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Selbstfertilitit und Inzuchtdepression bei tetraploidem Rotklee

Von T. LACZYNSKA-HULEWICZ

Mit 1 Abbildung

Die kiinstliche Verdoppelung des Chromosomen-
satzes kann oft zu Verdnderungen in der Bliih-
biologie fithren, u. a. kann die Selbstfertilitit bei den
selbststerilen Pflanzen erheblich erhoht werden. Die-
se Tatsachen haben bei Trifolium repens und Tri-
Jfolivwm hybridum BREWBAKER (4), sowie kiirzlich auch
Focke (5) bei Trifolium pratense festgestellt. LEwIs
(9) hat diese Erscheinung zu erkliren versucht, indem
er annimmt, daBl der diploide, heterogene Pollen
{z. B. §;S,) selbstfertil sein kann, und zwar dann,
wenn sogenannte ,,competition’-Pollenklassen ge-
bildet werden, die auf einem Zusammenspiel von
besonderen Allelen beruhen. Auch die Dominanz ein-~
zelner Gene kann hier eine wichtige Rolle spielen,
wenn diese die von den Allelen hervorgerufene Hemm-
wirkung aufheben. Die Hypothese von LEwIs wurde
von ATwoOD und BREWBAKER (3) an tetra- und di-
ploidem T7ifolium vepens ausfihrlich dberpriift.

Eigene Versuche haben ebenfalls erwiesen, da8 bei
tetraploidem Rotklee weitgehende Selbstfertilitit
auftritt (11). Diese Erscheinung wurde wihrend
eines dreijdhrigen Versuches (1956—1959) an 30 bis
100 Einzelpflanzen nachgepriift. Verwendet wurde
der tetraploide, zweischiirige Rotklee der Sorte
,, Wielkolistna® (eigene Ziichtung). Im ersten Ver-
suchsjahr wurde zur Kontrolle die Ausgangssorte
Gloria (Ziichter Dr. E. KosTECKI) mit herangezogen.

Bei dem Versuch wurden verschiedene Methoden
der Selbstbestiubung angewandt. Es wurden sowohl
die kleistogame Bestdubung als auch verschiedene
Grade der Geitenogamie beriicksichtigt. An jeder
der 30 Versuchspflanzen wurden folgende Bestiu-
bungen vorgenommen:

Komb. A: 2 Képfchen wurden zwecks freier Selbst-
bestdubung in engmaschige Gazebeutel
eingeschlossen.

2 Kopfchen wurden mit der Hand mit
Hilfe von Streichhélzern innerhalb der
Einzelbliiten bestdubt. (Die Streichhélzer

Komb. B:

wurden nach jeder Einzelbestiubung in
Alkohol getaucht.)

Komb. C: 2 Képfchen wurden mittels kleiner Kar-
tonstiicke innerhalb des Bliitenstandes
bestdubt.

Komb. D: 2 Képfchen wurden gegenseitig auf der-
selben Pflanze mit Hilfe eines Karton-
stiickchens bestiubt,

Komb. E: 5 Képfchen wurden freier Bestiubung
iiberlassen.

1957 3o Einzeptlanzen

7958 S,A 58 50 S0 F

1959 SA AF SZILZ’\\E

A E D FE A4 F8CDFAECUDF
Abb. 1. Versuchsplan
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Der Versuchsplan wihrend der drei Jahre ist in
Abbildung 1 zusammengestellt. Die Samen, die wir
im Jahre 1957 von verschiedenen Selbstbestdubungen
erhielten, wurden zundchst in Késtchen ausgesit und
dann ins Feld umgepflanzt (insgesamt 1478 Pflan-
zen). Die S;A-Pflanzen (Pflanzen aus freier Selbst-
bestdubung) und die S,C-Pflanzen (aus kiinstlicher
Bestdubung innerhalb der Kopfchen (Komb. C))
wurden im Jahre 1958 noch einmal selbstbestiubt,
jedoch nur innerhalb der Képfchen (Komb. C). Im
Jahre 1959 wurden die so entstandenen S,-Nach-
kommenschaften ins Feld ausgepflanzt (insgesamt
980 Pflanzen) und aus jeder der 42 Nachkommen-
schaften 2 Pflanzen ausgewihlt, an denen wiederum
alle vier Bestiubungskombinationen durchgefiihrt
worden sind. Auf diese Weise konnte auch der Grad
der Selbstfertilitat bei den S,- und S,-Nachkomren-
schaften festgestellt werden. Die Resultate der ver-
schiedenartigen Selbstbestdubungen sind in Tab. 1
wiedergegeben. Bei allen nachgepriiften Kombi-
nationen war der tetraploide Rotklee wesentlich
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Tabelle 1. Selbsifertilitiit bei verschiedemariiger Selbstbe-
stdiubung in Sy, S;- und S,-Rotkleenachkommenschafien in

Prozentzahlen.
Kombination der Selbst- bigg;l_ Grenz
bestiubung bung Dits .'
A B | C | D E
|
1957 ]
2n Rotklee S, o o | o017 2,43]49,69 6
4n Rotklee S, 1,13 11,60 / 17,56 | 18,00 | 47,72 [f >43
1958 | }
4n Rotklee S,A 8,72 7,011,
4n Rotklee S;,C 32,76 | 54,12 140
1959
4n Rotklee S,CC | 0,69| 8,16 | 11,82 | 15,78 { 24,62 8
41 Rotklee CE 1,61 9,53 11,95 | 11,96 | 28,17 25
4n Rotklee 3,AC | 1,76| 4,03 | 3,69, 6,56] 14,85 2
4n Rotklee AE | o,58] 2,85| 7,39| 9,57 25,08 74

selbstfertiler als der diploide, wihrend bei freier Be-
stiubung der Samenansatz gleich dem der Ausgangs-
sorte Gloria war. Bei der Komb. A (freie Selbst-
bestdubung) setzte die diploide Sorte keine Samen
an, die tetraploide Sorte dagegen wies einen Samen-
ansatz von 1,13% auf. Um das 5—1ofache erhéhte
sich der Samenansatz bei kiinstlicher Selbstbestiu-
bung innerhalb der Bliite (Komb. B). Daraus ist zu
ersehen, dal der tetraploide Rotklee deutlich selbst-
fertiler als der diploide ist, aber zur Befruchtung
eines kiinstlichen Reizes bedarf.

Sehr interessant ist die stufenweise Steigerung der
Selbstfertilitit, wenn man von kleistogamer Selbst-
bestiubung zu verschiedenen Graden der Geiteno-
gamie iibergeht. Zwar sind die Unterschiede zwischen
simtlichen Kombinationen nicht immer statistisch
gesichert, jedoch macht sich in allen Versuchsjahren
dieselbe Tendenz bemerkbar, was auf eine weit-
gehende GesetzmifBigkeit dieser Erscheinung hin-
deutet.

Trotz dieser deutlichen Tendenz war die Variabili-
tit bei allen Tetraploiden sehr gro. Der Fertilitéts-
grad schwankte zwischen 5 und 579 im Jahre 1957
und zwischen 0,5 und 399, im Jahre 1959. Im ersten
Versuchsjahr wurde eine selbststerile Pflanze (in
30 Exemplaren) gefunden, in der zweiten S-Nach-
kommenschaft 12 selbststerile Pflanzen (in 82 Exem-
plaren).

Wirriams (13), der umfangreiche Versuche mit
diploidem Rotklee durchfithrte, stellte ebenfalls fest,
daB bei freier Selbstbestdubung der Samenansatz am
niedrigsten war. Geitenogame Bestdubung zwischen
2 Képfchen oder sogar zwischen vegetativ vermehr-
ten Stecklingen hatte keine Erhohung der Selbst-
fertilitdt zur Folge. Dies kann dadurch erklirt wer-
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den, daB im Vergleich mit tetraploidem Rotklee der
diploide ausgeprigt selbststeril ist und deswegen sein
Samenansatz durch verschiedene Selbstbestdubungs-
mafnahmen kaum erhéht werden kann. Im Gegen-
satz zu diesen Befunden stehen die Resultate von
ScHLECHT (12) und FRANDSEN (6), denen es gelang,
durch geitenogame Bestdubung den Samenansatz
der Pflanzen geringfiigig zu erhShen.

AtwooD (1), der verschiedenartige Selbstbestiu-
bungen am- Weillklee durchfithrte, fand, daB der
Ansatz Dbei der Bestiubung durch Bienen viel
niedriger als bei mehrmaligem Rollen der isolierten
Kopfchen mittels der Hand war (8mal hoher). Dies
wird der sog. Pseudofertilitit zugeschrieben, die
genetisch bedingt ist und sich disomatisch vererbt.

Die von uns am tetraploiden Rotklee erhaltenen
Resultate kdénnen nicht durch Pseudofertilitit er-
kliart werden, da sowohl die Selbstfertilitit der Tetra-
ploiden viel héher als die der Diploiden ist, als auch
die stufenweise Erhohung des Samenansatzes bei
Anwendung verschiedener Bestdubungsmethoden viel
stirker als bei diploidem Rotklee in Erscheinung tritt,
Es muf hier also nach anderen Ursachen fiir die Er-
klarung dieser Erscheinung gesucht werden,

Vergleicht man die Resultate in den darauffol-
genden Jahren (Tab. 1), so beobachtet man eine
starke Senkung sowohl der Selbstfertilitit als auch
des Samenansatzes bei freier Bestaubung (Komb.E).
Diese Erscheinung tritt viel stdrker bei den S,-Nach-
kommenschaften auf, die aus der Bestdubungs-
kombination AC stammen, als bei den Nachkommen-
schaften aus der CC-Kombination. Eine einmalige
kleistogame Bestiubung hat also eine sehr starke
Senkung des Samenansatzes zur Folge und scheint
hier besonders schidlich zu sein.

Die Beurteilung der Grinmassenertrige und ein-
zelner morphologischer Eigenschaften wurde an den
S,~ und S,-Nachkommenschaften durchgefiithrt. Bei
den S,-Pflanzen erfolgte die Analyse sowohl im
ersten als auch im zweiten Vegetationsjahr, die S,-
Nachkommenschaft dagegen wurde nur im ersten
Vegetationsjahr analysiert. In die Beurteilung wur-
den alle gesunden Pflanzen einbezogen. Leider
konnten die SA-Nachkommenschaften wegen zu
niedriger Pflanzenzahl nicht ausgewertet werden.

Wie aus Tab. 2 ersichtlich ist, sind die Unter-
schiede im Griinertrag im ersten Vegetationsjahr
nicht grofl und liegen alle innerhalb der Fehler-
grenzen. Die Inzuchtdepression tritt hier nicht klar
in Erscheinung. Im zweiten Anbaujahr dagegen kann
man die gleiche GesetzmiBigkeit wie beim Samen-
ansatz bemerken. Der Griinertrag der kleistogam

Tabelle 2. Einige Mevkmale dev Si-Nachkommenschaften im ersten und zweiten Vegetationsjahy.

1. Vegetationsjahr II. Vegetationsjahr
Nach- fin— . ' ]
komimen ert?;;r;m [ erSt?z]gegro Bonitur Prozent der Griinertrag Bonitur ‘ Bonitur
schaft Pflanze | Samen- Pflanze der ausgewinterten | pro Pflanze der Bliih- der
in g i ansatz in g | Wiichsigkeit Pflanzen in g willigkeit J Belaubung
i |
SA — — 1,16 ’\ 4,06 — — —_ } —
SiB 303,1 368 8,15 | 3,09 26,3 10,7 . 3,19 | 2,96
S,C 332,0 | 52,3 10,93 | 3,93 29,8 1347 | 3235 | 327
S,D 314,6 48,0 12,65 3,46 23,1 132,9 3,58 . 3,13
E 334,1 55,2 15,09 1 3,50 18,1 178,2 J 4,01 } 3,81
Grenz f ? {
p 1 0,41 o,

Diff. 72,1 10,5 | 2,50 36,5 | 4 | 44
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Tabelle 3. Einige Mevkmale dev aus Selbst- und Fyeibestdubung von Sy enistandenen Pflanzen.
{ ] ! o
Anzahl | : T o
| Pflan- | Angan | Anzehl | Bonitur Bonit Bonituar Bonit d | Samenertrag
e DI I S~ A = R i e
ksfgl;lg;?g;. hccie Stengel‘1 nodien | willigkeit Belaubung groBe E\’\'uchmgkext g%vg:;iretsn | inagze
: { i
J §
S,CC-Nachkommen- ‘
schaften 15 153,9%| 8,92 6,18% 2,55 2,46 2,01% 2,72 9,3 1,05 23,5%
CE-Nachkommen- ;
schaften 15 |70,1*| 9,57 6,43%| 2,66 2,56 3,12% 2,87 12,0 | 1,15 29,7%
Grenz. Diff, 6,7 | 0,74 0,14 0,28 0,26 . 0,20 042 E 0,22 4.7
S,AC-Nachkommen- “ ‘
schaiten 5 (70,1 7,76 16,84 2,74 2,604 | 3,12 | 3,40 14,0 0,86% 18,1
AE-Nachkommen- 1 \ ;
schaften 5 (71,4 | 8,44 6,96 2,68 2,92 | 3,16 4,18 11,0 | 1,31% 25,1
Grenz. Diff. 4,2 1,18 0,50 0,24 0,36 | 0,38 0,54 i 0,26

entstandenen Nachkommenschaft liegt am niedrig-
sten {Komb. A und B}, wihrend die Pflanzen aus
freier Bestdubung den héchsten Ertrag liefern. Zwar
liegen die Ergebnisse der Kombinationen C und D
innerhalb der Fehlergrenzen, doch ist die Tendenz
der graduellen Steigerung des Griinertrages sehr
deutlich.

Die Bonituren der Wiichsigkeit sind auch im
zweiten Anbaujahr von &hnlicher GleichméBigkeit
wie die Griinertrige. Die sehr hohen Bonituren der
S;A-Pflanzen sind durch ltickigen Bestand zu erkldren,
durch den sich die Pflanzen sehr iippig entwickelten.

Die Inzuchtdepression der S;-Pflanzen ist vielleicht
noch besser aus der Hohe des Samenertrages zu
ersehen. Die S;A-Pflanzen haben durchschnittlich
nur 1,16 g und die S,B-Pflanzen 8,15 g Samen ge-
liefert, wahrend die Samen der freiabgeblithten Nach-
kommenschaften 15,09 g wogen. Der Ertrag der C-
und D-Kombination steigt graduell an, und fast alle
Differenzen sind statistisch gesichert. Eine Tat-
sache, die nicht leicht zu erkliren ist, ist der Unter-
schied zwischen der A- und B-Kombination (beide
kleistogam entstanden). In der B-Kombination war
die Bestaubung reichlicher, da sie kiinstlich erfolgte.

Die Analyse einzelner morphologischer Eigen-
schaften, die an den S,-Nachkommenschaften durch-
gefithrt wurde, zeigte, daB in allen Fillen die S,-
Pilanzen nicht so gut wie die aus freier Bestiubung
hervorgehenden entwickelt waren. Sie waren nie-
driger, hatten etwas weniger Triebe, weniger Inter-
nodien sowie spirlichere und kleinere Blitter. Die
Wiichsigkeitsbonituren waren hier auch erheblich
schlechter. Die Beobachtungen wurden an zwei ver-
schiedenen S,-Nachkommenschaften durchgefiihrt,
ndmlich an den Linien S;AC und $,CC. Zum Ver-
gleich wurden Pflanzen, die aus Samen der S;A- und
5,C-Linien stammten und durch freie Bestdubung
entstanden sind, einbezogen (AE- und CE-Pflanzen).

Die erhaltenen Resultate weisen keine groBeren
Unterschiede zwischen S;AC- und S,CC-Nachkom-
menschaften auf. Sehr charakteristisch ist jedoch
eine viel stirkere Inzuchtdepression beziiglich des
Samenansatzes der Kkleistogam entstandenen Li-
nien. Wéahrend die S,CC-Linien einen Samenansatz
von 23,5% aufwiesen, setzten die S,AC-Linien nur
18,1% Samen an. Eine einmalige kleistogame Be-
fruchtung driickte also den Samenansatz erheblich
herab.

Die physiologischen Eigenschaften wurden durch
Inzucht ebenfalls stark beeinfluBt. Die S-Nach-
kommenschaften #berwinterten schlechter als die

Kontrollpflanzen. Aus den Prozentzahlen der abge-
storbenen Pflanzen ist zu ersehen, daB freie Bestiu-
bung zu besserer Uberwinterung fiihrt als Selbst-
bestdubung.

An diploidem Rotklee wurden die Heterosis- und
Inzuchterscheinungen umfangreich von WILLIAMS
(15) untersucht. Seine Resultate kénnen aber nicht
unmittelbar mit unseren verglichen werden, da er
wegen hoher Selbststerilitit des diploiden Rotklees
nur Geschwisterpaarungen durchfithren konnte, die
gegeniiber der Selbstung geringere Inzuchtdepres-
sionen hervorruft. Die Wiichsigkeit wie auch der
Griinertrag der F,- und F;-Pflanzen war viel niedriger
als der der F,-Kreuzungsnachkommenschaften (60
bis 659% in F, und 40—509% in Fg), die Winter-
festigkeit bedeutend schlechter. Obwohl der tetra-
ploide Rotklee vorwiegend selbstbestdubt wurde, war
die Inzuchtdepression nicht so hoch wie in dem Ma-
terial von WILLIAMS, was auf dem tetrasomen Ver-
erbungsmodus der Merkmale bei Tetraploiden beruht,

Die festgestellte sehr hohe Selbstfertilitit des auto-
polyploiden Rotklees kann verschieden gedeutet wezr-
den. Unzweifelhaft spielen hier der diploide Status
der Pollenkérner und die verdnderten genetischen
Verhéltnisse eine wichtige Rolle. Sie kénnen jedoch
nicht als Ursache der Steigerung der Fertilitdt bei
geitenogamer Befruchtung angenommen werden, da
die ganze Pflanze genetisch einheitlich ist. Es kann
eine Differenzierung der physiologischen Faktoren
innerhalb der Pflanze in Frage kommen, die wahr-
scheinlich auf plasmatischen Unterschieden beruht.
Je stirker die Plasma-Differenzierung, desto hoher
ist die Selbstfertilitit.

Der EinfluB dieser vermutlich plasmatischen Fak-
toren, der sich so stark in der Selbstfertilitit der
Pilanzen ausprigt, spielt auch fiir die Entwicklung
der Nachkommenschaft eine grofe Rolle. Der Grad
der Inzuchtdepression hdngt von der Plasmadifferen-
zierung zwischen minnlichen und weiblichen Zellen
ab: Ist diese gro8 (Bestdubung zwischen z Bliiten-
stinden innerhalb der Pflanze), dann ist die De-
pression kleiner, ist sie dagegen niedriger, dann ist
die Depression gréBer. Diese Regel wurde sowohl
bei der Beurteilung des Griinertrages wie auch des
Samenertrages bestitigt. Der Heterosiseffekt ist also
beim Rotklee nicht nur von dem heterozygoten Sta-
tus der Pflanze, sondern auch von dem Zusammen-
spiel verschiedenartiger Plasmen, die an der Be-
fruchtung teilnehmen, abhingig.

Die Inzuchtdepression trat beim Samenertrag
stdrker als beim Griinertrag in Erscheinung. Dies
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kann dadurch erkldrt werden, daBl der Samenertrag
sowohl vom Inzuchtgrad als auch von den Fertili-
tatsverhdltnissen der Pflanzen abhingt. Denn die
Selbstbestdubung fithrt zur Anh&ufung von gleichen
Sterilitdtsallelen, und je homogener der Pollen ist,
desto niedriger sind Selbstfertilitdit und Samen-
ansatz. Auch bei Fremdbestdubung kann diese Tat-
sache eine Rolle spielen, da die Bestiubung oft
zwischen benachbarten Geschwisterpflanzen statt-
findet. Es ist bemerkenswert, daf unter den Eltern,
die aus frei abgeblihten Pflanzen stammen, nur eine
einzige von 30 Pflanzen selbststeril war; mit zu-
nehmender Homozygotie in der S,-Nachkommen-
schaft traten aber bereits 12 selbststerile Pflanzen
(von 82) auf. Dies beweist, daBl sowohl der Samen-
ertrag wie auch die Selbstfertilitdt durch Selbst-
bestaubung stark herabgesetzt werden.

Unsere Befunde stimmen nicht mit der Hypothese
von ATwooD und BREWBAKER (3) tiberein, die anneh-
men, daBl in den darauffolgenden Generationen die
Zahl der selbstfertilen Pflanzen zunehme (,,. .. self-
compatibility would become increasingly prevalent
in succesive generations™). — Von KrEss und Fucus
(8) wird ebenfalls fiir moglich gehalten, die Selbst-
fertilitit von WeiBklee durch Selektion zu steigern. —
Im Gegensatz zu ATwooD und BREWBAKER haben
andere Autoren auch eine Herabsetzung der Selbst-
fertilitdt bei Selbstbestiubung festgestellt. R. D.
Wirriams (14) fand bei Luzerne, daB in der 5;-Nach-
kommenschaft die Selbstfertilitit nur 12,49 derje-
nigen der Ausgangspflanzen betrug. Die gleiche Er-
scheinung wurde auch von C. P. WILSIE (16) bestitigt.

Die Ergebnisse unserer Versuche kénnen fiir die
praktische Ziichtung Bedeutung haben. Es wird oft
angenommen, daf3 die Autopolyploiden, dank ihrer
tetrasomen Vererbung der Merkmale, einen héheren
Grad der Heterozygotie aufwiesen und daB sich des-
wegen die Inzuchtdepression bei ihnen nicht so schad-
lich auswirke. Dies hat Focke (5) an seinem di- und
tetraploiden Kreuzungsmaterial festgestellt. Wenn
man aber beriicksichtigt, da8 der tetraploide Rotklee
wesentlich selbstfertiler als der diploide ist, dann muB
bei jhm, trotz tetrasomer Vererbung, die Gefahr der
Inzuchtdepression im allgemeinen gréBer sein als bei
diploidem Rotklee. Beim letzteren kommt nur Ge-
schwisterbestdubung, beim ersten dagegen sowohl Ge-
schwister- als auch Selbstbestdubung in Frage.

Es ist den Ziichtern eine wohlbekannte Tatsache,
daf die ersten polyploiden Generationen (C;, C,) sehr
beachtliche Ertrige liefern konnen (bis 809, Mehr-
certrag), die aber in den folgenden Generationen, trotz
sorgfiltiger Selektion, den der Ausgangssorte nur
noch um 10—209%, iibertreffen. Eine der wichtigsten
Ursachen dieser Erscheinung scheint die Inzuchtde-
pression zu sein, die mit fortschreitender Selektion bei
immer stdrkerer genetischer Einengung des Zucht-
materials mehr und mehr zum Ausdruck kommt.

Um diese Gefahr zu vermeiden, kénnen folgende
Zichtungsmafnahmen empfohlen werden:
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1. Die Bildung von synthetischen Sorten, die sich
auf ein sehr breites Ausgangsmaterial stiitzen (3—3
verschiedene Ausgangssorten). Die Bildung von syn-
thetischen Sorten scheint bei tetraploidem Rotklee
noch wichtiger als bei diploidem zu sein.

2. Die Auswahl von Einzelpflanzen sollte nicht aus
den Zuchtstimmen, sondern immer von neuem aus
der synthetischen Sorte vorgenommen werden. Es ist
zu bemerken, daBl die geitenogame Bestdubung be-
sonders stark bei Einzelpflanzen vorkommt, die auf
dem Felde einzeln stehen. Die Inzuchtdepression
kann deshalb schon in den ersten Vermehrungen stark
in Erscheinung treten.

3. Die Zahl der Zuchtstdmme miite moglichst grof3
gehalten werden. Die Leistungspritfung dagegen
kann auf nur eine Generation begrenzt werden.

4. Die Samengewinnung von Inzuchtstimmen soll

. durch die Polycrossmethode in méglichst breitem

Umfang erfolgen.

5. Es wire zu empfehlen, die Methode der ,,recur-
rent selection’ am tetraploiden Rotklee nachzuprii-
fen, da sie, wie JorNSON (4) festgestellt hat, in kurzer
Zeit einen erheblichen Zuchterfolg garantiert.
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