135Z 150L 2. 3. ( 136 A 157 A
2. 3. 4. 137 F 150N w
2. 3. 4. \ 137 K 152 B 2. 4 136D 138 H
2. 3. 4. 144 C 152C 2. 4 136 E 150 H
2. 3. 4. ( 148 ] 152 ] 2. 4 137 N 152D
2. 3. 4. 149 B 156 A
2.3.4. | 149C 156C 3. 4. 135 L 148C
2.3. 4. 150 A 164 A 3. 4. 135 N 154 B
2. 3. 4. { 150E 150G 3. 4. | 1350 156D
3.4 137 B 156 E
2. 3. [ 135 V. 137C 3.4 | 138 F 156P
2. 3. 135 AB 150 F 3. 4 | 148A 156T
2. 3. l 135 AD150 M
Tabelle 3. Vervhalten dev Tramsgressionsformen dev Iy auf

verschiedenen Entwicklungssiadien.
Trockengewicht (1. Kreuzungsserie; Wéagung 1 hier nicht

ausgewertet).
Wertiiberder Fy Bezeichnung Wert tiber der Fy Bezeichnung
bel Wagung: ‘ der P,-Klone bel Wégung: der Fy-Klone
[
2.3. 4 l 135 AD 149 C 2.3. 11528 156U
2.3. 4. , 136 E 150A (
2. 3. 4. 148] 150L 3-4. +135L 138F
2.3.4 150 M 3. 4. 135 AE 150 C
3. 4. 136 D 150N
2. 3. 137C 152 C 3. 4. 137 F 152 ]
2. 3. 150B 152 H 3. 4. 137 K 154 A
2. 3. 150F 156C 3. 4. 137 L 156 E
3. 4. 138 E
2. 4. 150 E
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und diese Genkombination mull die Méglichkeit zu
einem noch besseren Wachstum bieten, als sie durch
die genetische Konstitution der F; gegeben war.

Heterosis in der F, und Transgression in der F,
kann jedoch auch dann bereits auftreten, wenn das
betreffende Merkmal von nur zwei Genpaaren ab-
hingt. Hierfiir seien einige Beispiele angefithrt. Wir
setzen fir die Allele beider Genpaare bestimmte
Werte ein. Nehmen wir nun an, in dem einen Gen-
paar wire das Allel, das die hohere Leistung bedingte,
dominant vererbt, wihrend das andere Genpaar inter-
medidre Vererbung zeigte, dann erhielten wir fiir
Eltern, F, und ¥, Werte, wie sie uns die folgende
Ubersicht 1 zeigt.

Ubersicht 1. (Erklarung im Text).

Bei einem Genpaar das giinstigwirkende Allel domi-
nant,
bei einem Genpaar intermedidre Vererbung.

A:16 a:8 Aa:12
B:zo b:10 Bb:z2o0
P AADbb x aaBB
16 10 8 20
26 28
I, Aa Bb
12 20
32 )
I, od AB Ab l aB ab
AB AABB AABD AaBB AaBb
(36) (36) (32) (32)
Ab AABD AAbb AaBb Aabb
(36) (26) (32) (22)
aB AaBB AaBb aaBB aaBb
(32) (32) (28) (28)
ab AaBb Aabb aaBb aabb
(32) (22) (28) (18)
Haufigkeit der Klassen in der F,:
36 32 28 26 22 18
3 6 3 1 2 1

Ubersicht 2.

Bei beiden Genpaaren die giinstiy wirkenden Allele
schwach dominant.

Heterosis und Transgression bei dem Artbastard Bryophyllum crenatum Bax. usw., 9

Wir finden hier in der F; hdhere Werte als bei den
Eltern, und wir konnen leicht feststellen, daB in der
F, Kombinationen auftreten, die die F; noch iiber-
treffen.

Das gleiche finden wir, wenn wir annehmen, daB
die giinstigen Allele bei beiden Genen schwach do-
minant sind (Ubersicht 2), oder wenn bei dem einen
Genpaar das ginstige Allel schwache Dominanz

25
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Abb. 24. Entwicklungsverlauf der Stoffproduktion verschiedener F,-Klone, ge-
messen am Trockengewicht der Pflanzen.

zeigt, wihrend bei dem anderen Genpaar intermediire
Vererbung vorliegt (Ubersicht 3). Auch wenn bei einem
Genpaar vollkommene Dominanz, bei dem anderen
schwache Dominanz vorliegt (Ubersicht 4), oder wenn
wir es bei dem einen Genpaar mit Superdominanz, bei
dem anderen mit schwacher Dominanz oder mit inter-
medidrer Vererbung zu tun haben (Ubersicht 5 und 6),
treffen wir die gleiche Erscheinung an: Heterosis in
der F; und Transgression der F-Werte in der F,.

Ubersicht 3.
Bei einem Genpaar das giinstig wirkende Allel schwach
dominant, bei dem anderen Genpaar intermediire Verer-
bung.

A:16 a:8 Aa:i1z
%516 %:8 %%Il;é B:2c Db:1o Bb:18
20 bi1o 1 P AAbb x aaBB
P AAbb x aaBB 16 10 8 20
16 10 8 20 s
T ] \_2? 26 28
2 F, AaBb
F, Aa Bb 12 18
14 18 —
— 39
32 ¥
F, 2 ¢ AB Ab aB ab ) AB Ab aB ab
AB AABB AABDb AaBB AaBb AB AABB AABb AaBB AaBb
(36) (34) (34) (32) (36) (34) (32) (30)
Ab AABD AADbDL AaBb Aabb Ab AABDb AAbb AaBb Aabb
(34) (26) (32) (24) (34) (26) (30) (22)
aB AaBB AaBb aaBB aaBb aB AaBB AaBb aaBB aaBb
(34) (32) (28) (26) (32) (30) (28) (26)
ab AaBb Aabb aaBb aabb ab AaBb Aabb aaBb aabb
(32) (24) (26) (18) (30) (22) (26) (18)

Haufigkeit der Klassen in der F,:

36 34 32 28 26 24 18
1 4 4 1 3 2 1

Haufigkeit der Klassen in der F,:

36 34 32 30 38 26 22 18
1 2 2 4 1 3 2 1
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Ubersicht 4.
Bei einem Genpaar das giinstig wirkende Allel domi-
nant, bei dem anderen schwache Dominanz.

Der Zichter

Ubersicht 6.

Bei einem Gen intermediire Vererbung, bei dem an-
deren Superdominanz.

A:16 a8 Aa:14 A:16 a:8 Aa:z12
B:20 Db:10 Bb:zo B:20 b:10 Bbi22
P AAbb x aaBB P AAbb x aaBB
16 10 8 20 16 10 8 20
26 28 26 28
F, AaBb I, AaBb
14 20 12 22
34 34
F, F,
23 AB Ab aB ab Qg AB Ab aB ab
AB AABB AABD AaBB AaBb AB AABB AABDL AaBB AaBb
(36) (36) (34) (34) (36) (38) (32) (34)
ADb AABD AAbD AaBb Aabb Ab AABD AADD AaBb Aabb
(35) (26) (34) (24) (38) (26) (34) (22)
aB AaBB AaBb aaBB aaBb aB AaBB AaBb aaBB aaBb
(34) (34) (28) (28) (32) (34) (28) (30)
ab AaBb Aabb aaBb aabb ab AaBb Aabb aaBb aabb
(34) (24) (28) (18) (34) (22) (30) (18)

Hiufigkeit der Klassen in der F,:

26 34 28 26 24 18
3 6 3 i 2 1

Ubersicht 5.

Bei einem Gen schwache Dominanz, bei dem. glinstig
wirkenden Allel Superdominanz.

A:16  a:8 Aa:1q
B:2o0 b:1o0 Bb:22
P AAbb x aaBB
16 10 8 20
26 28
F, AaBb
14 22
36
F2
Q3 AB Ab aB ab
AB AABB AABb AaBB AaBb
(36) (38) (34) (36)
Ab AABDb AAbb AaBb Aabb
(38) (26) {36) {24)
aB AaBB AaBb a2aBB aaBb
(34) (36) (28) (30)
ab AaBb Aabb aaBb aabb
(36) (24) (30) (18)

Hiufigkeit der Klassen in der F,:

38 36 34 30 28 26 24 18
2 5 2 2 1 1 2 1

Die hier angefiihrten Beispiele, die bewuBt so ein-
fach wie moglich angenommen wurden, zeigen, dal3
schon bei Abhingigkeit eines Merkmals von nur zwel
Genpaaren in der F; Heterosis auftreten kann und
daB die von der F; erreichte Leistungshdhe bei einer
mehr oder minder groBen Zahl von Fy-Pflanzen iiber-
schritten werden kann. Voraussetzung fir das Auf-
treten derartiger Transgressionsformen in der F, ist,
wie aus den Beispielen ersehen werden kann, daf
nicht bei beiden Genpaaren vollstindig dominante
Vererbung vorliegt.

Beruhte die Heterosis und die Transgression, wie
angenommen, auf polygener Vererbung, so bestand
die Moglichkeit, durch Zerlegung der untersuchten
Figenschaften in ihre Teileigenschaften das Zusammen-

Hiufigkeit der Klassen in der F,:

38 36 34 32 30 28 26 22 18
2 1 4 2 2 1 1 2 1

spiel der Gene, das zu Heterosis und Transgression
fiihrte, etwas besser zu verstehen. KEEBLE und PEL-
LEW hatten bereits 1910 bei Erbsen gezeigt, da bei
der SproBlinge Heterosis in der F; dadurch zustande-
kommen kann, daB der eine Elter ein dominantes
Allel fiir lange Internodien, der andere ein dominantes

‘Allel fiir eine groBe Internodienzahl besitzt. Bei un-

seren Kreuzungseltern zeichnete sich B. crenatum
durch viele kurze Internodien aus, wihrend B. dai-
gremontianum weniger aber ldngere Internodien be-
saB. Es war daher naheliegend nachzupriifen, wie-
weit auch in unserem Falle Heterosis und Trans-
gression hinsichtlich der Sproflinge aus dem Zu-
sammenwirken von Internodienlinge und Inter-
nodienzahl verstindlich werden. Zu diesem Zweck
wurde Ende August 1956 bei dem ganzen vorhandenen
Pflanzenmaterial — in der Regel 3 Pilanzen je Klon
— Internodienlinge und Internodienzahl bestimmt.
Es koénnen an dieser Stelle nicht die gesamten dabei
erhaltenen Ergebnisse gebracht werden — dies ist
einer gesonderten Verdffentlichung vorbehalten — es
soll jedoch auf die wesentlichsten Ergebnisse dieser
Untersuchungen hingewiesen werden.

Die Abb. 24 zeigt, wieweit die Internodienlinge und
die Internodienzahl an dem Zustandekommen einer
bestimmten SproBiinge bei den Elternarten, der ¥
und dem besten positiven Transgressionsklon sowie
bei einem Klon mit negativer Transgression beteiligt
sind. Die Werte entsprechen dem Durchschnitt von
je 3 Pflanzen.

Aus der Abbildung werden die Unterschiede in der
Internodienlinge und der Internodienzahl bei den
Eltern deutlich sichtbar. Die F, hat eine Internodien-
zahl, die die von B. crenatum fast erreicht, sie tiber-
trifft aber B. daigremontianum in der Internodien-
linge sehr erheblich. Bei der positiven Trans-
gressionspflanze ist die Internodienldnge fast so groB3
wie bei dem Elter mit der héheren Internodienzahl,
die Internodienlinge iibertrifft jedoch die Inter-
nodienlange der F; noch um ein Betridchiliches. Bei
dem Klon, der negative Transgression zeigt, finden
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wir geringe Internodienzahl und geringe Internodien-
linge vereinigt.

Bevor wir uns der Deutung dieses Verhaltens zu-
wenden, wollen wir die Anteile von Internodienlinge
und Internodienzahl noch bel einigen weiteren F,-
Pflanzen betrachten, und zwar bei Klonen mit posi-
tiver Transgression in der SproBlinge (Abb. 26), bei
Klonen mit mittlerer Lange des Sprosses (Abb. z7)
und endlich bei Klonen, die in der Sproflinge ne-
gative Transgression zeigen (Abb. 28). Bei den Ab-
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Abb. 25. Der Anteil von Internodienlinge und Internodienzahl am Zustande-

kommen der Gesamtlange des Sprosses bel Bryophyllum crenatum, B. daigremon-

tianum, bei einem Fy-Klon, einem Fy-Klon mit positiver und einem F,-Klon mit
negativer Transgression.

bildungen mubBte der Ubersichtlichkeit wegen die Zahl
der dargestellten Pilanzen beschrinkt werden, es
handelt sich in allen Féllen jedoch nicht um besonders
ausgewdhlte sondern um beliebig herausgegriffene
Pflanzen, die den tibrigen Pflanzen der betreffenden
Gruppe durchaus entsprechen.

Wie Abb. 26 zeigt, zeichnen sich die positiven
Transgressionspflanzen dadurch aus, daB sie in der

Internodienlinge der F; iiber- "

Heterosis und Transgression bei dem Artbastard Bryophyllum crenatum Bax. usw.
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Pflanzen durch Zerlegung dieses Merkmals in seine
Teilkomponenten verstdndlich zu machen, um damit
vielleicht einen Weg fiir die genetische Analyse dieses
Merkmals zu finden. Das Gewicht der Pflanze setzt
sich zusammen aus dem Wurzelgewicht, dem Stengel-
gewicht und dem Gewicht der Blatter. Am Zustande-
kommen dieses letzteren Merkmals sind wieder mehrere
Teileigenschaften beteiligt: die Zahl der Blitter, die
Flache der Einzelblitter und die Blattdicke. Aus der
Zahl der Blitter und der Fliche der Einzelblitter
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Abb, 26, Der Anteil von Internodienldnge und Internodienzahl am Zustande-
kommen der Gesamtlange des Sprosses beieinem F-Klon und mehreren Fy-Klonen,
die positive Transgression in der Sproflange zeigen.
ergibt sich eine Grofe, die fiir das Gewicht der ge-
samten Blattmasse und damit auch fiir das Gesamt-
gewicht der Pflanze von Bedeutung ist, die vielleicht
aber auch fir die Stoffproduktion der Pflanze eine
Rolle spielt: die Blattfliche je Pilanze.

Dieser Wert konnte fiir die Eltern, die F, und fiir
die F, aus den Ergebnissen von Messungen errechnet
werden, die Mitte Juni 1956 vorgenommen wurden.
In dieser Zeit fanden sich bei B. crenatum elf Paare
von kleinen Blittern, bel B. daigremontianum drei

legen sind — dies gilt nicht mm "

nur fiir die hier dargestellten 60 vA & A
sondern fiir simtliche Trans- & 5 /\Z \ 8 o 4 \
gressionspflanzen—undin der 3 // \/\l 3§ /
Internodienzahl den inter- § Y y X%?/\ ¥ Y
nodienreichen Elter erreichen £ ¥ : S — <
oder ihm jedenfalls sehr nahe X ,, / ChE, j‘& “h
kommen. Hinsichtlich der /\'/ e \ aatof /Q‘// /~ \ \@4
Internodienzahl wurdenin der MW %sd Ky uwsc| ok
F, keine Klone gefunden, die R 7 5 P 7 T3 13 0 7 20
B. crenatum ibertrafen. Internodium Internodium

Aus Abb. 28 wird anderer-
seits deutlich, daB die nega-
tiven Transgressionen Kombi-
nationen der ungiinstigen Teil-
eigenschaften der Elternarten darstellen: sie vereinigen
die geringe Internodienlinge von B. crenatum mit der
niedrigen Internodienzahl von B. daigremontianum.

Besonders interessant ist der Kurvenverlanf bei
den in Abb. z7 dargestellten F,-Klonen mit mittlerer
SproBlinge, einer Lidnge, die etwa derjenigen der
Eltern entspricht. Hier finden sich Klone, deren
SproBlange entweder durch Kombination von wenigen
langen oder zahlreichen kurzen Internodien zustande-
kommt, wie dies fiir die beiden Elternarten charak-
teristisch ist.

In &hnlicher Weise wie dies hier fiir die SproBlinge
geschehen ist, kann man auch versuchen, die beoh-
achtete Heterosis und Transgression im Gewicht der

Sprosses bei einem Fi-Klon und

Abb. 27. Der Anteil von Internodienlinge und Inter-
nodienzahl am Zustandekommen der Gesamtlange des

die negative Transgression in der SproBlinge zeigen.

Abb, 28. Der Amnteil von Internadienlinge und Inter-
nodienzahl am Zustandekommen der Gesamtlinge des
Sprosses bei einem F;-Klon und mehreren Fy-Klonen, die
in der SproBlinge etwa den Elternarten gleichkommen.

mehreren IFp-Klonen,

Paare von grofen Blittern, die F, zeigte mit 6 Blatt-
paaren in der Blattzahl ein fast intermediires Ver-
halten, in der BlattgroBe fand sich schwache Domi-
nanz der GroBblattrigkeit. Die im lLingenwachstum
beste F,-Pflanze besaB in dieser Zeit g Blattpaare, er-
reichte also fast die Blattzahl der blattreichen Eltern-
art.! In der BlattgréBe wurde der groBblattrige Elter
B. daigremontianum betrachtlich iibertroffen. Dieses
Zusammenspiel von Blattzahl und BlattgréBe hatte
" 1 Es muB hierbei darauf hingewiesen werden, daf
hier selbstverstindlich nur die zu dieser Zeit noch an
der Pflanze befindlichen Blitter gemeint sind. Alle
Pflanzen hatten auf diesem Stadium bereits eine be-

stimmte, bei jedem Klon verschiedene Menge der unteren
Blatter abgeworfen.
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zur Folge, daB wir folgende Werte fiir die gesamte
Blattflache je Pflanze erhielten: B. crenatum 48,7 cm?,
B. daigremontianum 34,9 cm?, F, 53,3 cm? und F,-
Transgressionspflanze (150 N) 92,0 cm?.

Die Heterosis in der ¥, kommt hier also zustande
durch das Zusammenwirken der BlattgroBe, welche die
von B. daigremontianum fast erreicht, und der gegen-
tber B. daigremontianum auf das Doppelte erhohten
Blattzah!. Die noch stirkere Steigerung der Blatt-
fliche in der F, beruht darauf, daB hier beide Teil-
eigenschaften, sowohl die Zahl wie die Gréfe der
Blitter, ganz betrichtlich gegenitber der F, gesteigert
sind.

Aus den vorliegenden Zahlen 1Bt sich noch nichts
iiber die Zahl der Gene aussagen, die diesem Verhalten
zugrunde liegen. Es miissen jedoch mindestens vier
sein, denn die Blattzahl ist wieder die Resultante von
zwei Teileigenschaften: der Zahl der iiberhaupt ge-
bildeten Blitter und der — ersichtlich fiir jeden ein-
zelnen Klon charakteristischen, dasheiBt also genetisch
bedingten — Tendenz zum Abwerfen der unteren
Blitter. Aus dem Verhalten der BlattgroBe bei Eltern,
F, und der F,-Pflanze geht hervor, daB diesem Merk-
mal bei unserem Objekt mindestens zwei Genpaare
zugrunde liegen miissen. Die Heterosis im Gesamt-
merkmal, der Blattfliche je Pflanze, kommt hier zu-
stande durch das Zusammenwirken von zwei jeweils
polygen bedingten Teileigenschaften, die jede fiir sich
keine Heterosis zeigen. Noch giinstigere Kombina-
tionen in den beiden Teileigenschaften fithren dann
zum Auftreten von Transgressionsformen in der F,.

An dem Zustandekommen der Heterosis und Trans-
gression bei der SproBlinge miissen mindestens drei
Genpaare beteiligt sein. Die Internodienzahl mag
u. U. durch ein einziges Genpaar bestimmt werden,
bei dem das Allel, das eine hohe Internodienzahl her-
vorruft, schwach dominant ist. Die Tatsache, dafi die
Internodienldnge in der F; Heterosis und in der F,
Transgression zeigt, weist darauf hin, daB diesem
Merkmal mindestens zwei Genpaare zugrunde liegen
miissen. Heterosis und Transgression in der Lénge
des Sprosses werden, wie Abb. 25 deutlich zeigt, ent-
scheidend durch Heterosis und Transgression der
Internodienlinge beeinfluBt. Das genetische Verhalten
der Internodienzahl fithrt allerdings noch zu einer
Verstiarkung sowohl der Heterosis wie auch der Trans-
gression.

Es ist vorlaufig wenig genug, was wir {iber die gene-
tischen Grundlagen der bei unserer Artkreuzung in der
T, auftretenden Heterosis und der bei den Fy-Klonen
beobachteten Transgression aussagen konnen. Wir
glauben, daB der einzige Weg, der uns hier weiter-
fithren kann, die weitere Zerlegung aller in Frage
kommenden Eigenschaften in Teileigenschaften sein
wird. Die Zerlegung der Eigenschaften in ihre Kom-
ponenten mag u. U. bereits wichtige Aufschliisse
dariiber geben, wieweit und in welcher Art diese am
Zustandekommen der Heterosis und der Transgression
beteiligt sind. Andererseits kann auf diese Weise auch
die Voraussetzung fiir die genetische Analyse von
Heterosis und Transgression geschaffen werden, da zu
erwarten steht, daB am Zustandekommen der Teil-
eigenschaften erheblich weniger Gene beteiligt sind
als am Zustandekommen der komplexen Eigenschaft,
und daB daher das genetische Verhalten der Teileigen-
schaft leichter zu analysieren sein diirfte als das der
Gesamteigenschaft.

Der Ziichter

Die weitere Auswertung unserer Untersuchungen an
Eltern, F; und F, wird hier vielleicht einige weitere
Fortschritte erbringen, andererseits wird es neuer,
ausschlieBlich auf dieses Ziel gerichteter morphologi-
scher und physiologischer Untersuchungen bediirfen.
Einige solche Versuchsserien laufen bereits seit einiger
Zeit, und obgleich sie noch weit von einem Abschlul}
entfernt sind, zeichnet sich hier bereits eine Méglich-
keit ab, die Analyse der Heterosis weiter voran zu
treiben bzw. sie auf eine neue physiologische Grund-
lage zu stellen.

Bei diesen Untersuchungen, die gemeinsam mit
Friulein Dr. Raaprs vorgenommen wurden, gingen
wir von der Uberlegung aus, daf3 sowohl beim Lingen-
wachstum wie auch bei der Stoffproduktion, ausge-
driickt in Frisch- oder Trockengewicht, der entschei-
dende Faktor die Befdhigung der Pflanze zu einem be-
stimmten Wachstum sein miisse. Die Grée der Blatt-
fliche, die auf den ersten Blick als entscheidende
Grundlage der Stoffproduktion und damit des ,Er-
trages” erscheinen mag, diirfte im besten Falle eine
sekundire Bedeutung besitzen, denn in unseren Ver-
suchen haben alle Pflanzen zu Beginn ihrer Entwick-
lung eine gleiche AusgangsgréBe, alle spiter vorhan-
denen Unterschiede sowohl in der Grofle der Blatt-
fliche wie im Gewicht sind daher primdr auf Unter-
schiede in der Wachstumsintensitdt zuriickzufithren.

Vergleichende Untersuchungen, die an stark- und
schwachwiichsigen Pflanzen der ¥, mit Hilfedes Avena-
tests durchgefithrt wurden, ergaben in jedem Falle in
der SproBspitze und den obersten Blittern bei den
wiichsigen Pflanzen einen bedeutend hoheren Wuchs-
stoffgehalt als bel den Pflanzen mit geringer Wachs-
tumsfihigkeit.

Bestimmte anatomische Befunde legten dann die
Vermutung nahe, daf an den Wachstumserscheinun-
gen und damit an der Heterosis und Transgression
zwei verschiedene Gruppen von Wuchsstoffen beteiligt
sein miiBten. Es stellte sich ndmlich heraus, daB die
kleinen Blitter von B. crenatum sehr grofzellig, die
groBen Blitter von B. daigremontianum sehr Klein-
zellig waren, daB die Zellen der fast ebenso groBen
Blatter der F,-Pflanzen die gleiche Gréfle besaBien
wie die von B. daigremontianum oder doch nur wenig
groBer waren, daB dagegen bei den Transgressions-
pflanzen der ¥, die groBen und zum Teil sehr dicken
Blitter groBere oder grofe Zellen besallen. Bei dem
Aufbau der Blitter von B. crenatum spielt also die
Zellstreckung eine grofere Rolle als Zellteilungen, das
Umgekehrte ist offenbar bei B. daigremontianum und
bei den T,-Pflanzen der Fall, wihrend bei den Trans-
gressionspflanzen der F, Zellteilung und -streckung
beim Zustandekommen der BlattgréBe eine bedeutende
Rolle spielen miissen. Die beiden Eltern miissen sich
also im Gehalt an Zellstreckungswuchsstoffen und an
Wuchsstoffen, die einen EinfluB auf die Zellteilungs-
rate haben, betrichtlich unterscheiden.

Dies ist, wie unsere bisherigen Untersuchungen zeig-
ten, auch tatsichlich der Fall. In den jungen Bldttern
von B. crenatwm fand sich eine groBe Menge von mit
dem Avenatest nachweisbaren Wuchsstoffen, die jun-
gen Blatter von B. daigremontianum erwiesen sich je-
doch als recht arm an diesen Substanzen, die F-
Pflanzen besaBen dagegen mehr Streckungswuchs-
stoffe als B. daigremontianum, wenn auch die Werte
von B. crenatum bei weitem nicht erreicht wurden.
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Untersuchungen iiber den Gehalt der jungen Blitter
an Bioswuchsstoffen, die mit Hilfe des Hefetests
durchgefithrt wurden, ergaben ein vollig anderes Bild:
die jungen Blitter von B. crematum enthielten sehr
geringe Mengen an Biossubstanzen, wihrend die von
B. daigremontianum sehr reich an Bioswuchsstoffen
sind. Die F,-Pflanzen besitzen mindestens ebenso viel
an Bioswuchsstoffen wie B. dasgremontianum.

Diese Befunde machen die an den Blattzellen ge-
machten Beobachtungen verstdndlich, sie stehen aber
in einem gewissen Gegensatz zu den Ergebnissen von
Untersuchungen tiber den Wuchsstoffgehalt der Sprof-
spitzen ohne Blidtter. Hier zeigte im Avenatest B.
daigremontianum einen hohen, B. crenatum einen nied-
rigen Wuchsstoffgehalt.

Untersuchungen iiber den Bios-Gehalt der SproB-
spitzen konnten bisher nicht durchgefithrt werden, so
daf} wir nicht sagen kénnen, ob auch der Bioswuchs-
stoff in der SprofBspitze mengenmiBig anders verteilt
ist alsin den jungen Blittern. Eine Beobachtung aller-
dings 148t dies als moglich erscheinen. Bei der Behand-
lung verschiedener Bryophyllum-Arten und -bastard-
pflanzen mit einer Substanz, die offenbar die Wirkung
eines Zellteilungshormons besitzt, liel sich feststellen,
daB das stirkere Wachstum der behandelten Pflanzen
nicht mit einer Verlingerung der Internodien, wohl
aber mit einer erheblichen Zunahme der Zahl der No-
dien und Internodien verbunden war. Die hohe Inter-
nodienzahl bei B. crenatum und die geringe Zahl bei
B. daigremontianum legt die Vermutung nahe, daB3 bei
der ersten Art in der SproBspitze ein hoher, bei der
zweiten ein niedriger Gehalt an Bioswuchsstoffen vor-
handen ist.

Es wird die Aufgabe weiterer Untersuchungen sein
miissen, die bisher erhaltenen Ergebnisse nachzu-
priifen und zu sichern und dariiber hinaus auch be-
stimmte F,-Klone in diese Untersuchungen mit einzu-
beziehen. Es soll weiterhin versucht werden, die ver-
muteten Beziehungen zwischen morphologisch-anato-
mischen Merkmalen und dem Gehalt an verschiedenen
Wuchsstoffen bzw. deren Verteilung in verschiedenen
Pflanzenteilen nachzupriifen und zu ermitteln, wie-
weit quantitative Anderungen im Wuchsstoffgehalt
der SproBspitze und der Blétter der F, und bestimmter
Fy-Pflanzen gegeniiber den Elternarten an den beob-
achteten Wachstumssteigerungen beteiligt sind, die zu
Heterosis und Transgression gefiihrt haben.

Die Beobachtung, daB in der Nachkommenschaft
von Heterosispflanzen Individuen auftreten kdnnen,
bei denen die Merkmale, die in der F; Heterosis zeigen,
noch giinstiger ausgeprigt sein kénnen als bei F-
Pflanzen, steht heute nicht mehr vereinzelt da.
MariNowsKr (1955), dessen Originalarbeit uns leider
nicht zur Verfiigung stand, fand bei Phaseolus-Kreu-
zungen in der F, Transgression in der Linge der Pflan-
zen gegeniiber der Heterosis zeigenden F,. Bei Nico-
tiana rustica gelang es H. H. SmiTa (1952), durch Selek-
tion in der Nachkommenschaft von Heterosispflanzen
ebenfalls Transgressionstypen zu erhalten. Auf die
genetische Deutung, die SMITH seinen Befunden ge-
geben hat, wurde oben hingewiesen. In der vorliegen-
den Arbeit wurde zu zeigen versucht, daB Heterosis in
der F; und Transgression in dem Heterosis zeigenden
Merkmal in der F, bereits bei nur zwei Genpaaren auf-
treten kann, wenn nicht in beiden Genpaaren das
glnstiger wirkende Allel vollstindig dominant ver-
erbt wird. Es sei hier aber auch noch einmal auf die
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u. E. wichtige Feststellung hingewiesen, daf3 bei einer
komplexen Eigenschaft — in diesem Falle der Blatt-
fliche je Pflanze — Heterosis in der F,; durch ein Zu-
sammenwirken von zwei Teileigenschaften zustande-
kommen kann, die jede fiir sich keine Heterosis zeigen.
Auf die Bedeutung der Zerlegung komplexer Eigen-
schaften in ihre Teileigenschaften fiir das Verstindnis
dieser komplexen Eigenschaften hat R. v. SENGRUSCH
(1955) schon vor langer Zeit hingewiesen und BOERGER,
Hun~kE, KOHLER, SCHWANITZ (1956) und R. v. SENG-
BUSCH haben das Zusammenwirken solcher Teileigen-
schaften und deren Unabhéingigkeit voneinander am
Beispiel des Stdrkeertrages der Kartoffel aufgezeigt.

Bereits der erste Versuch einer Zerlegung der kom-
plexen Eigenschaften in ihre Teileigenschaften hat
wertvolle Aufschliisse iber das Zustandekommen von
Heterosis und Transgression bei unserer Artkreuzung
erbringen kdnnen. Die Fortfuhrung dieser Analysen
und ihre Ausdehnung auf physiologische Vorginge, die
den genannten Erscheinungen zugrundeliegen, wird,
wie wir hoffen, weitere Klarheit schaffen und die
Voraussetzungen fiir eine genetische Analyse der Teil-
eigenschaften und damit auch des Gesamtmerkmals
geben.

Der vorliegende Fall stellt, so wie er uns heute er-
scheint, eine der Moglichkeiten dar, die zur Entste-
hung von Heterosis fithren kénnen. Wie verbreitet
diese Form von Heterosis ist, 1it sich nicht sagen,
zumal nur selten so giinstige Méglichkeiten vorliegen,
dieetwa auftretenden Transgressionsformen mit Sicher-
heit aufzufinden, wie bei unseremn Objekt. Da es sich
bei den Figenschaften, an denen wir Heterosis beob-
achten kdnnen, hdnfig um quantitative, polygen be-
dingte Merkmale handelt, und da es als unwahrschein-
lich anzusehen ist, daf alle dabei beteiligten Gene voll-
stdndige Dominanz zeigen, steht zu erwarten, daf} das
Auftreten von Transgressionsformen in der Nach-
kommenschaft von Heterosispflanzen ein nicht allzu
seltener Vorgang ist. In der Entstehung der Kultur-
heidelbeere, der Gartenerdbeere, des Zuckerrohrs und
des Kulturmaises haben wir vielleicht Beispiele vor
uns, bei denen derartige Transgressionen entscheidend
fir die Entstehung leistungsfahiger Kulturformen ge-
wesen sind.

Bei der Ziichtung von vegetativ vermehrbaren
Pflanzen lassen sich sowohl die Heterosis- wie die
Transgressionsformen leicht erhalten und vermehren,
und es wire durchaus denkbar, daBl manche Erfolge
besonders in der girtnerischen Pflanzenziichtung —
man denke z. B. nur an die Erfolge der Dahlienziich-
tung — auf der Auslese derartiger Transgressionsfor-
men beruhen. Bei Pflanzen, die durch Samen ver-
mehrt werden, mull es, wenn unsere Deutung richtig
ist (vgl. hierzu Ubersicht 1—6), méglich sein, unter
einer Anzahl von Heterozygoten die leistungsfihigen
homozygoten Transgressionsformen herauszufinden.
Wenn die Auslese der leistungsfahigsten Formen eine
groBere Zahl von Generationen hinduarch fortgesetzt
wird, miiBte es gelingen, homozygote Transgressions-
formen zu isolieren. Ob dies auch bei Fremdbefruch-
tern zu erreichen sein wird, muf als fraglich erscheinen,
es wire jedoch immerhin denkbar, da® nach einer ent-
sprechenden inter- oder intraspezifischen Kreuzung
infolge des Auftretens von Transgressionstypen und
nach entsprechender Auslese die neue Population sehr
viel leistungsfihigere Typen enthilt als die beiden
Elternpopulationen.
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Zum SchluB sei noch kurz die Frage erortert, ob die
von uns beobachteten Erscheinungen tiberhaupt als
Heterosis bezeichnet werden diirfen. Nach der ur-
spriinglichen Bedeutung des Begriffes Heterosis =
,,stimulus of heterozygosis™ (SHULL 1914) ist dies nicht
der Fall, denn die héhere Leistungstidhigkeit der F, ist
bei unserem Objekt offenbar nicht die Folge der He-
terozygotie. Heute wird dieser Begriff jedoch weiter
gefaBt, im Sinne ,einer Erhthung des Wachstums
oder einer Steigerung irgendeiner anderen Funktion
als Folge einer Kreuzung, wie dieseim Einzelnen auch
zustande gekommen sein moge” (D. F. JoNES 1952).
Wenn wir uns dieser Definition anschliefen, diirfen
wir auch in dem vorliegenden Fall von Heterosis spre-
chen.

Zusammenfassung

Bei der Kreuzung Bryophyllum crenatum X dai-
gremontianuwm wurde fiir die Merkmale: Linge des
Sprosses, Frisch- und Trockengewicht der Einzel-
pflanze in der ¥, Heterosis beobachtet.

In der F, zeigte der Durchschnitt aller Fy-Pflanzen
einen Abfall in der Leistungsfihigkeit gegentiber der
F,. Eine Reihe von Fy-Pflanzen tibertraf jedoch in der
Ausbildung der betreffenden Merkmale die Fi-
Pflanzen zum Teil in einem sehr betrichtlichen Aus-
mal.

An Hand einiger Modellbeispiele wurde gezeigt, daf3
Heterosis in der F, und Transgression in der F, be-
reits bei Vererbung eines Merkmals durch zwei Gen-
paare dann auftreten konnen, wenn die glinstiger wir-
kenden Allele nicht vollstindig dominant sind, bzw.
wenn superdominant, dominant oder schwach domi-
nant wirkende Gene mit anderen Genen zusammen-
wirken, die intermedidre Vererbung zeigen, oder wenn
die vorteilhafte Merkmalsausprigung durch ein Zu-
sammenspiel von dominanten und schwach dominan-
ten Allelen bewirkt wird.

Es wird darauf hingewiesen, dal} es sich bei der
SproBlinge wie auch bei dem Gewicht der Pflanzen
um komplexe Eigenschaften handelt, die sich aus
mehreren bis vielen Teileigenschaften zusammensetzen.
In der Zerlegung der komplexen Eigenschaften in die
Teileigenschaften und deren gesonderter Untersuchung
wird ein Weg zur Analyse der Gesamteigenschaften
gesehen.

Die Zerlegung der Sproflinge in die Teileigenschaf-
ten Internodienlinge und Internodienzahl ergibt fiir
die Internodienlinge Heterosis in der F; und Trans-
gression in der F,, fiir die Internodienzahl eine an-
nihernd intermediire Vererbung. Der SproBlinge
liegen mindestens 3 Gene zugrunde.

Als Teileigenschaft des Gewichts wurde die Blatt-
fliche je Pflanze in die Teileigenschaften Blattzahl
je Pflanze und GroBe der Einzelblattpaare zerlegt.
Wihrend fiir das Gesamtmerkmal Blattfliche je
Pflanze Heterosis in der F; und starke Transgression
in der F, gefunden wurde, zeigte keine der beiden
Teileigenschaften in der ¥, Heterosis. Fiir die Blatt-
grofe wurde in der Fy schwache Dominanz der gréBe-
ren Blattfliche von B. daigremontianum gefunden, die
Blattzahl war intermediir zwischen den Blattzahlen
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der beiden Elternarten. Erst aus dem Zusammen-
wirken der beiden Teileigenschaften ergab sich die
gegenitber den beiden Elternarten grofere Blattflache
der F,-Pflanzen. Die Transgression einer guten F,-
Pflanze beruht vornehmlich auf der starken Trans-
gression der Blattfliche bei dieser Pflanze. Diese
wird verstirkt durch eine erhdhte Blattzahl, die fast
derjenigen der blattreicheren Elternart gleichkommt.
Allein der Teileigenschaft Blattfliche je Pflanze liegen
mindestens 4 Gene zugrunde: auf mindestens 2 Gene
griindet sich das Merkmal BlattgréBe, und auch die
Zahl der an der Pflanze befindlichen Bldtter muB auf
mindestens 2 Genpaaren beruhen.

An Hand erster Ergebnisse noch laufender Unter-
suchungen iiber den Wuchsstoffgehalt der Eltern-
arten und der ¥, wird erdrtert, ob und wieweit die
erhaltenen Ergebnisse auf quantitativ und gualitativ
unterschiedlichen Wuchsstoffgehalt und auf verschie-
dene Verteilung dieser Wuchsstoffe bei den Eltern
und eine neuartige Kombination dieser Wuchsstoffe
in der ¥, und F, zurtickzufithren sind.

Literatur

1. BoErGER, H., W, Huunkr, D. KéuLer, F. ScawWa-
nirz und R.v. SexesuscH: Untersuchungen iiber die
Ursachen der Leistung von Kulturpflanzen. I. Das Ver-
halten der Komponenten des Starkeertrages von Kar-
toffeln. Der Ziichter 26, 364—370 (1956). — 2. Bor-
sunov, J.: La possibilité de la fixation d’hétérosis chez
les plantes autogames et son importance pour la sélection
pratique. Atti 9. Congr. internaz. genet. Bellagio (Como)
1953, Parte 2 (Caryologia Firenze 6, Suppl.) 985-—993
(1954). — 3. Borsunov, J.: Die Moglichkeiten der Hete-
rosis bei selbstbefruchtenden Pflanzen und ihre Bedeu-
tung fiir die praktische Tabakziichtung. Fachl. Mitt.
Osterr. Tabakregie, H. 1, S. 19 (1954). — 4. East, E. M.:
The distinction between development and heredity in
inbreeding. Am. Nat. 43, 173—181 (1909). — 5. Go-
wexN, J. W.: (Herausgeber) Heterosis. Jowa 1952. —
6. JonEs, D. F.: Plasmagenes and chromogenes in hete-
rosis. Gowen: Heterosis, 224—235 (1952). — 7. KEEBLE,
F. and C. PeLLew: The mode of interitance of stature
and of time of flowering in peas (Pisum sativum). Journ.
Genetics 1, 47—56 (1910). — 8. LERNER, J. M.: Genetic
homosostasis. New York 1954. — 9. Marivowsxkr, E.:
A peculiar case of heterosis in Phaseolus vulgaris. Ztschr.
{. Vererbgsl. Suppl. LI, 1090—1093 {1928). — 10. MALI-
Nowskr, E.: Hybrid vigour in Phaseolus and Petunia.
Bull. Acad. Pol. Sci., Classe 2, 3, 181—188. (Nach Ref.
in Ber. iiber d. wiss. Biol. 101, 377 (1956). — 11. MANGELS-
porr, P.C.: Hybridization in the evolution of maize.
Gowen: Heterosis, 175198 (1952). — 12. MANGELs-
porr, P.C.: Gene interaction in heterosis. Gowen:
Heterosis, 320—329 (1952). — 13. Maruer, K.: The
genetical basis of heterosis. (Lendon) Proc. Roy. Soc.,
Ser. B. 144, 143—155 (1955). — 14. PoxTEcoRvVO, G.:
Gene structure and action in relation to heterosis.
(London) Proc. Roy. Soc., Ser. B, 144, 171—177 (1955).
— 15. Powsrs, L.: Gene recombination and heterosis.
Gowen: Heterosis, 208-—319 (1952). — 16. VON SENG-
BuscH, R.: Ein Problem der Ziichtungsforschung.
Analyse und Synthese komplexer Eigenscnaien. Kor-
schungen u. Fortschritte 11, 427-—429 (1935). —— 17.
SuurrL, G. H.: Duplicate genes for capsule form in Bursa
buysa-pastoris. Ztschr. f. Vererbgsl. 12, 97—149 (1914).
—— 18, Smrrm, H. H.: Fixing transgressive vigor in Nico-
tiana vustica. Gowen: Heterosis, 161—174 (1952). —
19. WaaLeEv, W. G.: Physiology of gene action in hy-
brids. Gowen: Heterosis, 98—113 (1952). — 20. WRICKE,
G.: Ein Fall von Superdominanz bei einer experimentell
hergestellten Autotetraploiden von drabidopsis thaliana.
Ztschr. {. Vererbgsl. 87, 47—64 (1955).



