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Untersuchungen zur Genetik der Resistenz gegen den Vektor
Amphorophora rubi (Kalt,) bei Himbeersorten

Von GABRIELE BAUMEISTER

Im Zuge der Erforschung der Himbeervirosen und
ihrer Ubertragung wurde schon verhdltnisméBig
frithzeitig die Bedeutung der Amphorophora rubi
(Kalt.) als Hauptvektor erkannt. Eine Anzahl von
Untersuchungen iiber das Verhalten verschiedener
Himbeersorten gegen diesen Ubertriger sind von
amerikanischen und europiischen Autoren durch-
gefithrt worden. Die Feststellung von Sorten, die
Resistenzen gegen die Amphorophora enthalten,
stand im Vordergrund dieser Arbeiten. Eine friihere
Verdffentlichung (BAUMEISTER 1961) bringt eine
Zusammenstellung der Himbeersorten, fiir die Resi-
stenzen bekannt sind. Nur wenige Autoren befaBten
sich bis jetzt mit der Erforschung der genetischen
Grundlagen der Vektorenresistenz.

Hierbei waren die Untersuchungen von HUBER
und ScawarTze (1938) und HuBER (1939) bahn-
brechend. Diese Autoren fithrten bereits in den
Jahren 1935—1938 mit der fiir Nordamerika als
stark Amphorophora-resistent erkannten Himbeer-
sorte Lloyd George Kreuzungsversuche zur Fest-
stellung der Vererbbarkeit der Resistenz durch. Ne-
ben der Priiffung resistenter und anfilliger Sorten
unter Gewichshaus- und Freilandbedingungen be-
zogen sie auch die erste Generation aus Kreuzungen
der Lloyd George mit anfilligen Sorten und aus
Kreuzungen anfilliger Sorten miteinander in ihre
Versuche mit ein. Sie beobachteten Unterschiede

in der Ausprigung der Resistenz und teilten ihre.

Befunde in die Befallsstufen: resistent — teilresistent
und anfillig ein. Allerdings arbeiteten sie mit z. T.
sehr niedrigen Nachkommenzahlen — bei Kreuzungen
im Hoéchstfall mit 50, bei Selbstungen mit 1—i4
Samlingen, so daBl Angaben fiber das Spaltungsver-
hiltnis bei diesen Versuchen nicht gemacht werden.
Aus ihren Ergebnissen schlossen die Autoren, dafl
sich die Resistenz vererbt. Sie nahmen fiir die Sorte
Lloyd George zwei oder mehr dominante Resistenz-
faktoren an, die heterozygot in der Sorte enthalten
sein muBten. In den teilresistenten Sorten vermute-
ten sie das Vorhandensein von wenigstens einem
Resistenzfaktor, wahrend die anfilligen Sorten
keinerlei Resistenzfaktoren zu enthalten schienen.

In Europa befafiten sich KRONENBERG und de
FLUITER (1951) mit dem gleichen Problem. Auch
sie schlossen an ihre Sortenuntersuchungen auf
Resistenz gegen die Amphorophora rubi (Kalt.)
Pritfungen der Nachkommenschaften aus Selbstun-
gen und aus Kreuzungen resistenter und anfilliger
Sorten an. Wie HuseR und SCHEWARTZE stellten sie
Unterschiede im Resistenzgrad fest und beobachte-

ten, daB der Anteil an resistenten Nachkommen bei
Kreuzungen zwischen resistenten und teilresistenten
Sorten héher lag als bei den Selbstungen resistenter
Sorten, die neben resistenten auch anfillige Nach-
kommen brachten. Bei der Selbstung der teilresi-
stenten Sorte Newburgh erhielten sie ebenfalls
resistente Nachkommen. Selbstungen anfilliger Sor-
ten werden nicht angefithrt, Dagegen trat bei der
Kreuzung anfilliger Eltern in einem Fall ein resi-
stenter Sdmling auf, KRONENBERG und de FLUITER
schlossen aus ihren Ergebnissen ebenfalls auf die
Vererbung der Resistenz und bestitigten die von
Huser und ScEHwARTZE erhaltenen Befunde, ohne
jedoch niher auf den Vererbungsmodus der Resistenz
einzugehen.

Erst die Arbeiten von KNicuT, KEEP und BRIGGS
(1959) und KnicHT, BRIGGS und KEEP (1960) gaben
nihere Aufschliisse iiber die genetischen Grundlagen
der Awmphorophora-Resistenzen, speziell bei den
Himbeersorten Baumforth A und Chief. Diese
Arbeiten lagen bei Beginn der eigenen Untersuchun-
gen noch nicht vor und konnten daher bei der Ar-
beitsplanung nicht berficksichtigt werden. Auf sie
soll innerhalb der Diskussion der Ergebnisse noch aus-
fithrlicher eingegangen werden.

Material und Methodik

Im Sommer 1958 wurden planméfig Selbstungen
und Kreuzungen solcher Sorten durchgefithrt, die
fiir die Resistenzziichtung von Interesse sein konnten.
Als Resistenzelter wurde besonders die Herkunit
,,4a‘‘t als aussichtsreicher Triiger einer allgemeinen
Vektorenresistenz beriicksichtigt. AuBer ihr wurden
auch noch die resistente Herkunft ,,72a*2 und die
Sorte Eaton als Resistenzelter verwendet. An an-
falligen Sorten stand ein geniigend groBes Angebot
zur Verfiigung, so daBl aus ihnen diejenigen ausge-
wihlt werden konnten, die durch Fruchtqualitidt und
Ertrag ziichterisch wertvoll waren. Aus arbeits-
technischen Griinden wurden als anfillige Sorten nur -
Schénemann, Paul Camenzind und Deutschland in

1 Die ,,4a‘ ist eine Falschlieferung der Sorte Deutsch-
land aus einer Baumschule in der Ndhe von Hannover.
Sie ist ein reiner Rubus tdaeus vulgatus-Typ. Wahrschein-
lich ist in ihr die Sorte Magnum bonum enthalten, die
ebenfalls resistent ist.

2 Die ,,72a‘’* stammt aus einer Lieferung von Geneva
(USA) aus dem Jahr 1949. Sie ist eine nicht identifizier-
bare Sorte, die im Verhalten der Frucht auf Rubus idacus
strigosus hinweist, durch einige weitere Merkmale auch
eine Beteiligung von Rubus occidentalis nicht ausschlieBt
(Bavuzer, miindliche Mitteilung). ’
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die Kreuzungen miteinbezogen. Die Sorte Schéne-
mann war besonders anfillig gegen die Amphorophora
rubi. Da sie auBerdem iiber eine hohe Selbstfertilitit
verfiigt, wurde sie geselbstet und diente als Kontrolle
fiir den unter den Versuchsbedingungen méglichen
Hochstbefall an Amphorophora.

Im Sommer 1960 wurden an den aus diesen Kreu-
zungen erhaltenen Sdmlingen Selbstungen und Riick-
kreuzungen vorgenommen, auBerdem wurden die
resistenten Eltersorten ,,42” und ,,72a" geselbstet
und miteinander gekreuzt.

Die aus den Kreuzungen erhaltenen Samen wurden
mit Hilfe einer Anschnittmethode (BAUMEISTER,
1959). zu einer beschleunigten Keimung gebracht,
wobei gleichzeitig das Keimungsverhalten der einzel-
nen Nachkommenschaften beobachtet wurde. Die
Keimung erfolgte innerhalb von vier bis sechs Wo-
chen nach Anschnitt der Samen. Der Prozentsatz
der Keimung schwankte in den einzelnen Nachkom-
menschaften zwischen 359% und 869, in Abhingig-
keit von deren spezifischer Keimfahigkeit.

Die Simlinge wurden im Gewéichshaus angezogen.
Frithestens im Stadium der 35-Blatt-Entwicklung
erfolgte der Besatz mit je 5 Amphorophora rubi
(Kalt.) aus einer virusfreien Stammkultur, die aus
etwa 5 Mutterliusen gleicher Provenienz aufgebaut
worden war. Es handelte sich um den Himbeertyp
der Amphorophora (siche auch BAUMEISTER 1961),
dem von den beiden in K&ln vorkommenden Ampho-
rophora-Typen die weitaus grofiere Rolle bet der
Ubertragung der Himbeervirosen zukommt.

Das Verhalten der Liuse auf den Simlingen wurde
in Abstinden von z—3 Tagen wihrend der ersten
vier Wochen beobachiet. Danach waren die Ab-
stinde zwischen den einzelnen Bonituren gré8er.
Pflanzen, von denen die Liuse abwanderten, wurden
bis zu sechsmal neubesetzt. Jede Versuchsreihe
wurde 6—8 Wochen lang beobachtet, obgleich schon
nach den ersten vierzehn Tagen eine gute Beurteilung
des Resistenzverhaltens der einzelnen Simlinge mdg-
lich war. Die lingere Beobachtungsdauer solite die
Wahrscheinlichkeit eines Beurteilungsirrtums auf
ein Minimum reduzieren.

Auf den anfilligen Sdmlingen entwickelten sich
in dieser Zeit groflie Amphorophora-Kolonien, die
einen hohen Populationsdruck auf das gesamte Ver-
suchsmaterial ausiibten und wesentlich zur Sicherung
der Befallsunterschiede beitrugen.

Die Anordnung der Simlingsgruppen war so ge-
troffen, daBl Simlinge aus der stark anfilligen Nach-
kommenschaft der Selbstung Schinemann zwischien
jede Gruppe der Sdmlinge anderer Kreuzungen zu
stehen kamen. Innerhalb der einzelnen Sdmlings-
gruppen war die Anordnung der Pflanzen rein zufalls-
miBig, stark anfillige Pflanzen wechselten mit
resistenten. Die freie Beweglichkeit der Liuse kam
der Befallsentwicklung im Freiland gleich.

Bonitiert wurde nach einem Schema von 5 Befalls-
stufen, wie es bereits beschrieben wurde (BAu-
MEISTER 1961). Die ersten beiden Gruppen (ohne
Befall = o und Befall 1—5 Liuse maximal) sind in
dieser Arbeit unter der Bezeichnung ,,resistent” zu-
sammengefaBt, die Gruppe 3: Befall bis zu 20 Ampho-
rophora wird mit ,,teilresistent’ bezeichnet, die Grup-
pen 4 und 5 (mehr als 20 Amphorophora bis zu
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Koloniebildungen) gelten als ,,anfillig". Die Unter-
scheidung in verschiedene Resistenzgrade konnte
bei den angewandten strengen Versuchsbedingungen
mit Sicherheit erfolgen und ist reproduzierbar.

Die unter den optimalen Befallsbedingungen im
Gewidchshaus festgestellten resistenten und teil-
resistenten Sdmlinge wurden 1959 in das Freiland
ausgepilanzt, konnten jedoch erst im Sommer 1960
bonitiert werden, da die trockene Hitze des Sommers
1959 keinen LAusebesatz aufkommen lieB.  Keine
der im Gewichshaus resistenten Pflanzen zeigte sich
im Freiland anfdllig. Im Gegenteil, der Anteil an
hochgradig resistenten Pflanzen lag im Freiland hoher
als im Gewidchshaus. Der Gewichshaustest war
wesentlich empfindlicher als der Freilandtest und
zeigte die Unterschiede im Resistenzgrad eindeutiger
als die Freilandbonituren, die immer mehr oder
weniger zufallsabhingig sind.

Aus der groBen Anzahl der resistenten Sidmlinge
wurde unter den blithenden Pflanzen im Sommer
1960 ein Teil ausgewdhit und geselbstet oder mit
einer ihrer Eltersorten riickgekreuzt. Ein Teil der
aus diesen Kreuzungen erhaltenen Samen konnte im
Winter 1960/61 zur Keimung gebracht und die Auf-
spaltungen bei den Simlingsnachkommenschaften
untersucht werden.

Arbeitshypothese

Bei Untersuchungen zur Resistenz einer Anzahl
von Himbeersorten und ihrer Selbstungs- und Kreu-
zungsnachkommen gegen den Vektor Amphorophora
rubi (Kalt.), deren Ergebnisse bereits verdffentlicht
wurden (BAUMEISTER 1g61), lieBen sich Gradunter-
schiede in der Resistenz beobachten, die nicht durch
die Annahme eines einzigen dominanten Resistenz-
faktors zu erkldren sind. Das Auftreten von resisten-
ten und teilresistenten Samlingen in der Nachkom-
menschaft aus Kreuzungen stark anfilliger Elter-
sorten weist darauf hin, daB die Vererbung der Resi-
stenz nicht unbedingt dominant erfolgt, wie bisher
angenommen wurde. Es wurden Sorten beobachtet,
die Resistenzfaktoren enthalten miissen, die sich
phaenotypisch nicht ausprigen.

Das Vorkommen unterschiedlicher Resistenzgrade,
wie sie auch von HUBER und SCEWARTZE (1938) und
KRONENBERG und de FLUITER (1951) vermerkt- wer-
den, und das Herausspalten resistenter Sdmlinge
aus Kreuzungsnachkommenschaften anfilliger Elter-
sorten, fiir das KrRONENBERG und de FLUITER eben-
falls einen Hinweis geben, legt folgende Hypothese
nahe:

Eine Erklirung der Befunde 148t sich durch die
Annahme von zwei Komplementirgenen fiir das
Zustandekommen der Resistenz geben, die zur Unter-
scheidung im folgenden mit A und B bezeichnet
werden.

Gemeinsames Vorhandensein bedingt Resistenz.
Bei Homozygotie eines oder auch beider Resistenz-
faktoren wird der Grad der Resistenz verstirkt.
Bei Homozygotie nur eines der beiden Resistenziak-
toren allein ist keinerlei Resistenz zu erwarten. Die
Pflanze miite sich in diesem Fall phaenotypisch
ebenso verhalten wie bei Fehlen jeglichen Resistenz-
faktors. Das Gleiche trifft bei Anwesenheit nur eines
heterozygoten Faktors zu.
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Tabelle 1. Aufspaltungen bei Selbstungen von vesistenten Sovien und Herkiinften.

Spaltung 12:4 Spaltung 9:7 (5:4:%)
Anzahl :
Selbstung Pflanzen erhalten erwartet ‘ P erwartet - P
resistentl anfillig | resistent | anfdllig (annzhernd) resistent [ anfallig (annihernd)

.48 X s 12 11 ‘ 1 9 3 1,777 0,19 6,75 5,25 6,116 <0,01
723" X8 47 39 | 8 35,25 | 11,75 1,596 0,22 26,5 20,5 13,518 <0,01
Eaton X s 13 9 4 975 | 3,25 0,231 0,05 7,3 5,7 0,903 0,35
3:61| 4 4,06:3,25' 5,69 3,105 0,22

1 DieZahlen geben die Aufspaltung in resistente und teilresistente Nachkommen bei dieser Selbstung an.

Fiir eine stark resistente Pflanze sind folgende
Konstitutionsformeln anzunehmen:

AA BB, AA Bb oder Aa BB.

Bei schwiicher resistenten (= teilresistenten) Pflan-
zen wire die Konstitution AaBb.
Fiir anfillige Pilanzen wiren die Konstitutionen
aa bb, AA bb, aa BB, oder Aa bb, aa Bb méglich.
Fiir die Selbstungen resistenter bzw. teilresistenter

Sorten sind Aufspaltungen von 12:4 und g9:7 zu

erwarten, wobei im ersten Fall nur stark resistente,
im zweiten jedoch auch teilresistente Sdmlinge in
der Nachkommex}schaft auftreten miissen.

Bei Kreuzungen resistenter Pflanzen mit anfilligen
ist in der Nachkommenschaft mit Aufspaltungen
von 12:4 (4:8:4)% 8:8 (4:4:8) oder (0:8:8), 4:12
(0:4:12) und 6:10 (2:4:10) zu rechnen. .

Ein Teil dieser Aufspaltungen (12:4, 8:8 und 4:12)
lieBe sich auch durch die Annahme eines einzigen domi-
nanten Genes erkliren, wenn die Unterschiede zwischen
resistent und teilresistent und das Aufspalten in resistente
und teilresistente Nachkommen bei Kreuzungen anfalli-
ger Eltern nicht beriicksichtigt werden.

Bei Kreuzungen anfilliger Sorten, die jeweils einen
verschiedenen Komplementirfaktor enthalten, ist
das Auftreten von Resistenten zu erwarten, wobei
- folgende Genkonstitutionen vorkommen kénnen:

Aa Bb, AA Bb, Aa BB und AA BB,

je nachdem, ob in den Eltersorten die Komplemen-
tirfaktoren hetero- oder homozygot vorgelegen ha-
ben. Beispiele fiir das Vorkommen resistenter Nach-
kommen aus Kreuzungen anfilliger Eltern wurden
bereits in Tab. 2 (BAUMEISTER 1961) gegeben.

Versuchsergebnisse
A. Ergebnisse aus Untersuchungen der F;

1. Selbstungen resistentey Herkiinfte und Sorien.
Als stark resistente Sorten wurden die beiden Her-
kiinfte ,,4a" und ,,72a* und als schwicher resistenter
Typ die Sorte Eaton geselbstet. Alle drei Sorten
zeigten bei der Selbstung Stérungen im Fruchtansatz
und in der Samenkeimung. Der Fruchtansatz der
Bliiten war ungleichmiBig und die entwickelten Sa-
men z. T. taub. Von den Friichtchen mit ausgebilde-
tem Embryo keimte nur ein geringer Prozentsatz,
darunter war eine Anzahl nicht lebensfahiger Keim-
linge mit starken Chlorophylldefekten. Unter den
wenigen erhaltenen Simlingen traten die von
Kwigur, KeeEp und BRricGs (1959) beschriebenen
zwergwiichsigen ,, Frilly*“-Typen auf.

! In den Klammern ist die zn erwartende Aufspaltung
beli Beriicksichtigung der Unterschiede ,,resistent’*: , teil-
resistent : ,,anfallig** angegeben.

Die Nachkommenschaften der Selbstungen spalte-
ten in der erwarteten Weise auf.

Wihrend aus der Selbstung ,,42 und ,,72a‘“ nur
stark resistente und anfillige Sdmlinge hervorgingen,
waren bei der Sorte Eaton auBerdem auch teilresi-
stente Samlinge zu beobachten. Zum Unterschied
zu den beiden Herkiinften, die nur bei der Annahme
einer Spaltung 12:4 signifikant nicht abweichende
1*-Werte zeigen, wiirde fiir die Nachkommenschaft
der Eaton auch eine Aufspaltung von 9:% (5:4:%)
in Frage kommen. Eslag daher nahe, fiir Eaton eine
andere Genkonstitution anzunehmen als fiir die

" beiden Herkiinfte, zumal sie sich bei den friiheren

Untersuchungen bereits durch schwéchere Resistenz
von diesen unterschieden hatte (BAUMEISTER 1961).
Auf Grund des Spaltungsergebnisses 12:4 ist fiir die
beiden Herkiinfte mit Genkonstitutionen von AA Bb
oder Aa BB zu rechnen, widhrend fiir Eaton die
Konstitution Aa Bb angenommen werden kann.

Die Aufspaltung 9:4 bei der Selbstung der Eaton
spricht fiir das Vorkommen von zwei Genen fiir die
Resistenz, wogegen das bei den Selbstungen der
Herkiinfte erhaltene Spaltungsverhdltnis von 12:4
resp. 3:1 auch durch die Annahme eines einzigen
dominanten Resistenzfaktors zu erkldren wére.

2. Kreuzungen vesistenter Herkiimfte miteinander.
Die Selbstungen der Herkiinfte ,,4a“ und ,,72a"
hatten vermuten lassen, dafi sie eines der Komplemen-
tirgene homozygot enthielten, jedoch war nicht zu
erkennen gewesen, ob es sich dabei jeweils um das
gleiche Gen handelte. Es wurden deshalb beide
Herkiinfte miteinander gekreuzt. Enthilt ,,4a ein
anderes Komplementirgen homozygot als ,72a“,
so miiBite als Ergebnis der Kreuzung AA Bbx Aa BB
die Nachkommenschaft einheitlich resistent, ohne
anfillige Samlinge sein. Innerhalb der resistenten
Nachkommenschaft war jedoch mit einem Verhiltnis
von 12 stark resistent: 4 teilresistent zu rechnen.

Die Nachkommenschaft spaltete dagegen in 12
stark resistent: 4 anfillig auf, teilresistente wurden
nicht beobachtet (Tabelle 2).

Die Aufspaltung entsprach damit den Ergebnissen
bei den Selbstungen von ,,4a‘ und ,,72a‘. Fiir beide
Herkiinfte war also die gleiche Konstitution fiir die
Resistenz anzunehmen.

3. Kreuzungen vesistenter Herkiinfte mit der anfilli-
gen Sorte Paul Camenzind. Da die ,4a° und ,,72a“
bei ihrer Kreuzung die gleiche Genkonstitution in
bezug auf ithre Resistenz gezeigt hatten, muBten bei
einer Kreuzung mit der anfilligen Sorte Paul Camen-
zind auch die Nachkommen aus beiden Kreuzungs-
kombinationen gleichartig aufspalten. Die Kreuzung
wurde fiir die ,,4a“ auch reziprok durchgefiihrt.
Die Ergebnisse der Aufspaltung in der Nachkommen-
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Tabelle 2. Aufspaltung bei dev Krewzung dev beiden vesistemien Herkiinfte ,,4a"

und ,,72a".
erwartete Aufspaltung 12:4
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’ Der Zichtet
als stark anfillis erwiesen.
Schénemann, die hochgradig
selbstfertil war, wurde ge-

Nach- | Anganl erhalten erwartet . P selbstet und als Kontrolle

Kreuzung k(;g;‘:;in- Pflanzen | registent | anfallig| resistent | anfallig * (anndhernd) fiir den Léiusebefall‘verwem
det. Alle 285 Sdmlinge aus

42" X, 72a" 207 178 138 | 40 |133,5 | 445 ] 0,607 | 0.5 diesen Selbstungsnachkom-
ny2at X480 279 72 59 13 | 54,0 | 18,0 1,852 0,18 menschaften waren stark an-
230 65 50 | 15 | 48,75 | 16,25 0,128 | 0,73 tallig fiir Amphorophora rubs

Summe | 315 247 | 68 |236,25 | 78,75 2,587 | 0,45 (Kalt.). Die Sorte muBte also

schaft aus diesen Kreuzungen sind in Tab. 3 zusam-
mengefalBt.

In den Nachkommenschaften waren resistente,
teilresistente und anfillige Pflanzen zu unterscheiden.
Bei der Annahme, daB die Sorte Paunl Camenzind
kein Resistenzgen enthielt, muBite die Aufspaltung
8:8 (0:8:8) sein, besal die Paul Camenzind jedoch
eines der Komplementirgene heterozygot, so muBten
die Nachkommenschaften in 4:4:8 aunfspalten. Bei
allen in Tab. 3 angefithrten Kreuzungen sprachen

frei von Resistenzfaktoren
sein oder aber, wie die vorher besprochene Paul
Camenzind, einen der beiden Komplementirfaktoren
enthalten. In letzterem Fall war also eine gleichartige
Aufspaltung zu erwarten wie bei der Kreuzung
»4a‘ X Paul Camenzind.

Wie Tab. 4 zeigt, fehlen bei der Aufspaltung stark
resistente Typen. Nur teilresistente und anfillige
Sdmlinge im Spaltungsverhiltnis 8:8 wurden beob-
achtet.. Alle Pflanzen mit Resistenzeigenschaften
hatten einen Besatz von mehr als 5 Amphorophora.

Tabelle 3. Aufspaltungen bei dev Kveusung dev vesistenten Hevkimfle , 40" und ,,72a* mit dev anfilligen Sovie
. Paul Camenzind.

erwartete Spaltung 4:4:8

Nach- Anzahl erhalten ° erwartet
Kreuzung kommen- : X R4
schaft Pilanzen resistent] teilresistent | anfillig | resistent| teilresistent | anfillig (annzhernd)
»4a"* X Paul Camenzind 1114 150 31 47 72 1 37,5 37,5 75 4,733 0,09
. 848 86 28 16 42 | 21,5 21,5 43 3,395 0,19
Panl Camenzind x ,,4a2“ 910 74 13 17 44 | 18,5 18,5 37 3,965 0,15
) 911 106 24 29 53 | 26,5 26,5 53 0,474 0,80
w722 X Paul Camenzind 1104 100 29 27 44 | 25,0 25,0 50 1,520 0,47
Summe 516 125 | 136 255 [129,0 | 129,0 l 258 14,087 0,17

die gefundenen Zahlen fiir die letztere Annahme.
Auch der aus der Summe der Nachkommenschaften
erhaltene Wert fiir 2 iiberschritt nicht die Grenze
der Signifikanz und bestitigte die Homogenitit der
Nachkommenschaften aus den beiden verschiedenen
Resistenzeltern. _

Nach diesem Ergebnis enthilt die Paul Camenzind
einen der Komplementirfaktoren heterozygot und
hat entweder die Konstitution Aa bb oder aa Bb.

Fiir die ,,4a" und ,,72a“ bestitigte sich die Kon-
stitution AA Bb bzw. Aa BB.

4. Kreuzungen der vesistenten Herkumft ,,4a‘‘ wit
den anfilligen Sorten Schonemann und Deutschland.
Die Sorten Schénemann und Deutschland hatten
sich bei den Untersuchungen zur Sortenresistenz

Hierbei verhielten sich die Nachkommenschaften
von ,,4a“ X Schénemann und reziprok, wie auch
die von ,,4a“ X Deutschland und reziprok gleich-
artig.

Eine Ausnahme macht nur die Kreuzungsnachkommen-
schaft 618, fiir die sich die Aufspaltung 4:12 besser er-
klaren 14Bt als 8:8. Eventuell sind Versuchsfehler bei
der Pollenentnahme, durch Verwendung verschiedener
Pflanzen als Pollenspender, die Ursache fiir diese ab-
weichende Spaltung. :

Die Sorten Schonemann und Deutschland ergaben
in ihrer Kreuzung mit ,,4a” eine signifikant nicht
abweichende Spaltung von 8 teilresistent: 8 anfillig.
Fir sie ist auf eine Konstitution aa bb zu schlieBen,
wiahrend sich fiir die ,,4a die Konstitution AA Bb
oder Aa BB bestitigt.

Tabelle 4. Aufspaltungen bei Kreuzungen dev vesistenten Hevkunft ,,4a' mit den anfilligen
Sorten Schénemann und Deutschland.

erwartete Spaltung 8:8 (0:8:8)

- Nach- Anzahl exhalten erwartet . P
rensung Osl;x?;n Pflanzen | teilresistent | anfallig | teilresistent l anfillig % (anndhernd)
. |
.,,4a’ X Schénemann 900 123 53 70 61,5 | 61,5 | 2,348 0,13
Schénemann X ,,4a‘ 615 75 36 39 37,5 1 37,5 0,120 0,73
616 94 43 51 47,0 | 47,0 | 0,680 0,43
618 48 11 37 24,0 \ 24,0 | 14,084 0,01
»4a'" X Deutschland 564 98 52 46 49,0 49,0 | 0,368 0,55
846 83 46 37 41,5 | 41,5 0,076 0,33
Deutschland x ,,4a° 674 8 2 6 4,0 4,0 2,000 0,17
Summe? | 481 242 | 249 | 2405 |2405] 6,492 | 0,30

! unter Auslassung der Nachkommenschaft 618, sieche Text
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‘5. Kreuzung der anfilligen Sorie Tabelle 5.
Schénemann wmit der Sorte Eaton. erwartete Spaltung 4:12
Bei der Kreuzung der Sorte Schone- Nach- | Anzanl erhalten erwartet \ P
mann mlt Eajcon als Resmtenzelte;r Kreusung kosékmfg(fe? [prianzen] teiresistent | anfillig teih‘esistent' anfillig ¥ (anndherad)
ergab sich eine Aufspaltung von St
. e ; - chonemann :
4:12 (0:4:12) in der Nachkommen % Faton | 620 | o8 26 - 25 | 735 |oazs| o3

schaft.

Es wurden nur teilresistente neben anfilligen Sim-
lingen beobachtet. Aus dem Spaltungsverhiltnis
ergibt sich, daf die fiir Eaton aus ihrem Selbstungs-
verhalten angenommene Konstitution Aa Bb zu-
trifft, fiir Schonemann bestdtigt sich die Konstitu-
tion aa bb. '

B. Ergebnisse der Untersuchungen der F,
(Inzuchtlinien) und Rickkreuzungen mit
beiden Eltern

6. Selbstungen und Riickkreuzungen bei der Fy. Im
Sommer 1960 wurden an einigen resistenten Sam-
lingen aus Krenzungen der Herkunit ,,4a" mit den
Sorten Schénemann und Paul Camenzind Selbstun-
gen und auch Rickkreuzungen mit den einzelnen
Elterteilen durchgefithrt. Fiir einen Teil des erhal-
tenen Samenmaterials liegen bereits Ergebnisse der
Befallspriifungen vor. :

Bei den Selbstungen, wie auch bei den aus Riick-
kreuzungen mit der Herkunft ,,4a“ erhaltenen
Nachkommenschaften waren #hnliche Fertilitats-
und Keimungsstérungen zu beobachten, wie sie
bereits bel den Selbstungen der resistenten Sorten
besprochen wurden. So traten z. B. bei der Selbstung
des resistenten Simlings 59/60, 69 = (,,42* X
Schénemann) X s 199% chlorophylldefekte Keim-
linge auf.

Die in den Testversuchen erhaltenen Ergebnisse
sind in Tab. 6 zusammengestellt. In den Gruppena
und ¢ sind Simlingsnachkommenschaften mit jeweils
gleichen Aufspaltungen zusammengestellt. Gruppe b
enthidlt die Selbstung und Riickkreuzung -eines
Samlings, dessen Resistenzkonstitution sich von der
der anderen Simlinge unterscheidet. -

Die in Gruppe a, Tab. 6, angefithrten Selbstungen
wie auch die Riickkreuzung (,,4a” X Schoénemann) X
,4a‘ brachten die erwarteten Aufspaltungen 12:4,
wobel keine teilresistenten Sdmlinge auftraten. Die
bei diesen Kreuzungen und Selbstungen verwendeten
Samlinge muBten, wie der resistente Elter ,,4a%,
die Genkonstitution AA Bb oder Aa BB haben.

Fiir den in Gruppe b, Tab. 6, angefithrten Sdmling
59/57, 171 ergab die Selbstung eine Aufspaltung in
5:4:7, wie sie bei der Eaton (Tab. 1) beobachtet
wurde. Die Konstitution dieses Simlings war danach
Aa Bb. Sie wurde bestitigt in der Riickkreuzung
des gleichen Simlings mit dem resistenten Elter ,, 42",
die die in diesem Fall zu erwartende Aufspaltung der
Nachkommenschaft in 8:4:4 brachte.

In der Gruppe ¢, Tab. 6, sind Riickkreuzungen
resistenter Simlinge mit dem anfilligen Elter Schone-

.mann angefithrt. Es traten nur teilresistente und

anfallige Nachkommen im Verhiltnis 8:8 auf, wie
bei der Kreuzung ,,4a“ X Schonemann (Tab. 4).

Tabelle 6. Aufspaltungen in dev Fy aus Kreuzungen dey vesistenten Hevkunft ,,4a'* mit den anfélligen Sovien
Paul Camenzind und Schdnemann.

Nach- erhalten erwartet ange- P
Kreuzung kommen- é}?zahl a toil nommene 22 fan-
schaft ANZEN Lesistent re;?slte:,nt anfallig | resistent res?;t;nt anfallig |- Spaltung nahernd)
a)
(n4a X s) X's
Samling 49/8, 2 791 10 9 — 1 75| — 2,5 12:4 |1,200]| 0,28
Siamling 49/8, 6 8o1 | 125 | 102 | — 23 03,7 | — | 313 12:4 [2,935]| 6,09
(Paul Camenzind X ,,4a“) X's '
Sdmling 59/61, 73 255 62 45 — 17 | 46,5 | — | 15,5 12:4 |o,193] 0,67
Simling 59/61, 67 257 | 75| 53| — | 22 [5625 — | 1875 12:4 o751} 0,41
(5,42 X Schénemann) X s
Samling-59/60, 69 204 | toi 77 | — 24 | 75.75| — | 25,25 12:4 |o0,083] 0,78
‘(,,4a“ X Schénemann) X ,,4a‘
Samling 59/60, 55 404 58 48 | — 10 | 43,5 — | 14,5 12:4 |1,863] 0,18
Summe | 431 | 334 | — 97 l323,2 | — {1078 12:4 |7,025] 0,32
b)
{Schénemann X ,,4a‘) X s
Samling 59/57, 171 127 | 104 | 33| 31| 40 [325) 260 455 5:4:7 [1,635] %
(Schénemann X ,,4a‘“) X ,,4a‘
Samling 59/57, 171 397 | 9] 134 1 5 9.5 | 475 4,75 8:4:4 |4,263] 0,14
<)
(5,42 X Schonemann) X Schonemann
Samling 59/60, 55 406 47 | — 26 | 21 — | 23,5 | 23,5 | 0:8:8 }o,532] 0,47
(Schonemann X ,,4a“) x Schonemann _ _
Samling 59/57, 177 545 | 149 | — 86 | 63 | — | 74,5 | 745 | 0:8:8 [3,550] 0,06
Summe | 196 | — | 112 84 — | 88,0 ] 88,0 ] 0:8:8 [4,082] 0,15
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Die Samlinge hatten also die Konstitution AA Bb
oder Aa BB, wie sie fiir den Samling 59/60, 55 auch
schon bei seiner Riickkreuzung mit ,,4a” (Gruppe a,
Tab. 6) festgestellt worden war. Fiir die Schénemann
ergab sich erneut das Fehlen jedes Resistenzgenes.

Zusammenfassung der Ergebnisse

Die in den Abschnitten 1—6 besprochenen Spal-
tungen bei Selbstungs- und Kreuzungsnachkommen
in resistente, teilresistente und anfillige Sdmlinge
wie auch das Auftreten der Spaltung 9:47 (5:4:4) bei
der Sorte Eaton und der Selbstung des Sdmlings
59/57, 171 sprechen fiir die Annahme von zweil
Resistenzgenen fiir das Zustandekommen der Re-
sistenz.

Das abweichende Verhalten der Sorte Eaton in
der Selbstung und auch in ihrer Kreuzung mit der
anfilligen Sorte Schonemann gegeniiber den Her-
kiinften ,,42°° und ,,72a" bestdtigt fiir diese Sorte
eine andere Genkonstitu-

Der Zichter

Selbstung und in ihrer Ruckkreuzung nachgewiesen
werden.

Die Spaltung 6:10 (2:4:10), die bei der Bespre-
chung der Arbeitshypothese als weitere Spaltungs-
moglichkeit angefithrt wurde, konnte bei den be-
sprochenen Versuchen nicht beobachtet werden. Sie
ist bei einer Kreuzung der Sorte Eaton oder des
Samlings 59/57, 171 mit der Paul Camenzind zu
erwarten, da fiir ithr Vorkommen der resistente Elter-
teil die Konstitution Aa Bb und der anfillige Elterteil
eines der Resistenzgene heterozygot enthalten mubB.
Da jedoch in den bisher getesteten Kreuzungsnach-
kommenschaften der Paul Camenzind nur die Her-
kiinfte ,,42” und ,,72a”° (AA Bb oder Aa BB) als
Resistenzelter verwendet wurden, konnte diese Auf-
spaltung nicht auftreten.

Aus den bisherigen Ergebnissen lassen sich fiir die bei
den Kreuzungen verwendeten Herkiinfte und Sorten fol-
gende Genkonstitutionen fiir die Resistenz ableiten:

tion. Dieser Unterschied
138t sich durch die An-

Sorte !

Genkonstitution

-

bestatigt in:

nahme von zwei Resistenz- | 42+ AA Bb oder Aa BB | F,

genen erkldren, die in der a4 X s _

Sorte Eaton beide hetero- :,42:: i gZig;e%lsnzeilggoizi ok
zygot, in den Herkﬁ‘nf‘cen ::ia” % Deutschland und rezigrok
»4a und ,,72a” einmal 42" x Paul Camenzind und reziprok
homo- und einmal hetero- F,

zygotvorkommen.DasVor- (,,42° x Schénemann) x ,,4a*
kommen anfilliger Nach- (Schénemann X ,.4a") X ;42
kommen aus ihren Selb- | 72a* AA Bb oder Aa BB a72a" X s

stungen schlieBt fiir beide 723 X, 42’ und reziprok
Herkiinfte die Homozy- ,,723"" % Paul Camenzind

gotie der Resistenzfakto- ..., Aa Bb Eaton X s

ren aus.

Schénemann X Eaton

Die Kreuzungen ,,4a* X
»72a’’ und reziprok lassen
erkennen, daB die Resi-

Paul Camenzind

Aa bb oder aa Bb

Paul Camenzind X ,,4a‘‘ und reziprok
728’ X Paul Camenzind

stenzgrundlagen fiir diese Schénemann aa bb T,
beiden Herkiinfte iden- Schénemann X s
tisch sind. Wenn fiir das Schénemana X ,,4a" und reziprok
Zustandekommen  einer B Schonemann X Eaton

. . : g
ReSIStenz die Homozygotie (Schénemann X ,,4a") X Schdnemann
eines der Faktoren gentigen (,,42°° X Schénemann) X Schénemann
wiirde, so hétten aus den

Deutschland aa bb 48’ X Deutschland und reziprok

Selbstungen und Kreuzun-
gen beider Herkiinfte nur
resistente Nachkommen hervorgehen diirfen. Da
das aber nicht der Fallist, muBite eine Komplementér-
wirkung der Gene angenommen werden. Sie be-
stitigte sich in den Kreuzungen beider Herkiinfte
mit der anfilligen Sorte Paul Camenzind, deren
Nachkommenschaiten in 4:4:8 aufspalteten.  Spal-
tungen in 12:4, wie zu erwarten wire, wenn die Ho-
mozygotie eines der beiden Gene allein fiir die Resi-
stenz bestimmend wire, waren nicht zu beobachten,

Der Nachweis von Resistenzfaktoren in phaeno-
typisch anfilligen Sorten (Paul Camenzind) beweist,
daB einer der Resistenzfaktoren in anfilligen Sorten
enthalten sein kann, ohne daB3 diese Resistenz sicht-
bar wird. Damit erklirt sich das Auftreten resi-
stenter Nachkommen aus Kreuzungen anfilliger
Eltern.

Die Sorten Schénemann und Deutschland erwiesen
sich als frei von jedem Resistenzgen. Fiir die Sorte
Schonemann konnte dieser Befund auch in ihrer

Diskussion

Mit der in den vorher besprochenen Kreuzungsver-
suchen bestitigten Hypothese — zwei Komplemen-
tirgene bewirken eine Resistenz, die verstdrkt wird,
sobald eines dieser Gene homozygot vorliegt — lassen
sich sowohl die Unterschiede im Resistenzverhalten
als auch das Auftreten resistenter Simlinge in Nach-
kommenschaften anfilliger Eltersorten erkliren,
Diese Hypothese widerspricht auch nicht den Be-
funden von HusErR und SCHWARTZE (1938, 19309)
und KroNENBERG und de FLUITER (1951).

Die wihrend der Zeit meiner Kreuzungspriifungen
verdifentlichtén Ergebnisse zur Genetik der Resistenz,
bei Baumforth A und Chief von K~igHT, KEEP und
Brieas (1959) und KN16HT, BrRIGGS und KEEP (1960)
fithrten zu einer anderen Auffassung. Die Voraus-
setzungen fiir einen unmittelbaren Vergleich sind
nicht gegeben, da sich die englischen Versuche auf
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anderes Ausgangsmaterial und eine andere Versuchs-
und Selektionsmethodik beziehen.

Knicar, KeeEp und Brices untersuchten das
Resistenzverhalten der Sorten Baumforth A und
Chief gegen die drei ihnen bekannten Amphorophora-
Stimme. MaBgeblich fiir die Beurteilungen waren
die Freilandbonitierungen. Daneben verwendeten
sie einen Gewichshaus-Schnelltest, in dem vornehm-
lich das Verhalten der Simlinge gegen Stamm 3 der
Amphovophora getestet wurde. Die Autoren kamen
beithren Untersuchungen auf die Genzahlen A, bis A,,
die entweder einzeln dominant, kombiniert oder
auch als Komplementirgene in den von ihnen unter-
suchten Sorten und Kreuzungsnachkommen vor-
liegen. Thre Resistenzwirkung gegeniiber den einzel-
nen Liusestimmen ist unterschiedlich. Die Gene
A, und A, sollen Komplementirgene sein, die nur
gemeinsam eine Resistenz gegen den sporadisch auf-
tretenden Amphorophora-Stamm 2 haben. Ob diese
Gene mit den in dieser Arbeit fesigestellten Kom-
plementirgenen A und B identisch sind, miifite erst
ein Vergleich des Versuchsmaterials oder der Am-
phorophora-Stimme ergeben. :

Eine Vollresistenz gegen alle drei Liusestimme
ist nach den englischen Autoren schon bei der An-
wesenheit der beiden Gene A; + A, zu erreichen. Fir
die praktische Ziichtung wird die Verwendung dieser
beiden Genkombinationen als voll ausreichend an-
gesehen.

Die KwicHTsche Hypothese beriicksichtigt nur
die Befunde ,,resistent und ,,anfillig* und geht nicht
auf die quantitative Ausprigung der Resistenz ein.
Zwar wurden Unterschiede im Resistenzgrad auch
bei den englischen Untersuchungen beobachtet. Sie
werden aber als ,,minor genes‘‘-Effekte erklirt, die
nicht niher untersucht wurden. :

Wenn auch die Unterschiede in Material und Me-~.

thodik keinen unmittelbaren Vergleich meiner Be-
funde mit den englischen zulassen, so ist es jedoch
durchaus moglich, daB die bei den Herkiinften ,,4a°,
722 und beider Sorte Eaton festgestellten Resistenz-
gene A und B mit einigen der von KnicaHT, KEEP und
Brices beobachteten Gene identisch sind. Vielleicht
entsprechen sie den Komplementdrgenen A; und A,
oder auch den Genen A; und A,.

In den englischen Aufspaltungsdaten liegt daher
kein Widerspruch zu den vorstehend besprochenen
Befunden, in denen nur mit einem Rassentyp der
Amphovophora gearbeitet wurde, sondern eine Aus-
weitung, wie sie das Arbeiten mit drei Liusestdmmen
mit sich bringen kann. In den Versuchen zur Fest-
stellung der Amphorophora-Resistenz bei verschiede-
nen Himbeersorten (BAUMEISTER 1961) wurde bereits
darauf hingewiesen, dafl das unterschiedliche Ver-
halten einiger Sorten gegeniiber den beiden fiir Kéln
beobachteten Amphorophora-Stimmen deutlich fiir
das Vorkommen verschiedener Resistenzgene fiir
diese beiden Typen spricht.

In Ubereinstimmung mit den englischen Autoren
sind auch die Beobachtungen iiber das Auftreten
von nicht lebensfihigen und zwergwiichsigen Sim-
lingen unter den Nachkommen aus Selbstungen
resistenter Eltern. KnicrT, KEEP und BRIGGS (1950)
stellten bei dem fiir Baumforth A gefundenen Re-
sistenzgen A; eine Koppelung mit einem Semi-~
Letalfaktor fest. Ein solcher Semi-Letalfaktor muB
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sich vor allem bei einer Homozygotie der Resistenz-
gene auswirken. Vielleicht ist in ihm die Erklirung
zu suchen, warum bisher noch keine homozygot resi-
stenten Sorten gefunden werden konnten. Er wiirde
auch das Fehlen von Fertilitits- und Keimungssto-
rungen bei der Selbstung der anfilligen Sorte Schone-
mann und bei Kreuzungen von resistenten mit an-

{alligen Sorten erklaren.

Zur Bestidtigung der erhaltenen Ergebnisse miiiten
weitere Kreuzungen durchgefiihrt werden, wie z. B.
die bereits angefithrte Kreuzung Eaton x Paul
Camenzind oder auch eine Kreuzung der Sorte Paul
Camenzind mit den in Tab.2z (BAUMEISTER 1961)
angefithrten anfilligen Sorten, die ebenfalls einen
heterozygoten Resistenzfaktor vermuten lassen. Es
bestiinde hierbei die Méglichkeit festzustellen, welcher
der beiden Faktoren — ob A oder B — in der Paul
Camienzind enthalten ist.

Die Feststellung von phaenotypisch nicht sicht-
baren Resistenzfaktoren in Amphorophora-antilligen
Himbeersorten eréffnet moglicherweise neue Wege zur
Resistenz bei Kombinationen ziichterisch werfvoller,
jedoch anfilliger Sorten. :

Zusammenfassung

1. Eine Hypothese iiber die komplementire Wir-
kung zweier Resisténzfaktoren, die auch die Grad-
unterschiede in der Resistenz gegen den Vektor
Amphorophore rubi (Kalt.) erklirt, konnte in Selb-
sturigs- und Kreuzungsversuchen von resistenten
und anfilligen Himbeersorten bestitigt werden.

2. Fiir die resistenten Herkiinfte ,,42“ und ,,72a“
wurde die gleiche Genkonstitution AA Bb oder Aa
BB festgestellt.

3. Fiir die schwiicher resistente Sorte Eaton wurde
die Konstitution Aa Bb gefunden.

4. Die Sorte Paul Camenzind enthilt heterozygot
eines der beiden Komplementirgene.

5. Die Sorten Schénemann und Deutschland ent-
halten keinerlei Resistenzgene.

Diese Arbeit wurde mir durch ein Forschungsstipen-
dium der Deutschen Forschungsgemeinschaft und der
Max-Planck-Gesellschaft erméglicht, fiir dessen Vermitt-
lung ich Herrn Professor Dr. W. Ruborr danken mochte.
Gleichzeitig méchte ich Herrn Dr. R. BAugr und Herrn
Dr. F. GruBer herzlich dafiir danken, daB sie mir fiir
meine Versuche ihr Himbeersortiment und ihre Selek-
tionen zur Verfiigung steliten und mir bei der Durch-
fiihrung der Kreuzungen behilflich waren.
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