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hat mit grof3er Weltoffenheit weit fiber die Grenzen 
Deutsehlands hinaus eine enge Zusammenarbeit mit 
FachkoIlegen vieler europ~ischer L~inder angeregt und 
damit seiner hohen Verantwortung als Forscher stets 
gedient. Er  hat in seinem Insti tut  den Geist kamerad- 
schaftlicher Zusammengeh6rigkeit gepflegt und damit 
eine echte Forschungsgemeinsehaft geschaffen. Er  

hat als Zfichtungsforscher bei dem Zfichter ffir den 
Ztichter gearbeitet und die Verbindung zwischen 
\,Vissenschaft und Praxis eng und unmittelbar ge- 
staltet. Er  macht es seinen Freunden ieicht, ibm bei 
der Vollendung seines 6o. Lebensjahres in seiner kfinf- 
tigen Arbeit Gltick und Erfolg zu wtinschen. 

HANS STUBBE 

(Aus dem Staatsinstitut ftir Angewandte Botanik, Hamburg) 
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BryophylIum crenatum BAK. X B, daigremontianum HAMET et PrRR ER* 
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(Mit Unterstfitzung durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft) 

Mit 28 Abbildungen 

Die vorliegende Arbeit leitet eine Reihe yon Ver- 
5ffentlichungen ein, in denen fiber die Ergebnisse ver- 
schiedener Untersuchungen an der Nachkommenschaft 
der Artkreuzung Bryophyllum crenatum BAK. • B. 
daigremontianum HANET et PERRIER berichtet werden 
soil. 

Bei den Elternarten handelt es sich um Klone, die 
der Verfasser w~ihrend des letzten Krieges aus dem 
Botanisehen Garten in Heidelberg erhielt und die yon 
ihm zunfichst zur Herstellung polyploider Klone be- 
nutzt wurden. Die Chromosomenzahl beider Arten 
war gleich; im Gegensatz zu den in der Literatur  
angegebenen Zahlen besaB unser Klon yon B, cre- 
nature eine Chromosomenzahl yon 2n = 34, eine 
Tatsache, die wohi entscheidend mit dazu beigetragen 
hat, dab wit aus dieser Kreuzung eine leidlich fertile 
/e~ und aus dieser eine grSBere Zahl yon F2-Pflanzen 
erhalten konnten. 

Beide Elternarten wurden im Winter 1951/52 mit- 
einander gekreuzt. Von fiber loo in beiden Richtungen 
vorgenommenen Kreuzungen wurde nur von einer 
Pflanze yon B. crer~atum eine Frucht mit keimf~ihigen 
Samen erhalten. Aus dieser Frucht konnten 23 F~- 
Pflanzen gezogen werden. Diese F1-Pflanzen zeigten 
in GrSge und Gewicht gegenfiber den Eltern Heterosis, 
in den morphologisehen Merkmalen verhielten sie sich 
weitgehend intermedi~tr. ]3ezeichnend war jedoch, dab 
sich die aus den Fj.-Pflanzen gewonnenen Klone ge- 
ringfiigig aber doch deutlich voneinander in einzelnen 
Merkmalen: der Blattform, der SproBl~tnge und der 
Blfitenfarbe unterschieden. Die beiden ffir die Kreu- 
zung verwendeten Elternklone - -  zumindest einer yon 
ihnen - -  mfissen also heterozygot gewesen sein. Diese 
Heterozygotie ist nicht weiter erstaunlich, da beide 
Elternklone selbststeril sin& 

Die F~ b~saB im Vergleich zu den Eltern stark 
herabgesetzte Pollenfertilit~tt, doch fanden sich immer- 
hin soviel normal aussehende PollenkSrner, dab es 
mSglich schien, von diesen F~-Pflanzen eine Naeh- 
kommenschaft zu erhalten. 

Infolge der Selbststerilit~it der Eltern wurde davon 
abgesehen, durch Selbstbest~tubung der F~-Pflanzen 
eine F 2 zu erziehen, es wurden vielmehr die verschie- 
denen F1-Gesehwisterklone miteinander gekreuzt. Da 
es zun~ichst nnsicher schien, ob auf diese Weise eine 
Naehkommenschaft zu erzielen war, wurde gleich- 

* Herrla Professor Dr. R. YON S ~ B u s c ~  zum 60. Ge- 
burtstag gewidmet. 

zeitig eine Riickkreuzung von F1-Pflanzen mit beiden 
Elternarten vorgenommen. Aus diesen Kreuzungen, 
die im Winter 1953/54 vorgenommen wurden, konnten 
sowohl aus den Kreuznngen zwischen den versehie- 
denen F1-Klonen untereinander wie auch aus der 
Rfickkreuzung tier F1-Klone mit den ElternkIonen 
Samenansatz und lebensffihige F2-Pflanzen erhalten 
werden. Auf die Rfickkreuzungspflanzen muBte, da 
der zur Verftigung stehende Gew~ichshausraum be- 
schr~tnkt war, verzichtet werden. Daffir w-arde im 
Winter 1954/55 nochmals durch Kreuzung yon F 1- 
Klonen untereinander eine Reihe von Fa-Pflanzen 
erhalten. Insgesamt wurden anf diese Weise 283 F 2- 
Pflanzen bzw. -Klone erhatten. Es w~ire ohne weiteres 
mSglich, diese Zahl beliebig zu erhShen, der begren- 
zende Faktor  ist bier die begrenzte Gewgchshaus- 
fl/iche, die ffir die Kultur zur Verffigung steM. 

Die starke Verminderung der Fertilit/it in der F 1 
l~tl3t erwarten, dab yon den an sich in der F= mSglichen 
Genotypen nur ein Teil verwirklicht wird. Es lieB 
sich trotzdem das Aufspalten der Artmerkmale der 
beiden Eltern, wie auch das Auftreten einer ganzen 
Reihe vSllig neuer, zum Teil systematisch und phylo- 
genetisch wichtiger Merkmale feststellen. Hieriiber 
wie auch fiber die Fertilit/it und die Selbststerilit/it 
nnd Selbstfertilit~it bei Ettern, F I nnd F2 wird geson- 
alert beriehtet werden. 

Die Tatsache, dab infolge der bekannten Befithigung 
der A r t e n d e r  Gattung Bryophyllum, sich mit Hilfe 
der Bildung yon Brutknospen leicht vegetativ zu ver- 
mehren oder doch vermehren zu lassen, lieB unsere 
Kreuzung als besonders geeignet ftir genetisch-ent- 
wicklungsphysiologische und physiologische Analysen 
wichtiger Leistungsmerkmale erscheinen. Mit Hilfe 
der Brutknospenbildung kann man hier yon jeder 
Einzelpflanze der Eltern-, der F1- oder Fz-Generation 
eine praktisch unbegrenzte Menge an Pflanzenmaterial 
herstellen. Es ist hier terner m6glich, jeden Versuch 
mit genau dem gleichen Material und in jedem ge- 
wfinschten Umfange beIiebig oft zu wiederholen. Auf 
der anderen Seite wichen die F~-Pflanzen yon den 
Eltern, vor allem aber die einzelnen I~]-Pflanzen bzw. 
-Klone in ihrer Vitalit~t, in ihrer Wuchsfreudigkeit, 
in ihrer Stoffproduktion und in anderen Merkmalen 
so stark voneinander ab, dab hier die MSglichkeit 
gegeben schien, vor allem den theoretisch wie prak- 
tiseh 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 verst~ndlich zu machen. 

Im Folgenden soll t~ber eine erste Untersuchung aus 
diesem Fragenkreis berichtet werden: tiber die Hete- 
rosis in der F 1 der Artkreuzung Bryophyllum crena- 
tum• und tiber die Transgression, 

Abb. 1. (Von [inks nach rechts) Zwei verschiedene Transgressionspflanzen tier F2 der Kreuzung 
Bryophyllum crenatum X daigremontianum, B. daigremontianum, F~-Pflanze, B. crenatum, zwei ver- 

sekiedene Transgressionspflanzen der Fv 

die in der F 2 in den Merkmalen beobachtet werden 
konnte, die in der F 1 Heterosis zeigten. 

DaB diese Untersuchungen t~berhaupt durchgefiihrt 
werden konnten, ist einmal einer groBziigigen Unter- 
stiitzung dutch die Deutsche Forschungsgemeinschaft 
zu danken, zum anderen einer nicer minder grol3- 
ztigigen F6rderung der Arbeiten dutch den Direktor 
des Staatsinstituts far Angewandte Botanik, Herrn 
Professor Dr. KARL EGLE. Sowohl der Deutschen 
Forschungsgemeinschaft wie auch Herrn Professor 
EGLE sei auch an dieser Stelle ft~r ihre HiKe herzlichst 
gedankt. 

Es wurde bereits oben erw~hnt, dab die verschie- 
denen F1-Kione im Vergleich mit gleiehalten Klonen 
der Elternarten eine deutliche Heterosis 
hinsichtlich des L~ingenwachstums zeigten. 
Diese Heterosis zeigte sich bei wiederholter 
Neuanzucht der Klone aus Brutknospen 
immer wieder so eindeutig, dab kein 
Zweifel an ihrem Vorhandensein bestehen 
konnte. 

Bei der dutch Kreuzung yon F1-Ge- 
schwisterpflanzen untereinander erhalte- 
hen F~ traten schon friih 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 welt weniger wiichsig 
waren als die Eltern, als auch solche, welche 
die Ettern, aber aueh die F 1 im Wachstum 
stark iibertrafen (Abb. 1). 

Um diese Beobachtungen iiberprtffen 
und gleichzeitig eine Reihe yon morpho- 
logischen und physiologischen Merk- 
malen an Eltern, F~ und F 2 analysieren zu k6nnen, 
wurden im November 1955 yon dem gesamten 
vorhandenen Pflanzenmaterial Bl~ttter durch Ab- 
trennen von den Mutterpflanzen und durch Ein- 
stecken in feuchten Sand zur Brutknospenbildung ge- 
zwungem Die Brutknospen wurden, naehdem sie eine 
ausreichende Gr6Be erlangt hatten und bereits be- 
gannen, auch ohne ~iul3ere Einwirkung von den BlUrt- 

tern abzufallen, in Pikierk~sten ausgepflanzt. Die 
Jungpflanzen wurden danaeh noch einmal auf noch 
weiteren Abstand in PikierkXsten pikiert, sp~iter dann 
in zun~ichst kleinere, dann groBe T6pfe verpflanzt. 
Es wurde darauf gesehen, dab alle TSpfe mSglichst 
gleichen Augenbedingungen ausgesetzt waren, u.a. 
wurden alle TSpfe regelm~igig nmgestellt, so dab etwa 
vorhandene und nicht bemerkte Unterschiede in den 

Standortbedingungen immer wieder aus- 
geglichen wurden. 

Ein unbestreitbarer Nachteil unseres 
Objektes ist u. a. sein hohes W~irmebe- 
dtirfnis, das eine Kultur im Gew~iehshaus 
erforderlich macht. Damit wird die Zahl 
der einzelnen Klonpflanzen, die zur Unter- 
suchung kommen kSnnen, notwendig stark 
besehr~nkt, was sich vor allem dann be- 
merkbar macht, wenn, wie im vortiegenden 
Falle, das Verhalten yon Eltern, F 1 und 
mSglichst der gesamten F 2 gleichzeitig 
untersucht werden soll. Dieser Nachteil 
wird sehr wesentlich dadurch ausgeglichen, 
dab bei sorgfifltiger Auswahl des Ausgangs- 
materials bei der Herstellung der Klone 

und bei sorgf~iltiger, gleichm~il3iger Pflege die zu einem 
Klon gehSrenden Einzelindividuen in der Sprol31~inge 
und in ihrem sonstigen Erscheinungsbild einander 
erstamflich gleichen (Abb. 2). Es war dadurch m6g- 
lich, nicht typische Pflanzen, die nur in sehr geringer 
Zahl auftreten, auszuscheiden und ftir 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 bier aus diesem Grunde im allgemeinen nicht 
bert~cksichtigt haben, stets mehrere Pflanzen vor- 
handen waren, glaubten wir, es angesichts der gro- 
Ben Ubereinstimmung zwischen den Einzelpflanzen 
innerhalb der Klone verantworten zu k6nnen, bei 

Abb~ 2, GleichmXl3ige L~nge voa je zwei Pflallzen versclaiedener Fz-Klone der Kreuzung 
Bryophyllum crenatum X daigremontianum. 

den Untersuchungen nur je eine Pflanze heranzu- 
ziehen. 

Ftir die Durehfiihrung der morphologischen Ana- 
lyse der Elternarten, der F 1 und der F~, yon der die 
Untersuchung der Heterosis und der Transgression 
nur ein Teil war, wurden yon jedem Klon typische 
Einzelpflanzen ausgew/ihlt. An ihnen wurde zun~ichst 
die Sprol31~inge gemessen und das Frischgewicht der 
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Gesamtpfianze bestimmt. Danach wurden die Bltttter 
abgeschnitten und von ihnen Lichtpausen angefertigt, 
mit deren Hilfe die F1/iche und die Form der B1/itter 
erfaBt werden soll. Danach wurden Bl~ttter, Stengel 
und Wurzeln zerkleinert, bei 95~ getrocknet und 
das Trockengewicht der Gesamtpfianze erlnittelt. Bei 
einer Untersuchung, die Ende August an den lebenden 
Pflanzen vorgenommen wurde, wurden an je 3 Pflan- 
zen jedes Klons die Internodienl/inge und Inter- 
nodienzahl bestimmt. 

Bei diesen Untersuchungen ergab sich in {)berein- 
stimmung mit den frfiher gemachten Beobachtungen, 
dab hinsichtlich der SproBl~tnge in der F1 tats~chlich 
Heterosis vorlag und dab auch die an der F, in diesen 
Merklnalen beobachtete Transgression wirklich vor- 
handen war. Es stellte sich weiter heraus, dab ein 
gleiches Verhalten, also Heterosis in der ]e~ und Trans- 
gression in der F~, auch ffir die Stoffproduktion der 
Pflanze, dargestellt am Frisch- und Trockengewicht, 
zutrifft. Bei allen diesen Merkmalen wurde jeweils 
in der F~ eine gr613ere oder geringere Zahl yon Klonen 
gefunden, die noch h6here Werte zeigten als die 
F~-Klone, also ftir 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 zun~tchst einmal in einer {)bersicht die 
Werte, die zu 5 verschiedenen Zeiten ftir die Sprol3- 
l~tnge der Eltern, eines F~- und des besten F~-Klones 
erhalten wurden. Aus der Abbildung geht hervor, dab 
zu den verschiedensten Entwicklungszeiten die ~ber- 
legenheit des besten F~-Klons gegeniiber der F~, sowie 
die {)berlegenheit dieser F~ gegentiber den Eltern un- 
ver/indert erhalten ist. 

Die weiteren Abbildungen geben - -  nach Klassen 
geordnet - -  die Werte wieder, die bei den einzelnen 
Untersuchungen ffir die LXnge der Sprosse, ftir das 
Frisch- und Trockengewicht der Eltern, der F~ und 
der Fe erhalten wurden, wobei jeweils auch der Durch- 
schnittswert der gesamten F~ verzeichnet ist. Hierbei 
werden die Werte der Fz-Pflanzen, die aus den Kreu- 
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Zungen des Winters 1953/54 stammen, yon denen des 
Winters 1954/55 gesondert aufgefiihrt. Diese geson- 
derte Darstellung wurde vorgenommen, weil schon 
eine oberfl~chliche Betrachtung zeigte, dab die F 2- 
Pflanzen des zweiten Kreuzungsjahres im Durch- 
schnitt merklich geringere Wiichsigkeit zeigten als die 
im ersten Kreuzungsjahr erhaltenen Pflanzen. Worauf 
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Abb. 3. Verlauf des Ltingenwachstums beJ Bryophyllum crenatum, B. d~igre- 
montianum, einem lq-Klon und dem wtichsigsten Fa-Klon. 

diese auff~illige Verschiedenheit der beiden Yflanzen- 
gruppen beruhen mag, soll hier nicht diskutiert wer- 
den; es erschien uns jedoch richtiger, an dieser Stelle 
das Verhalten der beiden FcGruppen gesondert zu 
betrachten. 

Die Abb. 4--7 geben die Sprol31~inge der beiden 
Elternarten, eines F~-Klons, der gesamten F2-Pflanzen, 
die aus den Kreuzungen zwisehen verschiedenen F~- 
Geschwisterpflanzen stammen, die im Winter 1953/54 
vorgenommen wurden - -  im Folgenden kurz als erste 
Kreuzungsserie bezeichnet - -  sowie des Durchschnitts 
dieser F,-Pflanzen wieder. 

Aus den Abbildungen wird ersichtlich, dab auf 
allen vier Entwicklungsstadien, die hier wiedergegeben 
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Abb. 4--7. Sprol31tinge der Eltelnarten, der F1, des Durchschnitts der F 2 und der einzelnen F2-Klone der ersten Kreuzungsserie (Die V~'erte nach Klassen zusamlnen6efal3t) 

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 z den Eltern in der Sprogl~tnge deutlich 
tiberlegen ist und weiterhin, dab zu jeder dieser Zeiten 
eine Anzahl von F2-Klonen vorhanden ist, welche die 
F1 in der L~inge deutlich iibertreffen. Betrachten wir 

~.em ~d~ j edoch den Durchschnitt der F a- 
P mR Pflanzen, so erhalten wit in allen 
f~ �9 F~tllen das Bild, das wir von den 

klassischen Lehrbuchdarstellun- 
gen des Verhaltens yon Heterosis- 

~d W &ten. 
F, �9 

10 

,,4 �9 

Serie: in alien Entwicklungsstadien ist die F 1 den 
Eltern iiberlegen, der Durchschnitt der F~ liegt bier 
stets erhebtich unter den Werten der F1, ja sogar unter 
den Werten der wiiehsigeren Elternart, es linden sich 
jedoch auch bier stets wenigstens einige F2-Klone, 
weIche die F~ an Gr6Be noch iibertreffen. 

Die F~-Pflanzen der ersten und die der zweiten 
Kreuzungsserie verhalten sich also im Wesentlichen 
gleich. Die geringere Wuchsfreudigkeit einer gr613eren 
Zahl von F~-Pflanzen der zweiten Serie {itd3ert sich 
nur in einer geringen Anzahl yon Klonen, welche 
Transgression zeigen, und in den sehr niedrigen Durch- 
schnittswerten ftir die F~, die auf die groBe Zahl yon 

F2-Klonen mit geringer Wtichsigkeit zurttckzu- 
ftihren sind. 

�9 Frisch- und Trockengewicl~t yon Eltern, F~ 
und Fg wurden nur zn drei verschiedenen Zeiten 
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Abb. 8--1 z. SproBl~.nge der E, lternarten, der F,, des Durchschnttts der F~ und der einzeh*en F=-Klorte der zweiten Kreuzungsserie 
am 26. 3. 1956 (ABB. 8) am :~3.4. 1956 (Abb. 9) am 19.6. 1956 (Abb. *o) am 9.9.  1956 {Abb. 11). 

pflanzen her kennen: die F 1 iibertrifft die Eltern in 
irgendeinem Merkmal mehr oder weniger stark, in 
der F~ sinkt diese erh6hte Leistungsf~higkeit aber 
bereits wieder ab. 

Wenden wir uns jetzt den F~-Pflanzen der zweiten 
Kreuzungsserie zu, die, wie erw/ihnt, in ihrer Wuchs- 
ffeudigkeit den Pflanzen der ersten Serie nicht un- 
erheblich naehstehen (Abb. 8--11). Wir erhalten bier 
im Wesentlichen das gleiche Bild wie bei der ersten 
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bestimmt. Die Abb. 12--14 geben die Werte ftir die 
Frischgewiehte der ersten Kreuzungsserie wieder. 

Wir finden auch hier in der F 1 Heterosis, die Werte 
der F1-Klone liegen in allen Fallen h6her als die der 
Eltern, und in der F~ fanden sich stets Klone, deren 

P .R~cren.~j~g 

m 

2~ 

AUD. 12=-14 . Frischgewichte der Elternarten, der F~, des Durchschnltts der F~ sowie der einzehlen Fo_-Klone der erstca Krenzungsserie (nach Klassen zusammengefaf~t) 
am 23. 4. x956 (ADD. 12) am 19. 6, 1956 (A_bb. 13) am 9.9. 1956 (A-bb. x4). 
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Frischgewicht ~Jber dem der F1-Pflanzen lag. Die 
Durchschnittswerte der F~ lagen in zwei F/illen unter 
dem F1-Wert, in einem Falle war das durchschnitt- 

liche Gewicht der F 2 ebenso grol3 
w .  i wie das der F 1. 

~g �9 In der zweiten Kreuznngsserie 
5inden wit das gleiche Verhalten, nur 
dab hier in allen Fgllen der Durch- 

s0 schnittswert der F~ erheblich unter 
den Werten der F~ liegt (Abb. 15 
his 17). 
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ADD. ~5--17. Frisehgewichte der Elternarten, der ~'l, des Durchsehnitts der 
zweiten Kreuzungsserie 

am 23.4. z956 (Abb. ~5) am 19. 6. ~956 (Abb. 16) 

Es stand yon vornherein zu erwarten, dab sich das 
Verhalten der Trockengewichte nicht wesentlich von 
dem der Frischgewichte unterscheiden wtirde. Das 
ist bei der ersten Kreuzungsserie ganz eindeutig der 
Fall (Abb. ,8--2o),  bei der zweiten Serie (Abbi 21--23) 
finden wit bei der friihesten Untersuchung keine 
Transgression, bei den beiden sp/iteren ~d~ig L~OPelZ 
Terminen ist die Transgression vor- ,o l 
handen aber nicht so ausgepr~tgt und ~ __~ 
nicht bei so vielen Klonen zu finden ~ 1 

wie bei der ersten Kreuzungsserie. 
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F2 sowie der 6inzelnen F2-Klone der 

Fassen wir die Ergebnisse dieser Untersuchungen 
zusammen, so k6nnen wir sagen, dab sowohl hin- 
sichtlich des L/ingenwachstums wie auch hinsichtlich 
der Stoffproduktion, ausgedrtiekt durch Frisch- und 
Troekengewicht, in der F 1 der Kreuzung Bryophyllum 
crenatum• deutliche Heterosis auf- 
trit t ,  dab die F 2 im Durchschnitt niedrigere Werte 
aufweist als die F 1, dal3 aber eine Reihe yon F2-Pflan- 
zen bzw. -Klonen die Leistungen der F~ zum Teil 
erheblich tibertrifft. 

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- 
n~tchst besser waren als die 
I71, sp~tter in ihren Leistun- 
gen nachlassen, w/ihrend 
vielleicht andere, die zu- 
n~ichst mittlere Leistungs- 
f/ihigkeit zeigten, sp~tter aber 
besser waren als die F 1. 

Die Tabellen 1--3 zeigen, 
dab alle diese M6glichkeiten 
verwirklicht sin& Es findet 

L sich eine Anzahl yon F z- 
Klonen, die der F~ stets tiber- 
legen sind, es gibt aber auch 
Klone, die nach einer an- 
f~tnglichen Uberlegenheit im 
Laufe der Zeit unter das 
Leistungsniveau der F 1 ab- 

a m  9.9. z956 (Abb. ZT). sinken, und es gibt endlich 
noch andere Klone, die erst in ihren sp~tteren Entwick- 
lungsstadien die Werte der F 2 tibertreffen. Die Ur- 
sache ftir dieses unterschiedliche Verhalten liegt u. E. 
vor allem darin begrtindet, dab sich die einzelnen 
Klone sehr erheblich in ihrem Entwicklungsrhythmus 
unterscheiden. Es konnte in jedem Frtihjahr beob- 
achtet werden, dal3 bestimmte Klone sehr frtihzeitig 
von dem langsamen Wachstum, das ftir die Winter- 
monate charakteristisch ist, in das intensive Wachs- 

s B.du~. 
p � 9 1 4 9  
r, [ ]  

4 

7 ~ a "; ~ 6" 7 8 3 18111Z131~t lSg 2 't 6 g 101Zl~l~1B20222#gSaJ832fl 

Abb. 18--2o. Trockengewicht tier Elternarten, der F1, des Durchschnitts der F.~ sowie der einzelnen F.o-Kione der ersten Nreuzungsserie 

am 23. 4. z956 (Abb. 18) am z9. 6. 1956 (Abb. xg) am 9.9. 1956 (Abb. ao). 
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turn, wie es ftir Friihjahr und Sommer typisch ist, 
tibergingen, w~thrend andere Klone, die sich in den 
gIeichen Pikierk{isten befanden, erst sehr viel sp~iter 
kr~iftig zu wachsen begannen. Dieses unterschiedliche 

Verhalten ist bei den einzelnen P le.~a~. �9  
6 �9 Klonen so einheitlich und 

~F2 [ ]  gleichm~il3ig, dab kein Zweifel 
dartiber bestehen kann, dab es 
sich hier um genotypisch be- 

adazg. ~.ceen 

�9 

15 

lo 

p 
6 

8.cce,z ~da~ 
[][] 

I 2 3 q 5 8 7 8 g 10fl 2 q 8 8 f072 lg /6 /8 202Z~q262BN/$ga~fl 

Abb. 2x--23. Troekengewieht der Elternarten, der F1, des Durchsehllitts der F2 sowie der einzelnen F=-Klone 
der zweiten Kreuzungsserie 

am 23.4. 1956 (Abb. 21) am 19.6. 1956 (Abb. 22) am 9. 9. 1956 (Abb. 23)- 

dingte Unterschiede in der Jugendentwicklung handelt. 
Entsprechende Versctfiedenheit im Entwicklungs- 
rhythmus besteht offenbar auch anf sp~iteren Ent- 
wicklungsstadien zwischen den einzelnen Pilanzen. 
Abb. 24 gibt den Verlauf der Zunahme des Trocken- WerttiberderF~ 
gewichtes, also der Nettostoffproduktion, bei einigen b~iW~g,~g: 
F2-Klonen wieder. Es ist daraus ersichtlich, dab es 

2.3. 4 . 
Klone gibt, die eine gleichm~il3ig gnte (148A) oder 2.3.4. 
schlechte (135 H) oder mittelm~igige (152 G) Gewichts- 2.3.4. 
znnahme zeigen. Daneben linden sich jedoch auch 2.3.4. 
Pflanzen, die nach einer verMltnism~Big langsam ver- 2.3- 4. 
laufenden Jugendentwicklung auf sp~iteren Stadien 2.3.4. 2.3.4. 
eine sehr bedeutende Gewichtsznnahme zeigen k6nnen 2.3.4. 
(148 A), nnd andere Pflanzen, die in ihrer Jugend eine 2.3.4. 
hohe Leistungsf~thigkeit aufweisen, die sp~iter sehr 2.3.4- 
erheblich nachl~iBt. Fiir das L~ingenwachstum k6nnen 2. 3 . 
wir ein entsprechendes Verhalten der verschiedenen 2.3. 

2. 3 . 
Tabelle 1. Verhalten der Transgressions/ormen der F2 zur 

F x au[ verschiedenen Entwicklungsstadien. 
Stengell~nge : (1. Kreuzungsserie). 

Weft fiber der F~ Bezeichnung Wert fiber der F 1 Bezeichnung 
bei Messung: der F2- Klone bei Messung: der F~-Klone 

1.2.3.4.  
1.2.3. 4 . 

1. 2. 3. 

1 . 2 .  
1. 2.  

138 G 
15 ~ N 

135 U 

148 J 
156 U 

152 G 

137 B 

1.3,4. 

Klone beobachten. In einzelnen F{illen beruhen die 
aus Tab. 1--3 ersichtlichen Unterschiede im Verhalten 
tier gleichen Klone zu verschiedenen Zeiten daranf, 
dab die Werte der F2-Klone nahe den Werten der 
F 1 liegen, so dab kleine modifikativ bewirkte Schwan- 
kungen dazu fiihren, dab die Werte der F~-Klone 
einmal unter, ein anderes Mal tiber den Werten der 
F1 liegen. 

Wie k6nnen wir nun das Auftreten yon Heterosis 
und Transgression genetisch 
erkl~iren ? H. H. SMITI~ (1952) 
gibt ein Beispiel, das das Zu- 
standekommen yon Heterosis 

m und Transgression verst~ind- 
[ ]  lich macht. Er nimmt an, dab 

ein dominantes und ein rezes- 
sives Gen itir intensivesWachs- 
tum vorhanden seien und dab 
ein drittes Wachstumsgen 
schwache Dominanz fiir gutes 
Wachstum zeige. In diesem 
Falle ftihrt bei Annahme ent- 
sprechender Werte die schwa- 
che Dominanz des dritten Gens 
zur Heterosis in der F 1, und 
in der F 2 mtissen sich Kombi- 
nationen finden, in denen das 
erste Gen in dominanter Form, 
das zweite Gen in doppelt 
rezessiver Form und das dritte 
Gen wieder in doppelt domi- 
nanter Form enthalten ist, 

Tabelle 2. Verhalten der Tramgressiom/orraen der F 2 au/ 
vemchiedenen E~atwicklungssr 

Frischgewicht (1. Kreuzungsserie, hier Wggung 1 nicht 
ausgewertet). 

144 D 

126 D 
135 O 
135 S 
138 K 
156 R 
156 ]~ 

135 AD 
135 AE 
144 A 
137 G 136A 

1. 3 '  

1. 4 . 

1.3.4. 

Bezeichnung Wert fiber der F 1 Bezeichnung 
der F2-Klone bei W/igung: tier F~-Klone 

3- 
135 Z 15oL 
137 F 15oN 
137 K 15213 
144 C 152 C 
148 J 152 J 
149B 156A 
149 C . 156 C 
15oA 164A 
15oE 15oG 

135 V 137 C 
135AB15 o F 
135AD15oM 

2.  
2 .  3- 

2.  4 '  

2.4. 
2.4. 

3" 4" 
3.4. 
3.4. 
3.4. 
3.4. 
3.4. 

135 AE I52 M 
136 A 157 A 

136 D 138 H 
136 E 15o H 
137 N 152 D 

135 L 148 C 
135 N t54 B 
135 O 156 D 
137 B 156 E 
138 F 156 P 
148 A 156 T 

Tabelle 3. Verhalten der Tramgressiom/ormen der F~ au[ 
vemchiedenen Entwicklu•gsstadien. 

Trockengewicht (1. Kreuzungsserie; W~gung 1 hier nicht 
ausgewertet). 

[ 
3.4- 2.3.4. ~ 135AD149C 
3.4- 2.3.4. 136E 15oA 
3.4. 2.3- 4. 148 J 15o L 
3.4. 2.3- 4. 15o M 
3.4. 
3.4. 

2.3.4. 
2.3.4. 
2.3.4. 
2,3.4. 

Wert fiber der F a Bezeichnung Wert fiber der Fa Bezeichnung 
bei Wfigung: der F,- Klone bei W~gung:  der F2- Klone 

2.3. 152B 156U 

2, 3" 
2 . 3 .  
2.3. 

137 C 152 C 
15o B 152 H 
15o F 156 C 

3.4. 135L 138F 
3- 4. 135 AE 15o C 
3.4. 136D 15oN 
3.4. 137F 152J 
3.4. 137K 154A 
3.4. 137L 156E 
3- 4. 138 E 

2.  4" 15o E 
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und diese Genkombinat ion  mu/3 die M6glichkeit zu 
einem noch besseren W a c h s t u m  bieten, als sie durch 
die genetische Kons t i tu t ion  der F1 gegeben war. 

I teterosis in der F 1 und Transgression in der F2 
kann  j edoch aueh dann  bereits anftreten,  wenn das 
betreffende NIerkmal yon  nur  zwei Genpaaren ab- 
Mngt .  Hierfiir seien einige Beispiele angefiihrt. Wir  
setzen flit die Allele beider Genpaare bes t immte 
Werte  ein. Nehmen wir nun an, in dem einen Gen- 
paar  w~re das Allel, das die h6here Leis tung bedingte, 
dominant  vererbt,  w/ihrend das andere Genpaar  inter- 
medi~ire Vererbung zeigte, dann  erhielten wit  for  
Eltern,  F 1 und F 2 Werte,  wie sie uns die folgende 
i)bersicht  1 zeigt. 

Obersicht z. (Erkl/irung im Text). 
Bei einem Genpaar das gfinstigwirkende M i d  domi- 

nant, 
bei einem Genpaar intermedigre Vererbung. 

A : i 6  a :8  Aa:12 
B : 2 0  b : l o  Bb:20 

P A A b b  • aaBB 
a6 io 8 2o 

26 28 
~'1 Aa Bb 

12 2 0  

32 

F2 9 g' AB Ab aB ] ab 

A]3 ~ AABb AaBB [ A'-X-s 
(36) (32 ) (32 ) 

Ab AABb AAbb Aa]Bb Aabb 
(36 ) (26) (32 ) (22) 

aB AaBB AaBb aaBB aaBb 
(32) (32) (28) (28) 

ab a a B b  k a b b  aaBb aabb 
(32 ) (22) (28) (18) 

H~tufigkeit der Klassen in der ~'2: 
36 32 28 26 22 i8 
3 6 3 i 2 1 

ffZbersicht 2. 

Bei beiden Genpaaren die giinstig wirkenden Allele 

G ? 8  

schwach dominant. 

A : i 6  a :8  
B:2o b : i o  

P AAbb • aa]BB 
16 io 8 20 

26 28 

F, Aa Bb 
14 ~8 

32 
AB 

AB 

Ab 

aB 

ab 

AABb 
(34) 

AaBB 
(34) 

Aa13b 

(32) 

Hgufigkeit der IKlassen in der 
36 34 32 28 26 
i 4 4 i 3 

Aa: 14 
]3b : i8 

Ab aB 

AABb AaBB 
(34) (34) 

AAbb AaBb 
(26) (32) 

AaBb aaBB 
(32 ) (28) 

Aabb aaBb 
(24) (26) 

G.  
24 i8 
2 1 

AaBb 
(32) 

Aabb 
(24) 

aaBb 
(26) 

aabb 
(~8) 

Wir finden hier in der F1 h6here Wer te  dis bei den 
Eltern,  und wir k6nnen leicht feststellen, dab in der 
F 2 Kombina t ionen  auftreten,  die die F1 noch iiber- 
treffen. 

Das gleiche finden wir, wenn wir annehmen,  dab 
die gtinstigen Allele bei beiden Genen schwaeh do- 
minant  sind ({]bersicht 2), oder wenn bei dem einen 
Genpaar  das gtinstige M i d  schwache Dominanz  

25 

, 0  _ _  

5 lg, 23, ~. lgS. 8,9. 
Oa&m dep &ere  

Abb. 24. EntwicklungsverIauf tier Sloffproduktion verschiedener F2-Klone, ge- 
messen am Trockengewieht tier Pflanzem 

zeigt, w~hrend bei dem anderen Genpaar  intermedi~ire 
Vererbung vorliegt ({)bersicht 3). Auch wenn bei einem 
Genpaar  vol lkommene Dominanz,  bei dem anderen 
schwache Dominanz  vorliegt (0bersicht  4), oder wenn 
wi res  bei dem einen Genpaar  mit  Superdominanz,  bei 
deln anderen mit  schwacher Dominanz  oder mi t  inter- 
medi~trer Vererbung zu tun haben  (fdbersicht 5 und  6), 
treffen wir die gleiche Erscheinung an:  Heterosis in 
der F 1 und Transgression der F1-Werte in der F~. 

Ubersicht 3. 
Bei einem Genpaar das gtinstig wirkende Allel schwach 

dominant, bei dem anderen Genpaar intermedi~ire Verer- 
bung. 

A : i 6  a :8  Aa:12 
B:2o b : l o  B b : i 8  

P AAbb x aaBB 
i6 io 8 20 

26 28 

F 1 Aa Bb 
12 18 

39 
F2 

AB Ab aB 

AB ~ AABb AaBB 
(34) (32) 

Ab AABb AAbb AaBb 
(34) (26) (30) 

aB AaBB AaBb aaBB 
(32) (30) (28) 

ab AaBb Aabb aaBb 
(30) (22) (26) 

Hgufigkeit der Klassen in der F2: 
36 34 32 30 38 26 22 i8 
i 2 2 4 i 3 2 I 

AaBb 
(30) 

Aabb 
(22) 

aaBb 
(26) 

aabb 
(~8) 
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Ubersicht 4. 
Bei einem Genpaar das giinstig wirkende Allel domi- 

nant, bei dem anderen schwache Dominanz. 
A:16 a:8 Aa: l  4 
B:2o b : lo  Bb:2o 

P AAbb • aaBB 
16 1o 8 20 

2 6  2 8  
F 1 AaBb 

14 20 

34 
F~ 

9 3 AB Ab aB 

AB ~ AABb AaBB 
[ ( 3 6 ) [  (36) (34) 

Ab AABb AAbb AaBb 
(36 ) (26) (34) 

aB AaBB AaBb aaBB 
(34) (34) (28) 

ab AaBb Aabb aaBb 
(34) (24) (28) 

ab 

AaBb 
(34) 

Aabb 
(24) 

aaBb 
(28) 

aabb 
(18) 

Hgufigkeit der Klassen in der F~: 
26 34 28 26 24 18 
3 6 3 1 2 1 

Ubersicht 5. 
Bei einem Gen schwache Dominanz, bei dem g/instig 

wirkenden Allel Superdominanz. 
A:16 a:8 Aa : l  4 
B:20 b : lo  Bb:22 

P 

�90 

F 2 
9 ~  

AB 

Ab 

Ab 

AAbb • aaBB 
16 lo 8 20 

26 28 
AaBb 
14 22 

36 

AB 

AABb 
(38) 

AaBB 
(34) 

AaBb 
(36) 

AABb 
(38 ) 

AAbb 
(26) 

aB 

AaBB 
(34) 

AaBb 
(36) 

aB AaBb aaBB 
(36) (28) 

ab Aabb aaBb 
(24) (3 ~ ) 

AaBb 
(36 ) 

Aabb 
(24) 

aaBb 
(3o) 

aabb 
(18) 

Hgufigkeit der Klassen in der Fz: 
38 36 34 3 ~ 28 26 24 18 
2 5 2 2 1 1 2 1 

Die hier angeffihrten Beispiele, die bewuBt so ein- 
Iach wie m6glich angenommen wurden, zeigen, dab 
schon bei Abh~ngigkeit eines Merkmals yon nur zwei 
Genpaaren in der F1 Heterosis auftreten kann und 
dab die yon der F~ erreichte LeistungshBhe bei einer 
mehr oder minder groBen Zahl von F2-Pfianzen iiber- 
schritten werden kann. Voraussetzung ftir das Auf- 
treten derartiger Transgressionsformen in der F2 ist, 
wie aus den Beispielen ersehen werden kann, dab 
nicht bei beiden Genpaaren vollst~tndig dominante 
Vererbung vorliegt. 

Beruhte die Heterosis und die Transgression, wie 
angenommen, auf polygener Vererbung, so bestand 
die M6gliehkeit, durch Zerlegung der untersuchten 
Eigenschaften in ihreTeileigenschaften das Zusammen- 

Ubersicht 6, 
Bei einem Gen intermedi~re Vererbung, bei dem an- 

deren Superdominanz. 
A:16 a:8 Aa:12 
B:2o b : lo  Bb:22 

P AAbb • aaBB 
16 IO 8 20 

2 6  2 8  
F I AaBb 

12 2 2  

34 
F2 

AB 

AB 

Ab 

AABb 
(B8) 

Ab AABb AAbb 
(38) (26) 

ag AaBB AaBb 
( 3 2 )  (34 )  

ab AaBb Aabb 
(34) (22) 

aB 

AaBB AaBb 
(32) (34) 

AaBb Aabb 
(34) (22) 

aaBB aaBb 
(28) (3 ~ ) 

aaBb aabb 
(3o) (18) 

HS~ufigkeit der Klassen in der F~: 
38 36 34 32 3 ~ 28 26 22 1.8 

2 1 4 2 'Z 1 1 2 1. 

spiel der Gene, das zu Heterosis und Transgression 
ffihrte, etwas besser zu verstehen. KEEBLE und PEL- 
LEW hatten bereits 191o bei Erbsen gezeigt, dab bei 
der Sprogl~tnge Heterosis in der F, dadurch zustande- 
kommen kann, dab der eine Elter ein dominantes 
Allel fiir lange Internodien, der an&re ein dominantes 
Allel ftir eine groge Internodienzahl besitzt. Bei un- 
seren Kreuzungseltern zeiehnete sich B. crenatum 
durch vide kurze Internodien aus, w~ihrend B. dai- 
gremontianum weniger abet langere Internodien be- 
saB. Es war &her  naheliegend nachzupriifen, wie- 
weit auch in unserem Falle Heterosis und Trans- 
gression hinsichtlich der Sprogl~nge aus dem Zu- 
sammenwirken von Internodienl~nge und Inter- 
nodienzahl verst~tndlich werden. Zu diesem Zweck 
wurde Ende August 1956 bei dem ganzen vorhandenen 
Pflanzenmaterial - -  in tier Regel 3 Pflanzen je Klon 
- -  Internodienlange und Internodienzahl bestimmt. 
Es k6nnen an dieser Stelle nicht die gesamten dabei 
erhaltenen Ergebnisse gebracht werden - -  dies ist 
einer gesonderten Ver6ffentlichung vorbehalten - -  es 
soll jedoch auf die wesentlichsten Ergebnisse dieser 
Untersuchungen hingewiesen werden. 

Die Abb. 24 zeigt, wieweit die Internodienl~tnge und 
die Internodienzahl an dem Zustandekommen einer 
bestimmten Sprogl~inge bei den ERernarten, der F, 
und dem besten positiven Transgressionsklon sowie 
bei einem Klon mit negativer Transgression beteiligt 
sind. Die Werte entsprechen dem Durchschnitt yon 
j e 3 Pflanzen. 

Aus der Abbildung werden die Unterschiede in der 
Internodienl~inge und der Internodienzahl bei den 
Eltern deutlich sichtbar. Die F1 hat eine Internodien- 
zahl, die die yon B. crenatum fast erreicht, sie t~ber- 
trifft abet B. daigremontianum in der Internodien- 
lange sehr erheblich. Bei der positiven Trans- 
gressionspflanze ist die Internodienliinge fast so grog 
wie bei dem Elter mit der h6heren Internodienzahl, 
die Internodienl~nge iibertrifft jedoch die Inter- 
nodienl~nge der F 1 noeh um ein Betr/iehtliches. Bei 
dem Klon, der negative Transgression zeigt, linden 
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wir geringe Internodienzahl und geringe Internodien- 
lange vereinigt. 

Bevor wir uns der Deutung dieses Verhaltens zn- 
wenden, wollen wir die Anteile von Internodienlange 
und Internodienzahl noch bet einigen weiteren F~- 
Pflanzen betrachten, und zwar bet Klonen mit post- 
river Transgression in der Sproglange (Abb. 26), bet 
Klonen mit mittlerer Lange des Sprosses (Abb. 27) 
und endlich bet Klonen, die in der Sprogl~nge ne- 

Bet den Ab- gative Transgression zeigen (Abb. 28). 

m%~ i 
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20. 25. 

8trenatum 8daigremanlian. ~ ( 3 ) F 2 (1~0//) F a ( lc /7)  

Abb. ~5- Der Anteil voa Internodienl~inge urtd Internodienzahl am Zustande- 
kommen der GesamtI~nge des Sprosses bet BryophyUutn o'et~alu~4, B. daig~'emon- 
~ienum, bet einem F,-Klon, einem Fa-Klon mit posit[vet ur~d einem F~-I{lon mit 

negativer Transgressfon. 

bildungen muBte der Ubersichtlichkeit wegen die Zahl 
der dargestellten Pftanzen beachr~nkt werden, es 
handelt sich in allen Fallen jedoch nieht um besonders 
ausgewahlte sondern um beliebig herausgegriffene 
Pflanzen, die den gbrigen Pflanzen der betreffenden 
Gruppe durchaus entsprechen. 

Wit  Abb. 26 zeigt, zeichnen sieh die positiven 
Transgressionspflanzen dadurch ans, dab sit in der 

Pflanzen dutch Zerlegung dieses Nerkmals in seine 
Teilkomponenten verst~indlich zu machen, um damit 
vielleicht einen Weg far die genetische Analyse dieses 
Merkmals zu linden. Das Gewicht der Pflanze setzt 
sich znsammen aus dem Wurzelgewiclat, dem StengeI- 
gewidnt und dem Gew[cht der Blatter. Am Znstande- 
kommen dieses letzteren Nerkmals sind wieder mehrere 
Teileigenschaften beteiligt: die Zahl der Blatter, die 
Fl~che der Einzelblatter und die Blattdicke. Arts der 
Zahl der Blatter und der Flache der Einzelblatter 

Internodienl~tnge der F~ tiber 
legen sind - -  dies gilt nicht 
nur fiir die bier dargestellten 
sondern air samtliche Trans- 
gressionspflanzen--und in der 
Internodienzahl den inter- 
nodienreichen Elter erreiehen 
oder ibm iedenfalls sehr nahe 
kommen. Itinsichtlich der 
Internodienzahl wurden in der 
F~ keine Klone gefunden, die 
B. crena~m tibertrafen. 

Aus Abb. 28 wird anderer- 
seits deutlich, dal3 die nega- 
tiven Transgressionen Kombi- 
nationen der ungiinstigen Teib 

70 

6~ 

& a0 

g0 
"m,T~ 

80 

F0 
~a 

7nlernadlum 

Abb. ~7. ner  Anteil yon IrtternodienI~inge und Inter- 
nodienzahl am Zustandekommen der Gesamtlange des 
Sprosses bet einem F,-Klon und mehrerm~ F,-Klonen, 

die negative Transgression in der Sprol31~nge zeigen. 

ro ~,, "" ' i ~35AE 

F, 2, $. ~ 5 10. IS. 20, 25 
Inlernodium 

Abb. 26. Der Ailteis von Internodien~.~inge uild In~ernodienzahl am Zustande- 
kommen der Gesamti~inge des Sprosses bet einem F L- K [orl und mehreren F 2 - Klonen, 

die positive Transgression in tier SproSiange zeigen. 

ergibt sich eine Gr/SBe, die far das Gewicht der ge- 
samten Blattmasse und damie auch far das Gesamt- 
gewicht der Pflanze von Bedeutung ist, die vielIeicht 
abet auch far die Stoffproduktion der Pftanze eine 
Rolle spielt: die Blattflache je Pflanze. 

Dieser Weft konnte air  die Eltern, die F~ und f~r 
die F~ aus den Ergebnissen yon Nessungen errechnet 
werden, die Nitre Juni 1956 vorgenommen wnrden. 
In dieser Zeit fanden siela bet B. crenalum elf Paare 
von kleinen Blattern, bet B. daigremon~ianum drei 
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Abb. 28. Der Aate[[ yon [nternod(enl~nge uncl Inter- 
nodienzahl am Znstandekommen der GesamtDtnge des 
Sprosses bei einem F~-Klon uad mehreren F~-tZtonen, die 
in der SproSlange etwa den Elternarten gtetchkommen. 

eigenschaften der Elternarten darstellen :sie vereinigen 
die geringe [nternodientange von B. crenafum mit der 
~iedrigen InternodienzahI yon B. daigre~zo,ztia~u~. 

Besonders interessant ist der Kurvenverlanf bet 
den in Abb. 27 dargestellten Fz-Klonen mit mittlerer 
Sprol31/inge, einer L/inge, die etwa derjenigen der 
Eltern entsprieht. Hier linden sich Klone, deren 
Sprol31ange entweder durch Kombination yon wenigen 
langen oder zahlreichen kuraen Internodien zustande- 
kommt, wit dies far die beiden Elternarten charak- 
teristisch ist. 

In ghnlicher Weise wie dies bier fiir die Sprogl/inge 
gesclaehen ist, kann man auch versuchen, die beob- 
achtete Heterosis und Transgression im Gewicht der 

Paare von grol3en Blattern, die F~ zeigte mit 6 Blatt- 
paaren in der Blattzahl ein fast intermedi~tres Ver- 
halten, in der Btattgr6Be ~and sich schwache Domi- 
nanz der GroBblattrigkeit. Die im Langenwachstum 
beste F~-Pflanze besaB in dieser Zeit 9 Blattpaare, er- 
reichte also fast die Blattzahl der blattreichen Eltern- 
art. 1 In der Blattgr613e wurde der grogbl~ittrige Elter 
B. daigremontia~zum betrachtlich tlbertroffen. Dieses 
Zusammenspiel yon Blattzahl und BIattgr6ge hatte 

1 g s m u B  hierbei darauf hingewiesen werden, dab 
hier selbstverst/indlich nur die zu dieser Zeit noch art 
der Pflanze beiindlichen Blgtter gemeint sind. Alle 
Pflanzen hatten auf diesem Stadium bereits eine be- 
stimmte, bet ]edem Klon verschiedene l~{enge der unteren 
Blgtter abgeworfen. 



1 2  F. ~CHWAI-~ITZ: Der Zt~chter 

zur Folge, dab wir folgende Werte fiir die gesamte 
Blattfl~iche je Pflanze erhielten: B. crenatum 48, 7 cm 2, 
B. daigremontianum 34,9 cm2, F~ 53,3 cm2 und F~- 
Transgressionspflanze (15o N) 92,o cm 2. 

Die Heterosis in der F1 kommt hier also zustande 
durch das Zusammenwirken der Blattgr613e, welche die 
von B. daigremontianum fast erreicht, und der gegen- 
tiber B. daigremontianum auf das Doppelte erh6hten 
Blattzah!. Die noch st~rkere Steigerung der Blatt- 
fl~che in der F 2 beruht darauf, dab hier beide Teil- 
eigenschaften, sowohl die Zahl wie die Gr6Be der 
Bl~ttter, ganz betr~iehtlich gegeni~ber der F 1 gesteigert 
sind. 

Aus den vorliegenden Zahlen l~Bt sich noch nichts 
tiber die Zahl der Gene aussagen, die diesem Verhalten 
zugrunde liegen. Es mtissen jedoch mindestens vier 
sein, denn die Blattzahl ist wieder die Resultante yon 
zwei Teileigenschaften: der Zahl der tiberhaupt ge- 
bildeten BlOtter und der - -  ersichtlich ftir j eden ein- 
zelnen Klon charakteristisehen, das heiBt also genetisch 
bedingten - -  Tendenz zum Abwerfen der unteren 
BlOtter. Aus dem Verhalten der Blattgr613e bei Eltern, 
F~ und der F2-Pflanze geht hervor, dal3 diesem Merk- 
real bei unserem Objekt mindestens zwei Genpaare 
zugrunde liegen mi~ssen. Die Heterosis im Gesamt- 
merkmal, der Blattfl~iche je Pflanze, kommt hier zu- 
stande durch das Zusammenwirken yon zwei jeweils 
polygen bedingten Teileigenschaften, die jede ftir sich 
keine Heterosis zeigen. Noeh giinstigere Kombina- 
tionen in den beiden Teileigenschaften ftihren dann 
zum Auftreten yon Transgressionsformen in der F~. 

An dem Znstandekommen der Heterosis und Trans- 
gression bei der Sprol31~inge mtissen mindestens drei 
Genpaare beteiligt sein. Die Internodienzahl mag 
u.U. dutch ein einziges Genpaar bestimmt werden, 
bei dem das Allel, das eine hohe Internodienzahl her- 
vorruft, schwach dominant ist. Die Tatsache, dal3 die 
Internodienl~inge in der F~ Heterosis und in der F2 
Transgression zeigt, weist darauf hin, dab diesem 
Merkmal mindestens zwei Genpaare zugrunde liegen 
m~ssen. Heterosis und Transgression in der L~inge 
des Sprosses werden, wie Abb. 25 deutlieh zeigt, ent- 
scheidend durch Heterosis und Transgression der 
Internodienl~nge beeinfluBt. Das genetische Verhalten 
der Internodienzahl ftihrt allerdings noeh zu einer 
Verst~rkung sowohl der Heterosis wie auch der Trans- 
gression. 

Es ist vorl~iufig wenig genug, was wir iiber die gene~ 
tischen Grundlagen der bei unserer Artkreuzung in der 
F~ auftretenden Heterosis und der bei den F~-Klonen 
beobachteten Transgression aussagen k6nnen. Wir 
glauben, dab der einzige Weg, der uns hier weiter- 
ftihren kann, die weitere Zerlegung aller in Frage 
kommenden Eigenschaften in Teileigensehaffen sein 
wird. Die Zerlegung der Eigenschaften in ihre Kom- 
ponenten mag u.U. bereits wichtige Aufschltisse 
dartiber geben, wieweit und in welcher Art diese am 
Zustandekommen der Heterosis und der Transgression 
beteiligt sind. Andererseits kann auf diese Weise auch 
die Voraussetzung ftir die genetische Analyse yon 
Heterosis und Transgression gesehaffen werden, da zu 
erwarten steht, dag am Zustandekommen der Teil- 
eigenschaften erheblieh weniger Gene beteiligt sind 
als am Zustandekommen der komplexen Eigensehaft, 
und dab daher das genetische Verhalten der Teileigen- 
schaft leichter zu analysieren sein dtirfte als das der 
Gesamteigenschaft, 

Die weitere Auswertung unserer Untersuchungen an 
Eltern, F 1 und F~ wird hier vielleicht einige weitere 
Fortschritte erbringen, andererseits wird es neuer, 
ausschliel3Iich auf dieses Ziel gerichteter morphologi- 
scher und physiologischer Untersnchungen bedtirfen. 
Einige solche Versuchsserien laufen bereits seit einiger 
Zeit, und obgleieh sie noch weft yon einem Abschlul3 
entfernt sind, zeichnet sich hier bereits eine M6glieh- 
keit ab, die Analyse der Heterosis welter voran zu 
treiben bzw. sie auf eine neue physiologische Grund- 
lage zu stellen. 

Bei diesen Untersuehungen, die gemeinsam mit 
Fr~ulein Dr. RAADTS vorgenommen wurden, gingen 
wir vonder fJberlegung aus, dab sowohl beim L~ngen- 
wachstum wie auch bei der Stoffproduktion, ausge- 
driickt in Frisch- oder Trockengewicht, der entschei- 
dende Faktor die Bef~ihigung der Pflanze zu einem be- 
stimmten Wachstum sein mtisse. Die Gr6Be der Blatt- 
fl~iche, die auf den ersten Blick als entscheidende 
Grundlage der Stoffproduktion und damit des ,,Er- 
trages" erscheinen mug, dtirfte im besten Falle eine 
sekund~ire Bedeutung besitzen, denn in unseren Ver- 
suchen haben alle Pflanzen zu Beginn ihrer Entwick- 
lung eine gleiche Ausgangsgr6ge, alle sp~iter vorhan- 
denen Unterschiede sowohl in der Gr6ge der Blatt- 
fl~che wie im Gewieht sind daher prim~ir auf Unter- 
schiede in der Wachstumsintensitiit zurtickzuftihren. 

Vergleichende Untersuchungen, die an stark- und 
schwachwtichsigen Pflanzen der F2 mit Hilfe des Avena- 
tests durchgeftihrt wurden, ergaben in jedem Falle in 
der Sprogspitze und den obersten Bl~ittern bei dell 
wiichsigen Pflanzen einen bedeutend h6heren Wuchs- 
stoffgehalt als bei den Pflanzen mit geringer Wachs- 
tumsf~ihigkeit. 

Bestimmte anatomische Befunde legten dann die 
Vermutung nahe, dab an den Wachstumserscheinun- 
gen und damit an der Heterosis und Transgression 
zwei verschiedene Gruppen von Wuchsstoffen beteiligt 
sein mtil3ten. Es stellte sich n~mlich heraus, dab die 
kleinen BlOtter yon B. crenatum seiar grol3zellig, die  
grogen Bl~itter von B. daigmmo~tianum sehr klein- 
zellig waren, dab die Zellen der fast ebenso groBen 
BI~tter der F1-Pflanzen die gleiche Gr6Be besaBen 
wie die yon B. daigremo~r oder doch nur wenig 
gr6Ber waren, dab dagegen bei den Transgressions- 
pflanzen der F2 die groBen und zum Teil sehr dieken 
Bl~itter gr6Bere oder groBe Zellen besaBen. Bei dem 
Aufbau der BlOtter yon B. crenatum spieIt also die 
Zellstreckung eine grSl3ere-Rolle als Zellteilungen, das 
Umgekehrte ist offenbar bei 17. daigremo~tia~r und 
bei den F1-Pflanzen der Fall, w~ihrend bei den Trans- 
gressionspflanzen der F~ Zellteilung und -streckung 
beim Zustandekommen der Blattgr613e eine bedeutende 
Rolle spielen mtissen. Die beiden Eltern mtissen sich 
also im Gehalt an Zellstreckungswuchsstoffen und an 
Wuchsstoffen, die einen EinfluB auf die Zellteilungs- 
rate hubert, betr~ichtlich unterscheiden. 

Dies ist, wie unsere bisherigen Untersuchungen zeig- 
ten, auch tats~ichlich der Fall. In den jungen Bl~ttern 
yon B. crenatum land sich eine groge Menge von mit 
dem Avenatest nachweisbaren Wuchsstoffen, die ]un- 
gen Bl~itter von B. daigremontianum erwiesen sich ie- 
doch Ms recht arm an diesen Substanzen, die F~- 
Pflanzen besagen dagegen mehr Streckungswuchs- 
stoffe als B. daigremontianum, wenn auch die Werte 
yon B. crenatum bei weitem nicht erreicht wurden. 
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Untersuchungen fiber den Gehalt der jungen Bl~ttter 
an Bioswuchsstoffen, die mit Hilfe des Hefetests 
durchgeftihrt wurden, ergaben ein v611ig anderes Bild: 
die jungen BlOtter von B. crenatum enthielten sehr 
geringe Mengen an Biossubstanzen, w~ihrend die yon 
B. daigremontianum sehr reich an Bioswuchsstoffen 
sin& Die F1-Pflanzen besitzen mindestens ebenso viel 
an Bioswuchsstoffen wie B. claigremontianum. 

Diese Befunde machen die an den Blattzellen ge- 
machten Beobachtungen verstXndlich, sie stehen aber 
in einem gewissen Gegensatz zu den Ergebnissen yon 
Untersuchungen fiber den Wuchsstoffgehalt der Sprol3- 
spitzen ohne Bl~itter. Hier zeigte im Avenatest B. 
daigremo~tiar~um einen hohen, B. cre~atum einen nied- 
rigen Wuchsstoffgehalt. 

Untersuchungen fiber den Bios-Gehalt der Sprol3- 
spitzen konnten bisher nicht durchgeftihrt werden, so 
dab wir nicht sagen k6nnen, ob aueh der Bioswuchs- 
stoff in der Sprogspitze mengenm~iBig anders verteilt 
ist als in den jungen Blfittern. Eine Beobachtung aller- 
dings l~Bt dies als m6glich erscheinen. Bei der Behand- 
lung verschiedener Bryophyllum-Arten und -bastard- 
pflanzen mit einer Substanz, die offenbar die Wirkung 
eines Zellteilungshormons besitzt, lieB sich feststellen, 
dab das st~rkere Wachstum der behandelten Pflanzen 
nicht mit einer Verl~ngerung der Internodien, wohl 
aber mit einer erheblichen Zunahme der Zahl der No- 
dien und Internodien verbunden war. Die hohe Inter- 
nodienzahl bei B. crenafum und die geringe Zahl bei 
B. daigremontia~,um legt die Vermutung nahe, dal3 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 
mfissen, die bisher erhaltenen Ergebnisse nachzu- 
prfifen und zu siehern und dartiber hinaus aueh 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 versehiedenen 
Pflanzenteilen nachzuprfifen und zu ermitteln, wie- 
welt quantitat ive ]~nderungen im Wuchsstoffgehalt 
der SproBspitze und der Bl~itter der F 1 und bestimmter 
F~-Pflanzen gegenfiber den Elternarten an den beob- 
achteten Wachstumssteigerungen beteiligt sind, die zu 
Heterosis und Transgression gef~ihrt haben. 

Die Beobachtung, dab in der Nachkommenschaff 
yon Heterosispflanzen Individuen auftreten k6nnen, 
bei denen die Merkmale, die in der F~ Heterosis zeigen, 
noch gtinstiger ausgeprfigt sein k6nnen als bei F~- 
Pflanzen, steht heute nieht mehr vereinzelt da. 
MAI_INOWSI~I (1955) ,dessen  Originalarbeit uns leider 
nicht zur Verftigung stand, fand bei Phaseolus-Kreu- 
zungen in der J~ Transgression in der L~inge der Pflan- 
zen gegentiber der Heterosis zeigenden F~. Bei Nico- 
tiana rustica gelang es H. H. SMITI~ (1952), durch Selek- 
tion in der Nachkommenschaft yon Heterosispflanzen 
ebenfalls Transgressionstypen zu erhalten. Auf die 
genetische Deutung, die SMITt~ seinen Befunden ge- 
geben hat, wurde oben hingewiesen. In der vorliegen- 
den Arbeit wurde zu zeigen versucht, dab Heterosis in 
der F 1 und Transgression in dem Heterosis zeigenden 
Merkmal in der F~ bereits bei nut  zwei Genpaaren auf- 
treten kann, wenn nicht in beiden Genpaaren das 
gfins~iger wirkende Allel vollst/indig dominant ver- 
erbt wird. Es sei hier aber aueh noeh einmal auf die 

u. E. wichtige Feststellung hingewiesen, dab bei einer 
komplexen Eigenschaft - -  in diesem Falle der Blatt- 
flgche je Pflanze - -  Heterosis in der F 1 dutch ein Zu- 
sammenwirken yon zwei TeJleigenschaften zustande- 
kommen kann, die jede ffir sich keine Heterosis zeigen. 
Auf die Bedeutung der Zerlegung komplexer Eigen- 
schaften in ihre Teileigenschaften ffir das Verstfindnis 
dieser komplexen Eigenschaffen hat R. v. Sz~'GBuscH 
(1955) schon vor langerZeit hingewiesen undBoEI~OER, 
HUHNKE, K6~tZER, SCI~WANITZ (1956) und R. v. S~NG- 
BUSCI~ haben das Zusammenwirken solcher Teileigen- 
schaften und deren UnabMngigkeit voneinander am 
Beispiel des Stgrkeertrages der Kartoffel aufgezeigt. 

Bereits der erste Versuch einer Zerlegung der kom- 
plexen Eigenschaften in ihre Teileigenschaften hat 
wertvolle Aufschlfisse tiber das Zustandekommen yon 
Heterosis und Transgression bei unserer Artkreuznng 
erbringen k6nnen. Die Fortffihrung dieser Analysen 
und ihre Ausdehnung auf physiologische Vorg/inge, die 
den genannten Erscheinungen zugrundeliegen, wird, 
wie wit hoffen, weitere Klarheit schaffen und die 
Voraussetzungen f~r 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 M6glichkeiten dar, die zur Entste- 
hung yon Heterosis Ifihren k6nnen. Wie verbreitet 
diese Form von Heterosis ist, 1/~/3t sich nicht sagen, 
zumal nur selten so gfinstige M6glichkeiten vorliegen, 
die etwa auftretenden Transgressionsformen mit Sicher- 
heit aufzufinden, wie bei unserem Objekt. Da es sich 
bei den Eigenschaften, an denen wir Heterosis beob- 
aehten kSnnen, h~iufig um quantitative, polygen be- 
dingte Merkmale handett, und da es als unwahrschein- 
lich anzusehen ist, dab alle dabei beteiligten Gene voll- 
st~indige Dominanz zeigen, steht zu erwarten, dab das 
Auftreten von Transgressionsformen in der Nach- 
kommenschaft yon 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 
ffir die Entstehung leistungsfiihiger Kulturformen ge- 
wesen sind. 

Bei der Zfichtung yon vegetativ vermehrbaren 
Pflanzen lassen sich sowohl die Heterosis- wie die 
Transgressionsformen leicht erhalten und vermehren, 
und es w~ire durchaus denkbar, dab manche Erfolge 
besonders in der g~irtnerischen Pflanzenztichtung - -  
man denke z. B. nur an die Erfolge der Dahlienzfich- 
tung - -  auf der Auslese derartiger Transgressionsfor- 
men beruhen. Bei Pflanzen, die durch Samen ver- 
mehrt werden, muB es, wenn unsere Deutung richtig 
ist (vgl. hierzu l~-bersicht 1--6), m6glich sein, unter 
einer Anzahl yon Heterozygoten die leistungsf~higen 
homozygoten Transgressionsformen herauszufinden. 
Wenn die Auslese der leistungsffihigsten Formen eine 
gr613ere Zahl yon Generationen hindurch fortgesetzt 
wird, mfiBte es gelingen, homozygote Transgressions- 
formen zu isolieren. Ob dies auch bei Fremdbefruch- 
tern zu erreichen sein wird, mul3 als fraglich erscheinen, 
es w~re jedoch immerhin denkbar, dab nach einer ent- 
sprechenden inter- oder intraspezifischen t(reuzung 
infolge des Auftretens yon Transgressionstypen und 
nach entsprechender Auslese die neue Population sehr 
viel leistungsf~higere Typen enth~lt als die beiden 
Elternpopulationen. 
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Zum Schlug sei noch kurz die Frage er6rtert, ob die 
von uns beobaehteten Erscheinungen iiberhaupt als 
Heterosis bezeichnet werden dtirfen. Nach der ur- 
spriingliehen Bedeutung des Begriffes Heterosis = 
,,stimulus of heterozygosis" (SHULL ~914) ist digs nicht 
der Fall, denn die h6here Leistungsf~ihigkeit der F 1 ist 
bei unserem Objekt offenbar nicht die Folge der He- 
terozygotie. I-Ieute wird dieser Begriff jedoch welter 
gefaBt, im Sinne ,,einer Erh6hung des Waehstums 
oder einer Steigerung irgendeiner anderen Funktion 
als Folge einer Kreuzung, wie dieseim Einzelnen such 
zustande gekommen sein m6ge" (D. F. JoN~s ~952). 
Wenn wir uns dieser Definition anschlieBen, dfirfen 
wir auch in dem vorliegenden Fall von Heterosis spre- 
chen. 

Z u s a m m e n f a s s u n g  

Bei der Kreuzung Bryophyllum crenatum • dai- 
gremontianum wurde fiir die Merkmale: L~nge des 
Sprosses, Frisch- und Trockengewicht der Einzel- 
pflanze in der F~ Heterosis beobachtet. 

In  der Jo'~ zeigte der Durchschnitt aller F~-Pflanzen 
einen Abfall in der Leistungsfiihigkeit gegeniiber der 
F r Eine Reihe yon F~-Pfianzen iibertraf jedoch in der 
Ausbildung der betreffenden Merkmale die F 1- 
Pflanzen zum Tell in einem sehr betr~chtlichen Aus- 
male. 

An Hand einiger Modellbeispiele wurde gezeigt, dab 
Heterosis in der F i und Transgression in der F 2 be- 
reits bei Vererbung tines Merkmals dureh zwei Gen- 
paare dann auftreten k6nnen, wenn die gfinstiger wir- 
kenden Allele nicbt vollst~ndig dominant sind, bzw. 
wenn superdominant, dominant oder schwach domi- 
nant wirkende Gene mit anderen Genen zusammen- 
wirken, die intermedi~re Vererbung zeigen, oder wenn 
die vorteilhafte Merkmalsauspfiigung durch ein Zu- 
sammenspiel yon dominanten und schwach dominan- 
ten Allelen bewirkt wird. 

Es wird darauf hingewiesen, dab kS sich bei der 
SproBl~inge wie auch bei dem Gewicht der Pfianzen 
um komplexe Eigenschaften handelt, die sich aus 
mehreren bis vielen Teileigenschaften zusammensetzen. 
In  der Zerlegung der komplexen Eigenschaften in die 
Teileigenschaften und deren gesonderterUntersuchung 
wird ein Weg zur Analyse der Gesamteigenschaften 
gesehen. 

Die Zerlegung der SproBl~nge in die Teileigenschaf- 
ten Internodienlfinge und Internodienzahl ergibt far 
die Internodienl~inge Heterosis in der F 1 und Trans- 
gression in der F~, fiir die Internodienzahl eine an- 
n~ihernd intermedi~ire Vererbung. Der Sprogl~nge 
liegen mindestens 3 Gene zugrunde. 

Als Teileigenschaft des Gewichts wurde die Blatt- 
fl~che je Pflanze in die Teileigenschaften Blattzahl 
j e Pflanze und Grgl3e der Einzelblattpaare zerlegt. 
W~hrend fiir das Gesamtmerkmal Blattfl~che je 
Pflanze Heterosis in der F 1 und starke Transgression 
in der F~ gefunden wurde, zeigte keine der beiden 
Teileigenschaften in der F~ Heterosis. Fiir die Blatt- 
gr6Be wurde in der FI schwache Dominanz der gr6Be- 
ren Blattfl~iche yon B. daigre~zontianu~n gefunden, die 
Blattzahl war intermedi~ir zwischen den Blattzahlen 

der beiden Elternarten. Erst aus dem Zusammen- 
wirken der beiden Teileigenschaften ergab sich die 
gegentiber den beiden Elternarten gr6Bere Blattfl~che 
der F1-Pflanzen. Die Transgression eiuer guten F 2- 
Pflanze beruht vornehmlich auf der starken Trans- 
gression der Blattfl~iche bei dieser Pfianze. Diese 
wird verst~trkt durch eine erh6hte Blattzahl, die fast 
derjenigen der blattreicheren Elternart gleichkommt. 
Allein der Teileigenschaft Blattfl~iche j e Pflanze liegen 
mindestens 4 Gene zugrunde: auf mindestens 2 Gene 
grtindet sich das Merkmal Blattgr613e, und auch die 
Zahl der an der Pflanze befindlichen Bl~itter mug auf 
mindestens 2 Genpaaren beruhen. 

An Hand erster Ergebnisse noch laufender Unter- 
suchungen fiber den Wuchsstoffgehalt der Eltern- 
arten und der F 1 wird er6rtert, ob und wieweit die 
erhaltenen Ergebnisse auf quantitativ und qualitativ 
unterschiedlichen Wuchsstoffgehalt und auf verschie- 
dene Verteilung dieser Wuchsstoffe bei den Eltern 
und eine neuartige Kombination dieser Wuchsstoffe 
in der F 1 und Fz zurtickzufiihren sind. 
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