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Vorwort

Das vorliegende Buch entstand durch Umbearbeitung eines Manuskriptes vom
halben Umfang, das im Jahre 1958 in Buenos Aires geschrieben wurde, damals aber
wegen ungiinstiger Skonomischer Verhiltnisse zu einem vorzeitigen Abschlul gebracht
werden muflite. Die Neubearbeitung erfolgte in den Jahren 1961—1962 an den
Bibliotheken der niederlindischen Landwirtschaftlichen Universitit Wageningen mit
Skonomischer Hilfe von Norwegens allgemeinwissenschaftlichem Forschungsrat, dem
ich auch an dieser Stelle meinen besten Dank aussprechen mdchte. Zahireichen Biblio-
theken in Buenos Aires und in Wageningen bin ich fiir eine effektive Unterstiitzung
meiner Studien zu groflem Dank verpflichtet.

Die Mehrzahl der Gesichtspunkte, die der Ausformung dieses Buches zugrunde
liegen, waren schon im urspriinglichen Manuskript des Jahres 1958 enthalten. Aber
erst im Jahre 1962 gelang es bei der Reinschrift der einzelnen Kapitel eine Reihe von
anscheinenden Widerspriichen zwischen diesen Gesichtspunkten zu beseitigen oder zu
reduzieren und auf diese Weise zu einer einheitlicheren Interpretation der fundamen-
talen Probleme zu gelangen. Die Konklusionen, die sich hierbei ergaben, sind in ver-
schiedenen Abschnitten des Buches schon eingehend behandelt. Andererseits war es
bei dem heutigen Stand der Dinge noch nicht méglich, solche Gesichtspunkte und
Konklusionen auf alle Probleme der Quantitativen Genetik zu erstrecken. In Teilen
des Manuskriptes wurden daher Zltere Auffassungen noch nicht eliminiert. Vielfach
wurde auch auf eine Interpretation der Phinomene verzichtet, um grifleres Gewicht
auf ihre Beschreibung zu legen. Die Diskussionen der Dominanzverhiltnisse der Gene
der Quantitativen Genetik wurden stark reduziert, da sie nach neueren Erkenntnissen
weniger Bedeutung haben als man dies frither annahm.

Die Literatur des Jahres 1960 wurde noch relativ vollstindig beriicksichtigt, die
des Jahres 1961 nur zum geringen Teil. — Leider gelang es nicht, die Literatur aus
den ersten beiden Jahrzehnten dieses Jahrhunderts so griindlich zu studieren wie
erwiinscht. Der allgemeine Eindruck ist, dal der Forscher viel von dieser dlteren
Literatur lernen kann. In jenen Zeiten experimentierte man zwar schlechter als heute,
aber andererseits diskutierte man die Probleme auf allseitigere Weise, indem die
Richtung der Beobachtung, des Forschens und Denkens nicht so einseitig in bestimmte
Kanile geleitet war. Erst bei einem vorurteilslosen Studium dieser ilteren Literatur
versteht man, wieviele Erscheinungen und Probleme sich noch studieren lassen.

Die Quantitative Genetik hat noch kein solides Fundament. In krasser Ausdrucks-
weise konnten wir sie in einigen Hinsichten mit einem ,bodenlosen Sumpf* ver-
gleichen. Das beste was man tun kann, um einen solchen Sumpf zu erforschen, ist
zuniichst um ihn herum zu gehen. Dies heiflt in diesem Zusammenhang, von allen
moglichen besser fundierten Erfahrungen und Gesichtspunkten ausgehend versuchen,
konzentrisch in das Unbekannte vorzudringen, dhnlich wie dies die Geographen ver-
gangener Jahrhunderte mit den damaligen groflen ,weiflen® Arealen der Weltkarte
machten.



Vi Vorwort

Die unbekannteh Fundamente der Quantitativen Genetik lassen sich allem An-
schein nach mit gewdhnlichen genetisch/physiologischen Methoden untersuchen, vor-
ausgesetzt, dafl der Forscher eine geniigende Ausdauer zeigt. Man sollte sich nimlich
von Anfang an an den Gedanken gewdhnen, dafl sich wesentliche Fortschritte auf
diesem Gebiete nur durch langwierige, geduldige Experimente erzielen lassen, und

dafl in der Quantitativen Genetik noch mehr als in der Qualitativen BaTEsoNs be-

kannter Ausspruch gilt: “Treat your exceptions”. G. HiorTH
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Einfiihrung
Quantitative und qualitative Charaktere

Man unterscheidet in der Genetik zwischen quantitativen und qualitativen Cha-
rakteren. Erstere sind durch eine kontinuierliche Variation in Dimensionen, Konzen-
trationen, Intensititen oder anderen mefibaren Eigenschaften charakterisiert. Beim
Menschen variiert z. B. die Hohe oder das Gewicht kontinuierlich von einem Extrem
zum anderen, bei der Riibe der Zuckergehalt, beim Weizen Reifezeit und Ertrag.
Qualitative Charaktere zeichnen sich dagegen durch diskontinuierliche Variation aus,
d.h. die verschiedenen Ausprigungen des betreffenden Charakters, die wir in einer
Population antreffen, sind nicht durch Obergangsformen verbunden oder solche Uber-
gangsformen sind seltener als die typischen Ausprigungen. In den ‘Erbseniickern eines
Landes treffen wir z.B. in erster Linie Individuen mit rotviolerten oder mit weiflen
Bliiten. Gelegentlich finden wir noch einige andere Farbstufen, z. B. hellrote. Aber die
Anzahl der gewdhnlicheren Stufen ist begrenzt, und in Kreuzungen erhalten .wir

“scharfe Spaltungen. Die groflen Fortsdhritte der Genetik in den ersten Jahrzehnten
dieses Jahrbunderts wurden in erster Linie dadurch ermdglicht, dafl man unter den
zahllosen erblichen Unterschieden der besseren Versuchsobjekte eine strenge Auswahl
traf, indem man die Charakteére aussuchte, die sich am leichtesten identifizieren lielen
und die schirfsten Spaltungen zeigten.

Mit den iibrigen Charakteren und besonders mit den quantitativen, wufite man
zunichst nicht viel anzufangen.- Zu Beginn dieses Jahrhunderts standen zwei Auf-
fassungen einander steil gegeniiber. Nach der einen zeigten die quantitativen Charak-
tere in Kreuzungen keine scharfe Spaltung von erblichen Einheiten, sondern eine
»Mischvererbung®, indem die erblichen Faktoren der divergenten Elterntypen in der
Deszendenz der Kreuzungen nicht mehr in ihrer urspriinglichen Form herausspalteten,
sondern eine intermediire Form annahmen. Nach der anderen Auffassung dagegen
zeigten die Erbfaktoren der quantitativen Unterschiede eine genau so scharfe Spaltung
wie die der qualitativen, diese Spaltung wiirde indessen in ihrer dufleren Erscheinung
durch nichterbliche Effekte des Milieus verschleiert. Obgleich diese beiden Auffassungen
keine sich ausschlieBenden Alternativen zu sein brauchen, indem die Vererbung auf
mehreren Komponenten beruhen knnte, die sich in dieser Hinsicht verschieden ver-
halten, hat man sie doch meist als Alternativen betrachtet. Auf Grund von relativ

~oberflichlichen Untersuchungen akzeptierte die iiberwiegende Mehrzahl der Forscher
die Spaltungstheone, ausgebaut durch die recht elastische Theorie der polymeren Gene.
Wenn ennge Phinomene nachweislich nicht mit dieser Theorie iibereinstimmten, so
wurden sie iibersehen oder als Ausnahmen von untergeordneter Bedeutung betrachtet.

Quantitative Genetik versus genetische Biometrie
Im groBen und ganzen lieflen sich die meisten Erfahrungen iiber Vererbung

quanntanver Unterschiede durch die Theorie der polymeren Gene erkliren, die wir
in spiteren Kapiteln besprechen. Aber von strikten Beweisen ist selten die Rede.

Hiorth, Quantitative Genetik



2 Einfithnug

Wegen der aulerordentlichen Mijhsamkeit exakter Analysen in Fillen quantitativer
Vererbung kamen die meisten Genetiker bald zu dem fraglichen Schiuff, dafl diese
Probleme sich nidht fiir die Erforschung mit Hilfe rein genetischer Methoden eignen,
sondern daf sie besser durch statistisch orientierte summarische Verfahren aufzukliren
wiiren. Es entstand somit die sogenannte biometrische Genetik, die in relativ kurzer
Zeit eine so grofle Beliebtheit gewann, daf sie die eigentliche genetische Forschung auf
diesem Gebiet in den Hintergrund dringte. .

Eine Durchsicht der biometrischen Literatur zeigt, dafl einige biometrische Me-
thoden der Genetik unschitzbare Dienste erwiesen haben. Andererseits finden wir, dafl
die Hauptmasse der heutigen biometrischen Forschung Modelle und Methoden benutzt,
die auf unbewiesenen, ungenauen und z.T. mehr oder minder falschen Primissen auf-
bauen. Wenn wir diese Primissen niher studieren, erscheint es uns fraglich, ob auf
solcher Grundlage entscheidende Fortschritte zu erzielen sind, zumal wenn wir aufler-
dem den Eindruck bekommen, dafl die Mehrzahl der laufenden Untersuchungen keine
reellen Fortschritte bringen, sondern manchmal sogar die bestehende Verwirrung
vergrofiern.

Dies s0ll nun keineswegs bedeuten, dal wir die biometrische Forschung gering-
schitzen. Sondern es scheint uns, dafl es zur Zeit besser wiire, quantitative Genetik und
genetisché Biometrie als getrennte Forschungsgebiete zu betrachten. Der Genetikér
sollte nur statistische Methoden und Modelle benutzen, deren Primissen éf selber als
einwandfrei betrachtet, und die ‘auflerdem nachweislich zu konkreter Erweiterung
unserer Kenntnisse fithren. Fiir den Biometriker dagegen wollen wir keine Vorschriften
und Empfehlungen machen. Er sollte ungehindert an seinen Modellen arbeiten, bis er
etwas Brauchbares findet. Je intensiver er arbeitet, desto frither mbgen die gewiinschten
Fortschritte komnmen. Selbst fiir Modelle, die auf fraglichen Primissen aufbauen, mag
man niizliche Anwendungen finden. — Aber bevor irgendeine biometrische Methode
in die eigentliche quantitative Genetik eingefithrt wird, sollte sie einer kritischen und
allseitigen Priifung an geeignetem Material unterworfen werden. Es geniigt nicht, daf8
sie dem deduktiven Statistiker als einwandfrei erscheint. -

Die Aufgabe dicses Buches

Wenn wir versuchen, eine reinliche Treanung zwischen genetischer Biometrie und
quantitativer Genetik vorzunehmen, so bleiben freilih nur Rudimente einer quan-
titativen Genetik iibrig. Wenn wir dieselben niher analysieren, so .iiberrascht uns
zunichst die Einseitigkeit und Unzuliinglichkeit der vorliegenden Untersuchungen, der
Mangel an positivem Wissen. Aber betrachten wir diese Rudimente einer quantitativen
Genetik in engster Anlehnung an vergleihbare Erfahrungen aus der qualitativen
Genetik sowie in ihren verschiedensten physiologisch-biologischen Perspektiven, so
gelingt es vielleicht dennoch, auf dieser Grundlage eine vorliufige Ubersicht iiber die
Kernprobleme der quantitativen Genetik zu gewinnen. In Anbetracht solcher Ver-
hiltnisse miissen wir indessen in unserer Darstellung das eigentliche Gebiet der quan-
titativen Vererbung hiufig verlassen, um bis in weiter Ferne nach Bausteinen zu
suchen, die fiir ein neues Fundament dieser Wissenschaft brauchbar erscheinen.

Nun gibt es in der quantitativen Genetik Unterschiede, die eine einfache oder eine
komplexe Grundlage haben. Hohenunterschiede bei autogamen Kulturpflanzen wie
Erbse und Sorghum konnen scharf wie die besten qualitativen Charaktere spalten.
Hohenunterschiede bei natiirlichen Rassen allogamer Arten werden schon meist
‘wesentlich komplizierter vererbt. Charaktere, die ein Ausdruck fiir die allgemeine
Effektivitit des genetisch-physiologischent Systems der Organismen' sind, wie Ertrag
oder Ul- und Proteingehalt der Samen, Fettprozent der Milch, kénnen eine duflerst
komplizierte Grundlage haben, indem sie von Hunderten von genetischen” Faktoren



Einfithrung 3

beeinfluflt werden. Wenn wir dennoch in unserer Darstellung grofies Gewicht auf den
am meisten komplexen Charakter legen, den Ertrag, so kommt dies daher, dafl an der
Regulierung hochst komplexer Funktionen einfache Prinzipien beteiligt sein kénnen,
die manchmal gerade an den komplexen Funktionen am klarsten zum Ausdruck kom-
men. Der Ertrag kann mit der Funktion einer komplexen Maschine verglichen werden,
deren einfachere Teile, sich nur auf Grundlage der generellen Funktion erkliren
lassen. Mit anderen Worten konnten wir sagen, dafl auf biologischem Gebiet durch
Wechselwirkungen zwischen dem Einfachen und dem Komplexen oft sowohl das
Einfache wie das Komplexe am besten verstanden wird, wie es auch aus spiteren
Diskussionen hervorgehen wird.

Abgesehen von solcher abstrakten Motivierung sind wir der Ansicht, daf die
Genetik die einfacher bedingten quantitativen Unterschiede in hohem Grade vernach-
lissigt hat. Die Mehrzahl der Forscher war so stark von der alleinigen Richtigkeit
der akzeptierten Vorstellungen iiberzeugt, dafl sie sich mit oberflichlichen Unter-
suchungen begniigte. Widerspriiche zwischen theoretischer Erwartung und experimen-
tellen Befunden, die nach niherer Untersuchung verlangen, wurden entweder tiber-
sehen oder ,wegerklirt®. Die genetische Analyse stoppt gewShnlich an den Punkten,
da sie interessant werden konnte. Unter diesen Umstinden ist es mit Schwierigkeiten
verbunden, einwandfreie, eindeutige und unkomplizierte Beispiele fiir die einfacheren
Prinzipien quantitativer Vererbung in der Literatur nachzuweisen. Sie mogen existie-
ren, sind aber noch nicht systematisch zusammengestellt.

Theoretische Forschung versus Ziichtung

Es gibt zwar zahlreiche Untersuchungen iiber quantitative Vererbung bei Droso-
phila und anderen Standardobjekten der zoologischen Genetik. Die vorliegenden
Analysen haben indessen ihre Begrenzungen. Denn es ist durchaus nicht einfach, den
Eiertrag oder das Korpergewicht von Drosophila zu messen, und solche Unter-
suchungen haben daher meist geringeren Umfang als wiinschenswert. Auflerdem ist das
Milieu fiir Drosophila in dieser Hinsicht gewohnlich reichlich variabel, indem z. B. das
Futter durch Girung und andere Prozesse periodisch tiefgehende Verinderungen
erleidet. SchlieBlich wird die quantitative Vererbung bei Drosophila durch die Eigen-
timlichkeiten des genetischen und reproduktiven Systems dieser Gattung und durch
die hohen selektiven Krifte, die bei einem so kurzlebigen und fertilen Objekt in
Wirksamkeit sind, in starkem Grade modifiziert, so dafl sich Erfahrungen an dieser
Garttung nur mit Vorsicht fiir andere Objekte verwerten lassen.

Unter diesen Umstinden liegt das Hauptgewicht der Untersuchungen iiber quan-
titative Vererbung bei geeigneten Kulturpflanzen, wie Mais und Gerste. Diese Unter-
suchungen werden in wechselnden Proportionen aus theoretischen und praktischen
Motiven ausgefithrt. Gewdhnlich liegt jedoch der Schwerpunkt auf der Praxis, d.h.
auf ziichterischem Gebiet. Die Gesichtspunkte des Genetikers und des Ziichters sind
verschieden. Der Genetiker wiirde zunichst die Vererbung eines quantitativen Cha-
rakters, z. B. des Ertrages, in einer so konstanten Umgebung wie moglich studieren, um
zu sehen, wie sich unter diesen Bedingungen die Erbfaktoren auswirken. Danach wiirde
er das Milieu nach gewissen Prinzipien variieren, um die Reaktionen der verschiedenen
Genotypen auf bestimmte, quantitativ seriierbare Milieutypen zu untersuchen. Der
Ziichter dagegen wiinscht direkt den Ertrag verschiedener Varietiten im Bereich der
gewohnlichen, unregelmifigen Milieuschwankungen (Wetter, Bodenverhiltnisse . . .)
einer Lokalitit oder eines kleineren oder grofleren Distriktes kennenzulernen. Da der
Ziichter gewohnlich iiber sehr viel mehr technische Hilfsmittel verfiigt als der Theore-
tiker, ist die Forschung iiber quantitative Vererbung zum Nachteil beider Wissen-
schaften enger an die Ziichtung als an die eigentliche Genetik gekniipft.

1*



4 Selektion in Gemischen und in reinen Linien

Unter diesen Umstinden miissen wir uns im folgenden mit vielen Problemen der
praktischen Ziichtung befassen. Es besteht indessen nicht die Absicht, ein Lehrbuch fiir
Pflanzenziichter zu schreiben, sondern eine Ubersicht {iber die Probleme zu geben, die
fiir die allgemeine Vererbungstheorie die grofite Bedeutung haben. Viele dieser Pro-
bleme kdnneri hier nur ‘angedeutet werden, indem wir im iibrigen auf den :Abschnitt
allgemeine Literatur des Literaturverzeichnisses (S. 442) verweisen.

Kapitel 1
Selektion in Gemischen und in reinen Linien
L. Historische Einleitung
1. Erfahrungen der Planzenziichter 2

Im 19. Jahrhundert gab es unter Biologen und Ziichtern zwei verschiedene Rich-
tungen, von denen die eine die relative Stabilitit der erblichen Charaktere betonte, die
andere ihre Verinderlichkeit und kontinuierliche Variation. Auflerdem spielen in den
Diskussionen dieser Periode die ,sports®, sprunghafte erbliche Anderungen, die zum
Teil dem modernen Begriff der Mutation entsprechen, eine gewisse Rolle.

Reprisentanten der ersten Richtung befanden sich besonders unter Ziichtern, die
mit selbstbefruchtenden (awtogamer) Gewichsen arbeiteten. PATRICK SHIREFF, ein
schottischer Ziichter, fand z. B. im frithen Teil des 19. Jahrhunderts in seinen Weizen-
und Haferickern einzelne abweichende Pflanzen. Indem er die Samen solcher Pflan-
zen getrennt erntete und ihre Nachkommenschaft in allen folgenden Generationen
getrennt hielt, benutzte er das Prinzip der Individualauslese. Mit dieser Methode
gelang es ihm, neue, verbesserte Varietiten zu erzeugen. :

Das Prinzip der Individualauslese wurde in der zweiten Hilfte dés 19. Jahrhun-
derts von VILMORIN und anderen weiter ausgebaut. Indem die Pflanzen nicht nur auf
Grund ihrer individuellen Eigenschaften sondern auch auf Grund der Beschaffenheit
ihrer Nachkommenschaften ausgelesen wurden, und diese Nachkommenschaften mit
verbesserter Technik verglichen wurden, entstand die Methode der Individualauslese
mit Nachkommenschaftsbeurteilung. Eine grofe Reihe von damals weit kultivierten
Handelsvarietiten verschiedener Kulturpflanzen wurden mit Hilfe dieser Methode
und ihrer Varianten hergestellt. Gegen Ende des 19. Jahrhunderts fand HjaLMar
Nisson, damals Direktor der schwedischen Saatzuchtinstitution in ‘Svaldf, bei
genauen Untersuchungen iiber botanische Differenzen bei kultivierten Weizenvarie-
titen, daR die Nachkommenschaften von einzelnen Pflanzen eine auffillig groflere
Gleichformigkeit zeigen konnten als die Varietiten, aus denen sie stammten. Dies

legte den Schluf nahe, dafl die Varietiten aus Mischungen von zahlreichen konstanten
Typen bestanden, deren Unterschiede allerdings sehr klein sein konnten.

Alle diese Untersuchungen fiihrten zu der Erkenntnis, dafl bei autogamen Arten
der Schwerpunkt der Selektion auf der initialen Auslese von Einzelpflanzen oder
Einzelpflanzen-Nachkommenschaften lag. Die Eigenschaften solcher Auslesen konnten
einen hohen Grad von Stabilitit in allen folgenden Generationen zeigen. Gerade auf
der Stabilitit der Charaktere beruhte der Erfolg der Ziichter. Die spitere Selektion
innerhalb der ausgelesenen Linien erwies sich von untergeordneter Bedeutung.

1 Haves u. Mitarb. (1955). * Scueme (1951).
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Diese Erfahrungen standen in einem gewissen Gegensatz zu DARWINs im Jahre
1859 verdffentlichten Theorie der natiirlichen Selektion, in der eine kontinuierliche
erbliche Variation angenommen wird, sowie eine progressive Verinderung der Merk-
male durch Selektion, die zahlreiche Generationen hindurch in derselben Richtung
fortgesetzt wird. Diese Vorstellungen von DARWIN wurden zunichst scheinbar durch
statistische und experimentelle Untersuchungen seines Vetters GALTON iiber die Ver-
erbung quantitativer Merkmale gestiitzt.

2. GALTON: Riickschlagsgesetz !

GALTON studierte z. B. die Erblichkeit der Hohe des Menschen, indem er die Hohe
einer grofieren Anzahl von Elternpaaren mit der ihrer erwachsenen Kinder verglich.
Ein Teil seines Materials ist in stark vereinfachter Form in Tabelle 1 wiedergegeben.
Die Elternpaare wurden in Hohenklassen vom Spielraum eines englischen Zolls ein-
geteilt, wobei als Hohe eines Elternpaares der Durchschnitt beider Eltern benutzt
wurde. Ein Vergleich von Zeile 1 mit Zeile 2 zeigt, da eine ausgeprigte Korrelation
zwischen der Hohe der Eltern und dem Mittel ihrer Nachkommen besteht, indem die
Werte der Nachkommen in Klasse 1—9 in gleicher Rangordnung ansteigen wie bei

Tabelle 1. :
GaLToNs Untersuchungen iber Korrelation der Hsbe der Eltern und ibrer Nachkommen beim
Menschen. Hobenangaben in englischen Zoll :
DE ="Abweichung der betreffenden Elternklasse vom Muttel der El eneration 68,3. ‘
DN = Abweichung des Mittelwertes ihrer Nacitkommen vom Mittel der. Nachkommengene-

ration 68,2.
Z Klassen 1 2 3 4 5 [ 7 8 9 | Mittel
1 | Eltern. . . 645 | 655 | 665 675 685 | 69,5 70,5 :71,5 72,51 68,3
2 | Nachkommen| 658 | 66,7 | 67,2 | 67,6 | 683 | 689 | 695 | 69,9 | 722 68,2
3/ DE.... —38(—28|—18|—08|+02 +12 ] +22 ] +3,2 ) 44,2
4|DN. ... |—24|—15|—10]—06|+401 | 4+07 | +13 | +1,7 | +4,0
5 | DN/DE. . 0,63)| 0,54 { 0,56 {(0,75){ (0,5) | 0,58 | 0,59 | 0,53 |(0,95)

den Eltern. Diese Beziehungen werden verdeudicht, wenn wir statt der absoluten
Zahlen die Abweidungen vom Mittelwert der betreffenden Generation, 68,3 fiir die
Eltern und 68,2 fiir die Nachkommen, vergleichen, siche Zeile 3 und 4. Zeile 5 gibt
fiir jede Klasse den Quotienten der Abweichungen von Nachkommen und Eltern.
Wir haben einige Werte eingeklammert, da sie wegen geringer Individuenzahl unsicher
sind oder da Quotienten kleiner Zahlen groflen Schwankungen ausgesetzt sind. Be-
trachten wir die iibrigen Werte, so zeigen diese auch ohne moderne statistische Metho-
den eine grofle Gleichférmigkeit. Wir finden ungefihr 56%s der elterlichen Abweichun-
gen vom Mittelwert in der Nachkommenschaft wieder, 44% der Abweichungen gehen
also verloren. Es sei betont, dafl diese Angaben nur fiir Durchschnitte gelten, da die
Nachkommen einer jeden Elternklasse eine ziemlich grofe Variationsbreite zeigen.
Auf Grund dieser Erfahrungen stellte GALTON sein beriihmtes Regressionsgesetz
apf. Nach diesem fallen die Abweichungen der Nachkommen vom Mittel ihrer Gene-
ration in die selbe Richtung wie die der Eltern, sind aber kleiner. Die Nachkommen
zeigen mit anderen Worten einen partiellen Riickschlag zum Mittel der Population.
GaLToN fijhrte eine analoge Untersuchung bei der Zierpflanze Lathyrus odoratus
aus, indem er die Samen einer Probe dem Gewicht nach in verschiedene Grofenklassen

1 JOoHANNSEN (1903, 1926).
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einteilte und fiir jede GroRenklasse das Samengewicht der Nachkommen feststellte. Im
Prinzip wurden fhnliche Verhiltmisse gefunden wie fiir die Hohe beim Menschen; der
Riickschlag zum Mittelwert der Varietiit war indessen wesentlich stirker, indem nur
etwa ein Viertel der elterlichen Abweichung bei den Nachkommen wiedergefunden
wurde. Es lag nahe zu schliefen, daf das'Riickschlaggesetz allgemein giiltig ist, -dafl
aber der Grad der Erblichkeit der Abweichungen bei verschiedenen Objekten und
Charakteren verschieden ist. ‘ -

GaLTONs Gesetz, das im Jahre 1889 aufgestellt wurde, hatte fiir die Ziichter
seiner Zeit betrichtliches Interesse. Es zeigte, dafl die Selektion elterlicher Charaktere
einen groflen Einfluf auf die Beschaffenheit der Nachkommenschaft hat. Man zog
aulerdem den Schluf, dafl die Selektion in jeder Generation wiederholt werden
miiflte, da sonst der betreffende Charakter sehr bald zum Durchschnitt der betref-
fenden Rasse oder Art riickschlagen wiirde. '

IL JOHANNSEN- Untersuchungen an Bohnen'

1. Das Ausgangsmaterial

Dafl die entgegengesetzten Erfahrungen iiber die Wirkungen der Selektion mit
der Methode der Selektion in Zusammenhang stehen, 148t sich bei autogamen Pflanzen
leicht demonstrieren, wenn zwei verschiedene Methoden am selben Objekt verglichen
werden. Die grundlegenden Untersuchungen auf diesem Gebiet wurden von dem
dinischen Forscher W. JOHANNSEN im Jahre 1901 an einer gewdhnlichen Handels-
varietit von niedrigen braunen Bohnen eingeleitet. Die Bohne, Phaseolus vulgaris,
ist unter den dkologischen Verhiltnissen Dinemarks eine streng selbstbestiubende Art,
weshalb die Handelssorten sich ohne Schwierigkeiten rein halten lassen. Die benutzte
Varietit war in Samen- und Bliitenfarbe, sowie in zahlreichen-anderen Charakteren,
die die Hunderte von Bohnenvarietiten unterscheiden, anscheinend véllig einformig.
Der Versuch begann damit, daf im Jahre 1901 19 Pflanzen aus dieser Handels-
varietit einzeln geerntet wurden und ihre Nachkommenschaft in allen folgenden
Generationen getrennt ausgesit und geerntét wurde. Auf diese Weise wurden 19
reine Linien errichtet. Unter diesem Terminus versteht JoHANNSEN die Summe aller
Nachkommen in allen Generationen, die von einer einzigen absolut homozygoten
Ausgangspflanze durch konsequente Selbstung hervorgehen. Die 19 Pflanzen des
Jahres 1901 gaben 1902 zusammen 524 Nachkommen, von denen Proben von
zusammen 549% Samen einzeln gewogen wurden. 7 8

2. Statistische Methoden
a) Selektion in ciner Mischung :

Bei der statistischen Analyse dieses Materials wurden zwei verschiedene Methoden
angewandt. Zunichst wurden die 524 Muttersamen des Jahres 1901 als eine Einheit
betradatet, indem ihre Abstammung von den 19 Ausgangspflanzen nicht beriicksichtigt
wurde. Wenn nun diese Muttersamen in Gewichtsklassen von 10 Centigramm Spiel-
raum eingeteilt werden, und das aus jeder dieser Gewichtsklassen hervorgehende
Material von , Tochterbohnen®, also Samen der Tochterpflanzen des Jahres 1902, auf
gleiche Weise gewogen wird, so erhilt man die in Tabelle 2 wiedergegebenen Ergeb-
nisse. Wir sehen, daB8 gewisse Beziehungen zwischen dem Gewicht der Mutter- und
Tochterbohnen bestehen. Dies wird noch deutlicher, wenn wir dieses Material ebenso

! JoHANNSEN (1903, 1926).
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. anordnen, wie GALTONs Material iiber die Hohe des Menschen, Tabelle 3. Wir sehen
dann, dafl die Abweichungen vom Mittel der respektiven Generation bei Mutter- und
Tochterbohnen stets in die gleiche Richtung fallen. Die Rangordnung der Abweichun-

< Tabelle 2. .
Beziehungen zwischen Gewicht von Muttersamen und Toditersamen in einer Varietdt von
' braunen Bobnen

Die Zahlen der Tabelle geben die Anzahl der Todhterbohnen in den verschiedenen Gewichts-
k}izssen. Die 5494 gewogenen Tochtersamen stammen von 524 Muttersamen von 19 Ausgangs-
pflanzen ' e

Gewicht der Gewicht der Tochterbohnen
Mutterbohnen [ 19 | g9 % | 50 | 60 70 80 90 Mittel
20 —_ 1 15 9% 63 11 - | — —_— 43,8
30 — 15 95 322 310 91 2 — —_ 44,5
40 5 17 175 776 956 282 24 3 —_— 46,2
50 — 4 57 305 521 196 51 4 —_ 48,9
60 —_ 1 23 130 230 168 46 11 —_— 51,9
70 — - 5 53 175 180 64 15 2 56,0
Summe 5 38 \ 370 |1676 |2255 928 | 187 33 2 47,92

gen ist bei beiden Generationen die gleiche. In dieser Hinsicht stimmt das Ergebnis
gut mit GALTONs Regressionsgesetz iiberein. Die Erblichkeit der Abweichungen im
Samengewicht ist zwar relativ gering, indem wir nur knapp ein Viertel der miitcer-
lichen Abweichung in der Nachkommenschaft wiederfinden. Statistisch ist jedoch eine
Korrelation der Abweichungen in beiden Generationen einwandfrei nachgewiesen.

_ Tabelle 3. -
Vergleich der Abweichungen der Tochtérsamen und Muttersamen vom Mittel der respektiven
Generationen
Material aus Tabelle 2
Gewicht der ' ‘ - Mittel
Muttersamen M .20 80 40 50 60 70 44,3
Mittel der
TochtersamenT 43,8 45 - 46,2 48,9 . 51,9 56,0 47,9
Abweichun-
gen vom
Mittel:
Mutter-
samen DM —243 —143 —43 +5,7 + 15,7 + 25,7
Tochter-
samen DT — 41 — 34 —1,7 +1,0 4+ 40 + 81
DT/DM 0,17 0,24 0,40 0,18 0,25 0,32

~ b) Selektion innerhalb von reinen Linien

Wenn aber die 19 verschiedenen reinen Linien, die das obige Material zusammen-
setzen, statistisch getrennt analysiert werden, erhilt man ganz andere Ergebnisse, wie
dies Tabelle 4 fiir 8 von diesen Linien zeigt. Die iibrigen 11 Linien zeigen im Prinzip
genau das gleiche. Wir sehen, da innerhalb ein und derselben Linie das Gewicht
der Muttersamen keinerlei Einflul ‘auf die Grofle der Tochtersamen hat. In Linie 2
geben z. B. Muttersamen von 35—45 cg Tochtersamen mit einem Mittel -von 57,2,
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Muttersamen von 65—75 cg Tochtersamen von 55,5. Die Differgnz zwischen den
Durchschnitten der Tochtersamen ist insignifikant. Innerhalb der reinen Linien ist also
die Vererbung des Samengewichtes gleich Null und der Riickschlag gleich 100%/5.
Weiter zeigte die Analyse, dafl die Handelssorte trotz ihrer Einformigkeit in
anderen Merkmalen aus einer grofieren Anzahl reiner Linien von sehr verschiedenem
Samengewicht zusammengesetzt ist, indem in der vorliegenden Probe das durch-
schnittliche Samengewicht der Linien zwischen 35,1 und 64,2 variierte. Die Linie mit

Tabelle 4.
Selektion in reinen Linien von Bobnen. Die Rubriken der Tabelle geben fiir 8 verschiedene
reine Linien das Durchsdmittsgewicht der Tochtersamen, die axs bestimmten Gewidbisklassen
der Muttersamen hervorgingen

Reine Linie Gewicht der Muttersamen in cg
Nr : Mittel
. 20 80 40 50 60 70
1 — — —_ - 63,1 64,9 64,2
2 —_ —_— 57,2 549 56,5 55,5 55,8
8 —_ 49,0 49,1 47,5 —_ — 48,9
11 — 45,2 45,4 46,2 —_— — 45,5
13 — 47,5 45,0 45,1 45,8 — 45,4
16 — 45,9 41 41,0 - —_ 44,6
18 410 40,7 40,8 — — — 40,8
19 —_ 35,8 348 —_ — _ 35,1
Mittel von . :
19 Linien 440 43 46,1 49,0 51,9 56,1 47,9

grofiten Samen hatte also fast doppelt so schwere Samen als die Linie mit den klein-
sten Samen. Bei Aussaat dieser Linien in einer Reihe von Jahren zeigte es sich, dafl
das Mittel einer Linie von Jahr zu Jahr in Abhingigkeit von der Witterung und
anderen Milieufaktoren oszilliert. Dennoch sind keine Anzeichen dafiir vorhanden,
dafl diese Faktoren den Charakter der Linien verindern. Ebenso kénnen die Unter-
schiede zwischen den Linien in einigen Jahren etwas verstirkt, in anderen Jahren
etwas abgeschwiicht erscheinen. Indessen deutet nichts darauf, dafl solche Unterschiede
im Laufe der Jahre die Tendenz haben, sich zu verstirken oder abzuschwichen. Im
Durchschnitt von lingeren Perioden sind sie also konstant. — Einige von den 19
Linien zeigen sehr shnliche Durchschnittswerte, z. B. No. 11, 13 und 16 von Tabelle 4.
Ohne Spezialuntersuchungen kdnnen wir aus den angegebenen Werten nicht ent-
scheiden, ob diese Linien erblich verschieden sind oder nicht. Aber schon eine ober-
flichliche statistische Priifung dieser Tahelle deutet darauf, dal unter den 19 Linien
mindestens 5 verschiedene erbliche Typen vorkommen.

3. Divergente Selektionen

Die Konstanz der reinen Linien wurde besonders deutlich durch kontinuierliche Selek-
tionen in entgegengesetzte Richtungen demonstriert. Aus den grofiten und kleinsten
Samen der Linie 1 wurden z. B. im Jahre 1902 zwei Sublinien hergestellt, die in
allen folgenden Generationen getrennt gehalten wurden. Die eine wurde wihrend
6 Jahre durch die Aussaat der grofiten Samen vermehrt, die andere durch Aussaat der
kleinsten. Die Ergebnisse dieses Versuches sind in Tabelle 5 wiedergegeben. Aus die-
sen Zahlen geht deutlich hervor, da weder die kontinuierliche Selektion in Richtung
auf grofle Samen, noch die auf kleine Samen einen nachweisbaren Effekt hatte, da
nach 6 Generationen das Samengewicht der beiden Sublinien keinen signifikanten
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: . Tabelle 5..
Effekt sechsjibrig wiederbolter Selektion in entgegengesetzten Richtungen innerbalb einer
reinen Linie der Bobne

Mittelgewicht der ausgelesenen tersam
Erntejahr Htlxgt:arumen in Sublinie D{,‘f’:’ mmlgewl%ntst'lle;uﬁlo:h o TF’;’?,’

& = minus b = plus ’ a’ = minus b’ = plus ce
1902 60 70 10 .63,1 64,8 +1,7
1903 55 80 25 75,2 70,9 —43
1904 50 87 37 546 56,7 +21
1905 43 73 30 63,6 63,6 +0,09
1906 46 84 38 74,4 73,0 —1,4
1907 56 81 25 69.1 617 —14

Unterschied zeigte. Ein Versuch vom gleichen Typus in der reinen Linie mit den
kleinsten Samen (Nr. 19, Tabelle 4) gab genau das gleiche Ergebnis. Auf Grund
dieser Erfahrungen stellte Jo-

HANNSEN das beriihmte Gesetz oo o
auf, dafl Selektion in reinen
Linien wirkungslos ist. [
Coo oo
4. Variation und Selektion o - <
bei autogamen Arten /
Im iibrigen haben diese Un- '© o o O =YeYe) CD]
tersuchungen fundamentale Bei-
trige zum Verstindnis der Se- ‘ /
lektion gebracht. Es wurde hier- . X
mit klar, dal die Voraussetzung O ¢ oCO
Fir den Exfolg der Selchtion dy =~ X — & ©
Vorhandensein erblicher Diffe- : /
renzen im Ausgangsmaterial ist. , ,
Die Handelssorten von auto- OO O O coo O
gamen Gewidhsen entsprechen
gewdhnlich Mischungen von /
zahlreichen reinen Linien. Die

erblichen Unterschiede zwishen OO coOo O
diesen sind hodhgradig konstant. T 1. Séems Br dvreens Sebionn guf Semogevide
Eine Massenauslese in einer 7

Handelssorte, wie sie z. B. durch Auslese der grofiten Samen und gemischte Aussaat
derselben erfolgt, bewirkt eine Verschiebung in der Zusammensetzung der Mischung,
indem die groflen Samen zu einem iiberdurchschnittlichen Prozentsatz aus Linien
mit hohem Samengewicht stammen. Eine Wiederholung dieser Massenauslese wiirde
zweifellos eine weitere Verschiebung bewirken, bis schliefilich durch Eliminierung
aller kleinsamigen Linien eine der Linien mit groflerem Samengewicht isoliert wer-
den konnte. ' '

Eine solche wiederholte Massenauslese wire aber eine unzweckmiflige Methode,
indem es wesentlich einfacher und effektiver ist, eine Varietit durch eine einmalige
Individualauslese in eine grofle Anzahl von reinen Linien zu zerlegen, die dann
konstant verbleiben. Die Aufgabe reduziert sich damit auf einen genauen Vergleich
von reinen Linien. '

Weiter zeigen JoHANNsENs Untersuchungen, dafl es zwei Komponenten der
Variation gibt, eine durch die erbliche Konstitution und eine durch das Milieu be-
dingte. Innerhalb einer reinen Linie wird die Variation ausschliefllich durch das Milieu
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bedingt, weshalb die Variationsbreite der reinen Linien relativ gering ist. In der aus
einer Mischung von reinen Linien bestehenden Handelsvarietit dagegen addiert sich
die genotypische Variationskomponente zur Milieukomponente, wodurch eine wesent-

: : lich gréflere Variationsbreite erzeugt wird, vgl. Fig. 2.
Die genotypische Komponente kommt in diesem Bei-
spiel relativ klar in den Mittelwerten der 19 reinen
Linien zum Ausdruck, die von 35,1—64,2 variieren,
Um jeden dieser Mittelwerte herum haben wir in-
dessen eine ziemlich betrichtliche milieubedingte Va-
riation, wie sie in den Kurven der einzelnen reinen
Linien zum Ausdruck kommt. '

Die sichtbaren Eigenschaften eines Individuums,
der sogenannte Phinotyp, entsichen durch Reaktion
der erblichen Gesamtkonstitution, des sogenannten
Genotyps, mit den Faktoren des Milieus. (Beides sind
von W. JoHANNSEN eingefiihrte Termini.) Der Phino-
typ ist also ein Produkt von Genotyp und Milieu.
Die Bedeutung der beiden Komponenten kann man
nicht am Ausseben des Individuums erkennen, son-
dern nur an seiner Nachkommenschaft. Ob im obigen
Beispiel eine Bohne aus der Handelsvarietit von 45 cg
einen durch ungiinstige Umstinde klein gebliebenen
Samen einer Linie von hohem Bohnengewicht, oder
einen begiinstigten Samen aus einer Linie mit niedri-
gem Samengewicht darstellr, kann man nur durch
Aussaat dieser Bohne erkennen. |

Fig, 2. Die Variationskurven von 5 Die sehr viel komplizierteren Effekte der Selek-

reinen Linien und die Kurve einer 1 1 ’ 1
reinen Linien und die Kurve siner tion bei fremdbefruchtenden (allogamen) Organismen

Linien zusammengesetzt ist werden an anderer Stelle diskutiert.

>>>>

IIL. Kiinstliche Herstellung reiner Linien

1. Entstchung autogamer Kulturpflanzen

In der Natur gibt es sowohl streng kreuzbefruchtende als auch streng selbst-
befruchtende Arten sowie alle méglichen Ubergangsformen. Strenge Selbstbefruchter
treffen wir vorzugsweise unter den einjihrigen Arten an. Da man keine gréfleren
systematischen Gruppen kennt, die sich ausschlieBlich durch Selbstbefruchtung ver-
mehren, und da die Kombination der Gene durch Kreuzung als Sinn der Sexualitit
gilt, liegt es nahe anzunehmen, daf die natiirlichen Selbstbefruchter vor kiirzerer oder
lingerer Zeit aus Fremdbefruchtern entstanden sind. Lang oder kurz kann sich aber
in dieser Verbindung als lingere oder kiirzere Teile einer geologischen Periode ver-

stehen. o

Die autogamen Kulturpflanzen mdgen sich zum Teil von autogamen natiirlichen
Arten ableiten. Der sehr hohe Prozentsatz von autogamen Arten unter den Kulturpflan-
zen deutet indessen darauf, daB die Mehrzahl von ihnen erst wihrend ihrer Kultur-
periode in Selbstbefruchter verwandelt wurden. Dies ist besonders fiir Arten mit
groflen, auffilligen Bliiten, z. B. Bohne und Erbse, anzunchmen, wie sie unter natiir-
lichen Arten far Inscktenbestiuber charakterististh sind, und di€ z. T. in threr Bliiten-
konstruktion noch deutliche Anpassungen an Insektenbestiubung zeigen. Die Trans-



