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Von Gregor Mendel zur Molekulargenetik in der
Pflanzenziichtung — ein Uberblick!

J. Vollmann und P. Ruckenbauer

From Gregor Mendel to molecular plant breeding — a review

1. Einleitung in Briinn eine Arbeit, in welcher er Beobachtungen iiber das

Verhalten von sieben unterschiedlichen Merkmalen in
Der alt-6sterreichische, mihrisch-schlesische Augustiner- Kreuzungen der Erbse und deren nachfolgenden Genera-
ménch Johann Gregor Mendel verdffentlichte im Jahre tionen nach Zahlenverhiltnissen zusammenfafite. Diese
1865 unter dem Titel ,,Versuche iiber Pflanzen-Hybriden®  spiter als die Mendelschen Gesetze bekannt und beriihmt

Summary
After a retrospect on the publication of Gregor Mendel’s paper and on the circumstances of its rediscovery, the dis-
cussion of Mendel’s “too close” results is revisited. Evidence from computer simulations is presented, which suggests
that the segregation ratio reported by Mendel for experiment 2 is highly credible. The retrospect closes with a glance
on interpreting Mendel’s work as being opposed to Darwinism.
In a section on molecular genetics, recent results on the wrinkled seed character of pea are discussed. It has been shown
that the wrinkled seed phenotype described by Mendel is due to an insertion of a transposable element into a gene
coding for starch-branching. Finally, the possibility of dissecting quantitative characters into distinct Mendelian fac-
tors using molecular markers is considered. Mapping of quantitative trait loci has solved the old struggle between Men-
delian and quantitative genetics and is of considerable interest for selection of characters with low heritability in prac-
tical plant breeding.
Key-words: Mendelism, history of generics, segregation ratio, Darwinism, molecular genetics.

Zusammenfassung
Nach einem kurzen Riickblick auf die Versffentlichung der Arbeit Gregor Mendels und die Umstiinde ihrer mégli-

cherweise nicht unabhingigen Wiederentdeckung wird das Thema der ,zu genauen® Aufspaltungsverhiltnisse erdr-
tert. Dabei werden exemplarisch die von Mendel berichteten Spaltungsverhiltnisse Ergebnissen aus Computersimu-
lationen gegeniibergestellt, welche Mendels Zahlenverhiltnisse seines Versuches 2 durchaus plausibel erscheinen las-
sen. Der historische Riickblick schlieft mit der Betrachtung einer anti-darwinistischen Interpretation Mendels.

In einem Abschnitt tiber molekulargenetische Befunde wird die Charakterisierung des Merkmals ,,Samenform der
Erbse® aus Mendels erster Kreuzung betrachtet, an dem vor wenigen Jahren gezeigt werden konnte, daff die runzelige
Samenform durch Insertion einer Transposon-Sequenz in ein Gen fiir Stirkeverzweigung verursacht wird. Schliefflich
wird die Méglichkeit erdrtert, quantitative Merkmale mittels molekularer Marker in einzelne mendelnde Faktoren zu
zerlegen. Das l6st nicht nur den Gegensatz zwischen Mendelscher und quantitativer Genetik auf, sondern ist von
groflem Interesse fiir die Selektion auf niedrig heritable Merkmale in der praktischen Pflanzenziichtung,
Schlagworte: Mendelismus, Geschichte der Genetik, Aufspaltungsverhiltnis, Darwinismus, Molekulargenetik.

1 Abgeinderte Fassung eines Vortrags, den Herr O. Univ. Prof. Dr. P Ruckenbauer am 21. Mirz 1997 aus Anlaf der 175. Wiederkehr des Geburtsjahres von Gregor
Mendel und dem Jubilium des 25jihrigen Bestandes der Gregor Mendel Gesellschaft Wien im Festsaal der Universitit fiir Bodenkultur gehalten hat.
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gewordenen Vererbungsregeln haben die Pflanzenziichtung
im 20. Jahrhundert gleichsam revolutioniert und zeigen bis
zum heutigen Tag — also gewissermaflen ,am Vorabend®
einer breiten Einfithrung gentechnischer Methoden in die
prakrtische Ziichtung — ungebrochen ihre nachhaltige Wir-
kung. Mehr noch, sie erfahren nicht nur neue Bestitigung
auf biochemischer und molekulargenetischer Ebene, son-
dern sie stehen mit ihrem Entdecker Mendel im Mittel-
punkt wissenschaftshistorischer Betrachtungen und Inter-
pretationen (BLUMBERG, 1997; OREL, 1996).

Mit dem von Mendel vorgelegten und von seinen Wie-
derentdeckern zu Anfang des Jahrhunderts weiterent-
wickelten Riistzeug leistet die Pflanzenziichtung heute
ihren Beitrag zur Sicherung der Ernihrung einer Weltbe-
volkerung, die um 1900 ungefihr 1,625 Milliarden Men-
schen umfafite, heute iiber 6 Milliarden betrigt und im Jahr
2020 nach Schitzungen des U.S. Bureau of Census 7,9 Mil-
liarden ausmachen wird (RADIN, 1996). Dieses Wachstum
wire ohne Gregor Mendel und die durch ihn initiierte
Pflanzenziichtung nur schwer vorstellbar gewesen. Zwar
hat es lange vor Mendel schon eine Ziichtung gegeben
(ROBERTS, 1929; OREL, 1996), jedoch konnte erst nach der
bewufiten Anwendung der Vererbungsgesetze eine syste-
matische und gerichtete Pflanzenziichtung betrieben wer-
den, in der wichtige Einzelmerkmale von verschiedenen
Eltern
1. gezielt kombiniert und
2. bis zur konstanten Ausprigung der Merkmale in einem
neuen Genotyp
weitergefiihrt werden. Mit dieser durch Mendel méglich
gewordenen Systematisierung der Pflanzenziichtung konn-
te sich im Laufe dieses Jahrhunderts eine angewandte Wis-
senschaft etablieren, mit deren Hilfe die Ertrige der Kul-
turpflanzen insgesamt von 1900 bis heute im Durchschnite
um etwa 1,5 Prozent jihrlich zugenommen haben (RADIN,
1996) oder beispielsweise die Weizenertrige in England
zwischen 1908 und 1985 um jihrlich 38 kg/ha angewach-
sen sind (AUSTIN et al., 1989).

Im folgenden sollen zunichst das Schicksal von Mendels
Entdeckung, der wissenschaftliche Diskurs iiber die
Genauigkeit seiner Ergebnisse und ein neuer Versuch der
Interpretation des Werkes Mendels betrachtet werden.
Daran anschlieffend soll an Fallbeispielen gezeigt werden,
wie Mendels einfache Entdeckungen bis in die Gegenwart
hinein wirken und auch im Verbund mit den Methoden der
Molekulargenetik ihre Giiltigkeit unter Beweis stellen.
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2. Geschichte und Deutung von Mendels

Entdeckung

2.1 Rezeption und Wiederentdeckung

Mit Unterstiitzung des an Naturwissenschaften interessier-
ten Orientalisten und Abtes Cyrill Franz Napp begann
Mendel 1856 im Augustinerkloster St. Thomas in Briinn
seine Hybridisierungsversuche an Erbsen (IrT1s, 1924;
Corcos und MONAGHAN, 1993). Nach etwa 7 oder 8 Jah-
ren an experimenteller Arbeit im Klostergarten trug er die
Ergebnisse seiner Beobachtungen in den Sitzungen des
Naturforschenden Vereins in Briinn am 8. Februar und 8.
Mirz 1865 in zwei abendlichen Vorlesungen vor. Die
schriftliche Version dieser Arbeit erschien unter der Her-
ausgeberschaft desselben Vereins im Jahr 1866:

»Versuche iiber Pflanzen-Hybriden®, von Gregor Men-
del. Verhandlungen des Naturforschenden Vereines Briinn,
Bd. 4, 3-47, 1866.

Zeitungsberichten zufolge (Briinner Tagblatt, Rubrik
»Neuigkeiten®) hatte Mendel bei seinen Vortrigen ein
freundliches, aber verstindnisloses (CZIHAK, 1984) — nach
WEILING (1966a) vielleicht sogar ein spéttisches — Publi-
kum und er mufl auch iiber den Mangel an Interesse, das
seinen Arbeiten entgegengebracht worden war, bitter ent-
tiuscht gewesen sein. Mendels Methode war einfach zu
neu: noch nie zuvor hatte jemand versucht, Mathematik
oder Statistik bei biologischen Experimenten anzuwenden
(WUNDERLICH, 1984). Und die Hauptidee Mendels, nicht
das Gesamtbild eines Individuums zu betrachten, sondern
die einzelnen Merkmale, die getrennt vererbt werden, mufl
eine zu fremdartige Vorstellung gewesen sein. Vielleicht
aber waren einige der naturwissenschaftlich gebildeten
Hérer der Vortrige Mendels durch die postulierten fixen
Aufspaltungsverhiltnisse auch zu sehr an Zahlenmystik
und nebulése Naturphilosophie erinnert worden (ILTIS,
1924), sodafl sie die Arbeit nicht weiter beachteten. Ein
anderer Grund fiir das Fehlen einer Resonanz der wissen-
schaftlichen Gemeinde auf Mendels Veréffentlichung wird
allgemein im geringen Verbreitungsgrad und der niedrigen
Auflage jener wenig bekannten Zeitschrift gesehen, in der
die Verdffentlichung erschien. Mendel verschickte etwa 40
Sonderdrucke der Arbeit an Botaniker und an Persénlich-
keiten, die selbst an Pflanzenbastardierung interessiert
waren. Trotz der ,klaren Darstellung und eisernen Logik®
(Ir1s, 1924) scheint es, als hitte die Arbeit niemand ver-
standen (CZIHAK, 1984; JANICK, 1990). Lediglich mit Karl
Wilhelm von Nigeli, einem der angesehensten Botaniker in
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der Mitte des 19. Jahrhunderts, der in Miinchen lehrte,
ergab sich daraufhin ein lingerer Briefwechsel, welcher spi-
ter von CORRENS (1905) verdffentlicht wurde. Nigeli diirf-
te die Arbeit Mendels jedoch nur oberflichlich gelesen
haben, bezeichnete sie als unvollstindig und riet zu weite-
ren Experimenten. Er gab Mendel auch die ,fatale“ Emp-
fehlung, an Hieracium (Habichtskraut, Asteraceae) weiter-
zuarbeiten, wo Kreuzungsergebnisse aufgrund der damals
noch nicht bekannten apomiktischen Fortpflanzungsweise,
die zu rein miitterlicher Vererbung fiihrt, uninterpretierbar
im Sinne der Mendel vertrauten Verhiltnisse bei Erbse blei-
ben mufiten (CziHAK, 1984; COrRCOS und MONAGHAN,
1993).

Die fehlende Anerkennung, aber auch neue und schwere
Aufgaben (im Mirz 1868 wurde Mendel nach dem Tod C.
E. Napps zu dessen Nachfolger als Abt gewihlt) haben dazu
beigetragen, dafl Mendel seine wissenschaftliche Titigkeit
stark einschrinkte, lediglich meteorologische Beobachtun-
gen konnte er bis ans Lebensende betreiben (ILTIS, 1924).
Im Jahre 1883, wenige Monate vor seinem Tod 1884, sagte
Mendel halb resignierend, aber dennoch im Bewuf3tsein der
Wichtigkeit seiner Entdeckungen in einer Ansprache: ,Mir
haben meine wissenschaftlichen Arbeiten viel Befriedigung
gebracht, und ich bin iiberzeugt, daf} es nicht lange dauern
wird, da die ganze Welt die Ergebnisse dieser Arbeit aner-
kennen wird“ (zit. nach CzIHAK, 1984).

Und es sollte bis dahin noch 16 Jahre dauern. Denn erst
das Jahr 1900 brachte die legendire und von Mythen umge-
bene (COrCOs und MONAGHAN, 1990) ,unabhingige Wie-
derentdeckung“ der Mendelschen Gesetze durch die Bota-
niker Carl Correns (Deutschland), Hugo de Vries
(Holland) und Erich von Tschermak-Seysenegg (Oster-
reich). De Vries, Correns, Tschermak und andere Forscher
interpretierten die Arbeit Mendels in der Folge nicht in
erster Linie als Experimente iiber die Erzeugung von
Bastarden, sondern vielmehr als Studie iiber die Vererbung
von Eigenschaften von Eltern auf Nachkommen (Corcos
und MONAGHAN, 1990). So begriindete die Versffentli-
chung Mendels — in einem etwas anderen Licht gesehen —
endlich einen neuen Zweig der Wissenschaft, die Genetik.

Die sog. ,unabhingige Wiederentdeckung® der Mendel-
schen Regeln, die von IrTiS (1924) als durchaus kausal
bedingt angesehen wurde, wird allerdings heute von einigen
Wissenschaftshistorikern sehr stark bezweifelt. Die Wie-
derentdecker scheinen weder unabhingig von Mendel
gewesen zu sein, noch diirften sie véllig unabhingig von
einander gearbeitet haben. Dazu werden folgende Argu-
mente angefiihrt:

Die Bodenkultur

1. Correns war ein Student von Nigeli. Er erhielt nach
Nigelis Tod von dessen Familie u. a. Nigelis Briefwechsel
mit Mendel (CORCOS und MONAGHAN, 1993), den er spi-
ter auch versffentlichte (CORRENS, 1905).

2. Alle drei Wiederentdecker diirften Mendels Arbeit in
den Jahren 1899 oder 1900 gelesen haben (CORCOS und
MONAGHAN, 1990). Wahrscheinlich wurden sie durch das
1881 erschienene und weit verbreitete Buch von W. O.
Focke ,Die Pflanzen-Mischlinge (FOCKE, 1881), in dem
Mendels Arbeit mehrfach zitiert und auf seine Zahlenver-
hiltnisse hingewiesen worden war, auf diesen aufmerksam
(Irr1s, 1924; TSCHERMAK-SEYSENEGG, 1951a; WEILING,
1966a).

3. Correns schliefllich kannte die Arbeit von de Vries, und
Tschermak kannte die Arbeiten von de Vries und Correns,
bevor die jeweils eigenen Arbeiten verdffentlicht wurden
(Corcos und MONAGHAN, 1990).

Von den drei Wiederentdeckern hat Correns das Wesen
der Arbeit Mendels zunichst am besten verstehen und
nachvollzichen kénnen (COrRcOs und MONAGHAN,
1987). Insbesondere Tschermak wird als ein ,,Non-Disco-
verer Mendels bezeichnet (MONAGHAN und CORCOS,
1986; 1987). Er traf, wihrend er 1898 in Gent arbeitete
und Erbsenkreuzungen begann, auf einer Reise nach
Amsterdam mit Hugo de Vries zusammen, der sich eben-
falls mit Kreuzungsversuchen bei Erbse beschiftigte
(TSCHERMAK-SEYSENEGG, 1958). Insbesondere wird argu-
mentiert, dafl Tschermak die Idee zur Fy-Riickkreuzung
mit dem rezessiven Elter nicht aus seinen eigenen Daten
bekommen haben kann und daf} er den Prozef} der gene-
tischen Aufspaltung, die zum 1:1-Verhiltnis fiihrt, nach
seinem ersten Experiment noch nicht verstanden hatte
(MONAGHAN und CORCOS, 1986; 1987). Davon abgese-
hen und ginzlich unbestritten ist es jedoch das bleibende
Verdienst Erich von Tschermak-Seyseneggs, als erster den
Wert der Vererbungsgesetze fiir die Pflanzenziichtung
erkannt und in die praktische Ziichtung bei verschieden-
sten Arten eingefithrt zu haben. So hat Tschermak auf
»mendelistischer Basis“ (TSCHERMAK-SEYSENEGG, 1951b)
Ziichtungsforschung betrieben und teils sehr erfolgreiche
Ziichtungsarbeiten an einer langen Reihe von Kulturarten
wie Roggen, Weizen, Sommer- und Wintergerste, Hafer,
Erbse, Fisole, Feuerbohne, Linse, Ackerbohne, Sojaboh-
ne, Riibe, Kiirbis, Gemiisearten (u. a. die Tomate in Eis-
grub) und Zierpflanzen (Levkoje, Akelei, Primel u. a.)
geleistet.
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Tabelle 1: Aufspaltung fiir das Merkmal Samenfarbe der Erbse jn einem Teil des von Mendel bearbeiteten Materials (MENDEL, 1866; Versuch 2) und

die dazugehorigen Chi-Quadrat-Tests fiir 3:1- Aufspaltung

Table 1: Segregation of albumen colour in pea seeds in the sample data set given by Mendel (MENDEL, 1866, experiment 2) and the respective chi-

square statistics testing a 3:1-ratio

F,-Nach- Beobachtung 3:1-Erwartung Aufspaltungs- Chi-
kommenschaft gelb grin Summe gelb griin verhdltnis Quadrat p

1 25 11 36 27.00 9.00 227 zul 0.333 0.564
2 32 7 39 29.25 9.75 457 ml 0.692 0.405
3 14 5 19 14.25 4.75 280 =l 0.018 0.895
4 70 27 97 72.75 24.25 259 =l 0.278 0.598
5 24 13 37 27.75 9.25 185 =l 1.523 0.217
6 20 6 26 19.50 6.50 333 zul 0.000 1.000
7 32 13 45 33.75 11.25 246 =l 0.185 0.667
8 44 9 53 39.75 13.25 489 zul 1.415 0.234
9 50 14 64 48.00 16.00 357 =ml 0.188 0.665
10 44 18 62 46.50 15.50 244 zul 0.344 0.557

Summe 355 123 478 358.50 119.50 280 zul 0.137 0.712

2.2 Zur Kritik an der Genauigkeit der Mendelschen Spal-
tungsverhiltnisse

Es wurde fters behauptet, daf} die von Mendel gefundenen
und in seiner Versffentlichung berichteten Aufspaltungs-
verhiltnisse ,,zu nahe” an den erwarteten Verhilenissen lie-
gen wiirden, die verdffentlichten Zahlen also ,frisiert”
gewesen sein miifften. Bereits R. A. Fisher hat im Jahre
1936 eine solche Diskussion eréffnet und u.a. behauptet,
Mendel hitte einen ,hypothetischen Assistenten® gehabt,
der ,nur zu gut wufite, was erwartet war“ und daher die
beobachteten Spaltungsverhiltnisse zur besseren Uberein-
stimmung mit den erwarteten Ergebnissen korrigiert, d. h.
sverfilscht“ haben soll (FISHER, 1936, zit. n. LAMPRECHT,
1968). Diese Vermutungen wurden mehrfach zuriickge-
wiesen, in biometrischer Hinsicht etwa von WEILING
(1966b; 1989) und PiLGRIM (1986), die zeigten, dafd
Fishers Untersuchungen mehrfach von falschen bzw. in-
adequaten statistischen Voraussetzungen ausgingen.

Auch ein Blick auf die Aufspaltungsverhiltnisse fiir das
Merkmal Samenfarbe der Erbse an den ersten 10 Fi-Nach-
kommenschaften aus Mendels zweitem Versuch (MENDEL,
1866) zeigt beispielsweise, dal Mendel nach der Zusam-
menfassung dieser 10 F;-Pflanzen ein Verhiltnis von 2.89
zu 1 (bei insgesamt 478 F.-Pflanzen) erlangte, wobel in ein-
zelnen Fillen die Verhiltnisse zwischen 1.85 zu 1 und 4.89
zu 1 schwankten (Tabelle 1). Mendel berichtet daneben
auch Extreme der Verteilung, die fiir die Samenfarbe in die-
sem Versuch bei 32 zu 1 bzw. 20 zu 19 lagen. Zur ver-
gleichsweisen Einschitzung der Zahlenverhiltnisse Men-
dels wurden im Rahmen der vorliegenden Arbeit Compu-
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tersimulationen der 3:1-Aufspaltung durchgefiihrt (Tabel-
le 2). Dazu wurden mittels eines Tabellenkalkulationspro-
grammes (Quattro Pro for Windows, Vers. 6.02, 1995,
Novell Inc., Orem, Utah, USA) Zufallszahlen fiir domi-
nante bzw. rezessive Allele generiert, daraus Gametenkom-
binationen (Phinotypen) erstellt und aus diesen fiir vier
unterschiedliche Gréf8en einer F2-Population Spaltungsver-
hiltnisse errechnet. Nach je 30 Simulations-Runs fiir jede
der vier Populationsgréfien wurden die jeweils beobachte-
ten den aufgrund der 3:1-Aufspaltung erwarteten Verhilt-
nissen gegeniibergestellt und die Ubereinstimmung mittels
Chi-Quadrat-Tests bei einem Freiheitsgrad gepriift. Im
Falle der Einzelpflanzen in Tabelle 1 sowie fiir die Populati-
onsgréfle n = 50 in Tabelle 2 wurde bei der Errechnung von
Chi-Quadrat eine Kontinuititskorrektur nach Yates
(WEBER, 1986) vorgenommen. Betrachtet man nun die 10
Fi-Einzelpflanzennachkommenschaften Mendels getrennt
von einander (Tabelle 1), so sind diese am ehesten einer
Simulation mit n = 50 (Tabelle 2) vergleichbar: Auch hier
schwanken Verhiltnisse und Wahrscheinlichkeiten fiir die
Null-Hypothese in einem zhnlichen Bereich wie bei Men-
del, dessen Daten also im Vergleich zur Computersimula-
tion der 3:1-Aufspaltung durchaus sehr plausibel erschei-
nen (in nur zwei der 30 Simulations-Runs wird die Null-
Hypothese bei n = 50 abgelehnt). Poolt man die 10 Pflan-
zen Mendels (Tabelle 1, Summenzeile), so ist dies ver-
gleichbar und ebenfalls in guter Ubereinstimmung mit
einer Populationsgréfle von n = 500 in Tabelle 2. Aus sei-
nen Versuchen 1 und 2 schlieflich berichtet Mendel zusam-
mengefafite Spaltungsverhiltnisse von 2.96 zu 1 (Versuch
1, 7324 Samen) und 3.01 zu 1 (Versuch 2, 8023 Samen —
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Tabelle 2: Ergebnisse von 30 Computersimulationen eines 3:1-Aufspaltungsverhiltnisses fiir vier verschiedene Groflen einer Fo-Population und die

dazugehérigen Chi-Quadrat-Tests

Table 2: Results of 30 simulation runs of a 3:1 segregation ratio for each of four different sizes of an Fo-population and the respective chi-square sta-

tistics
Simulations- Chi- Chi- Chi- Chi-
Run Nr. n=50 Quadrat p n=500  Quadrat P n=5000  Quadrat 14 n= 50000 Quadrat P
1 2571 =zl 0.107 0.744 3505 zul 2.091 0.148 2909 zul 0.897 0.344 2995 zul 0.024 0.877
2 4.556 1l 0.960 0.327 2906 zul 0.096 0.757 2968 zul 0.107 0.744 3.000 zul 0.000 0.992
3 2571 zul 0.107 0.744 2846 =1 0.267 0.606 2981 zu1 0.038 0.845 2974 zul 0.700 0.403
4 3.167 2ul 0.000 1.000 2906 zul 0.096 0.757 3.010 zul 0.010 0.922 3.005 zul 0.031 0.861
5 5250 zul 1.707 0.191 3.098 zul 0.096 0.757 2978 zul 0.052 0.819 2959 zul 1.748 0.186
6 2571 =zl 0.107 0.744 2759 =l 0.683 0.409 3.068 zul 0.470 0.493 2995 zul 0.031 0.861
7 3.167 w1 0.000 1.000 2.846 zul 0.267 0.606 3.149 zul 2.160 0.142 2967 zul 1.176 0.278
8 4.556 =1 0.960 0.327 3.098 zul 0.096 0.757 2931 zul 0.516 0.472 2977 zul 0.553 0.457
9 4.000 zul 0.427 0514 3132 zul 0.171 0.680 3.049 zul 0.240 0.624 2970 zul 0.963 0.327
10 4556 zul 0.960 0.327 3.202 zul 0.384 0.535 2928 z2ul 0.564 0.453 2984 =zl 0.267 0.606
11 2571 zul 0.107 0.744 3.032 zul 0.011 0.918 3010 zul 0.010 0.922 2972 ml 0.845 0.358
12 7.333 1l 3.840 0.050 3310 zul 0.864 0.353 3.006 zul 0.004 0.948 2994 zul 0.035 0.853
13 3.167 =l 0.000 1.000 3237 zul 0.523 0.470 2949 zul 0.273 0.601 2990 zul 0.103 0.749
14 5250 zul 1.707 0.191 3.098 zul 0.096 0.757 2906 zul 0.960 0.327 2969 zul 1.004 0.316
15 2571 =zl 0.107 0.744 2759 =zl 0.683 0.409 3.068 zul 0.470 0.493 2995 zul 0.031 0.861
16 5250 zul 1.707 0.191 3.630 zul 3.083 0.079. 2925 =zl 0.614 0.433 3.005 zul 0.027 0.869
17 3.167 zul 0.000 1.000 2937 zul 0.043 0.836 2909 zul 0.897 0.344 3.013 zul 0179 0.672
18 2.846 zul 0.000 1.000 3237 zul 0.523 0.470 2900 zul 1.092 0.296 2981 zul 0.384 0.535
19 3.545 =l 0.107 0.744 3505 zul 2.091 0.148 3.032 zul 0.107 0.744 2970 zul 0.943 0.332
20 4000 zul 0.427 0.514 3274 1 0.683 0.409 2937 zu1l 0.427 0514 3.009 zul 0.084 0.772
21 2,125 zul 0.960 0.327 3.132 zul 0.171 0.680 2.891 zul 1.307 0.253 2987 zul 0.171 0.680
22 5250 =zl 1.707 0.191 3545 w1 2.400 0.121 3.129 zul 1.622 0.203 2956 zul 2,031 0.154
23 3.167 zul 0.000 1.000 3202 =zl 0.384 0.535 3.042 1l 0.180 0.671 2995 zul 0.027 0.869
24 3.167 zul 0.000 1.000 3132 =zl 0.171 0.680 2.900 zul 1.092 0.296 2963 zul 1435 0.231
25 4.000 zul 0.427 0514 3.032 zul 0.011 0.918 2959 =zl 0.180 0.671 3.009 zul 0.084 0.772
26 3.545 zul 0.107 0.744 2817 zul 0.384 0.535 2922 =zl 0.667 0414 3.017 zul 0.288 0.591
27 4556 zul 0.960 0.327 3132 =zl 0.17M 0.680 2953 zul 0.240 0.624 2978 =zl 0.523 0.470
28 2125 =zl 0.960 0.327 3.065 zul 0.043 0.836 2888 zul 1.382 0.240 2983 =zl 0.288 0.59!1
29 1273 =l 8.640 0.003 2876 zul 0.171 0.680 3.075 =zl 0.564 0.453 2970 =zl 0.943 0.332
30 5250 zul 1.707 0.191 3274 zul 0.683 0.409 2.885 zul 1.460 0.227 2995 zul 0.027 0.869
CV% 24.535 7.102 2.557 0.561

besonders dieses Ergebnis wurde von Fisher in Zweifel gezo-
gen); im Vergleich dazu werden in Simulationsergebnissen
der Populationsgréfie n = 5000 (Tabelle 2) bereits dhnliche
und teils sogar noch gréflere Anniherungen an das 3:1-Ver-
hilenis erzielt.

LAMPRECHT (1968), der Fishers Einwinde ebenfalls
zuriickwies, zeigte andere monogene Spaltungsverhiltnisse,
die teilweise noch viel besser mit den erwarteten iiberein-
stimmten als jene Mendels — u.a. aus Versffentlichungen
von Correns, Tschermak sowie Bateson und Kilby und aus
eigenen Kreuzungen bei Phaseolus vulgaris. Die von Mendel

angegebenen Spaltungszahlen erscheinen also auch in die-

ser Art der vergleichenden Betrachtung als nicht unge-
woéhnlich und sind, wie LAMPRECHT (1968) resiimiert, als
korrekt anzusehen.

In jiingster Zeit wiederum wurde von NOVITSKI (1995)
das Mendelsche Ergebnis beziiglich des Verhiltnisses
1:1:1:1 bei Riickkreuzung der F1-Generation mit dem rezes-
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siven Elter im dihybriden Erbgang untersucht und ebenfalls
mit Computersimulationen verglichen. NoviTsk1 (1995)
fand, daff Mendels Chance weniger als 1 zu 700 betragen
hat, Ergebnisse so nah an 1:1:1:1 zu erhalten. Der Autor
fiihrt dies auf ,,unbewuflte“ Klassifikation in Richtung des
richtigen Verhiltnisses zuriick, weiters darauf, dafl vielleicht
aufler den berichteten noch andere Versuche fiir die Ermitt-
lung der Verhiltnisse herangezogen worden waren und auf
einige weitere hypothetische Ursachen, die zum Teil einer
Uberpriifung nicht mehr zuginglich sind.

Ein anderes, oft diskutiertes Problem ist die Tatsache, daf}
Mendel nur unabhingige Vererbung von Merkmalen fand
und von keinen Kopplungen berichtete. Es wurde argu-
mentiert, dafl bei den n = 7 Chromosomen im Genom der
Erbse und bei 7 Merkmalen das Auffinden von gekoppelter
Vererbung sehr wahrscheinlich gewesen sein miifite. Die
Chance, sieben Merkmale zu finden, die auf genau jeweils
einem der 7 Chromosomen lokalisiert sind, betrigt nim-
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lich nur 1:163 (D1 TROCCHIO, 1994). Und tatsichlich lie-
gen nun auf Chromosom 1 zwei und auf Chromosom 4
drei der von Mendel untersuchten Merkmale (BLIXT,
1975), eine starke Kopplung besteht jedoch nur zwischen
Pflanzenhshe und Hiilsenform auf Chromosom 4, alle
anderen Kopplungen sind sehr schwach ausgeprigt. Die
Diskussion, ob Mendel bei der Auswahl dieser Merkmale
Gliick hatte, auf keine Kopplungen zu stoflen, ob er Vorex-
perimente mit bestimmten Genotypen gemacht hatte,
bevor er Merkmale und Eltern fiir seine Kreuzungen aus-
wihlte oder ob er Kopplungen beobachtet hatte, die er
nicht erkliren konnte und deshalb dariiber nicht berichte-
te, dauert zur Zeit noch an (D1 TROCCHIO, 1991).

Indes bestand die geniale intellektuelle Leistung Mendels
als Wissenschaftler zweifellos in seinem Vermégen, von
beobachteten Werten, d. h. von einzelnen Merkmalen,
Nachkommenschaften oder Experimenten zu abstrahieren
und trotz der zufallsbedingten Ungenauigkeit jeder Einzel-
beobachtung eine Gesetzmifigkeit zu erkennen. Obwohl
er kein Konzept iiber Genotypen und Phinotypen hatte,
konnte Mendel durch seine Auswahl leicht erkennbarer
Merkmalsausprigungen Vererbungsmuster feststellen. Diese
von Mendel eingefiihrte Merkmalsauswahl als reduktioni-
stisches Betrachtungsprinzip (Methodologischer Reduktio-
nismus) hat die genetische Theorie bis heute geprigt (FALK,
1991). Damit erst und mit seinem Abstraktionsvermégen
konnte er das ,richtige“ Spaltungsverhiltnis (von mehreren
scheinbar méglichen, z. B. im Falle der 3:1-Aufspaltung)
finden, und das lange vor der Entwicklung von biometri-
schen Tests oder der Wahrscheinlichkeitsrechnung. In die-
sem Sinne ist Mendel also durchaus als Empiriker zu be-
zeichnen (MONAGHAN und CORCOS, 1985), der nicht auf-
grund theoretischer Uberlegungen zu Spaltungsverhiltnis-
sen gelangte, sondern aufgrund seiner Beobachtungsdaten.

2.3 Gregor Mendel und der Darwinismus

Mendels Arbeit wurde mehrfach unterschiedlich interpre-
tiert (SAPP, 1990; HARTL und OREL, 1992): Sahen seine
Wiederentdecker darin primir eine Untersuchung iiber die
Gesetzmifigkeiten der Vererbung von Merkmalen, so wird
Mendel von einigen Wissenschaftshistorikern als primir
interessiert an der Erzeugung von Pflanzenhybriden
(Bastardierung) gesehen. Damit wird Mendel in eine Tradi-
tion des spiten 18. und 19. Jahrhunderts mit Kolreuter,
Knight, Girtner, Herbert, Lecoq, Wichura u.a. gestellt, die
ihn sicherlich beeinflufiten (FOCKE, 1881; ROBERTS, 1929;
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HUCKABEE, 1989; COrcos und MONAGHAN, 1993), die er
jedoch weit iibertraf.

In letzter Zeit sind einige Interpretationen verstirkt in
den Vordergrund getreten, neben philosophischen (etwa
FROLOW und PASTUSNY, 1981) zum Beispiel wieder solche,
die mégliche Motive fiir Mendels Arbeit bzw. fiir dessen
Versffentlichung in der Bildung eines Gegenpoles zu Dar-
wins ,,Entstehung der Arten® (DARWIN, 1859) sehen wol-
len, wie dies bereits BATESON (1909) tat. Nach BISHOP
(1996) hat Mendel seine Arbeit als Reaktion auf Darwin
mit dem Ziel geschrieben, diesen gewissermaflen zu wider-
legen und als Vertreter der Theologie zu zeigen, daf$ Varia-
tion durch Aufspaltung nach Kreuzungen entstehen kann,
was im Gegensatz zur Auffassung Darwins nicht im Wider-
spruch zur kirchlichen Schépfungslehre stiinde.

So schreibt Mendel u.a. in den einleitenden Bemerkun-
gen der ,Versuche® iiber die Untersuchung von Hybriden
und deren Nachkommen: ,,(...) indessen scheint es der ein-
zig richtige Weg zu sein, auf dem endlich die Lésung einer
Frage erreicht werden kann, welche fiir die Entwicklungs-
Geschichte der organischen Formen von nicht zu unter-
schitzender Bedeutung ist“ (MENDEL, 1866). Das Wort
»Evolution“ kommt in diesem Satz zwar noch nicht vor, es
kam erst etwas spiter in Gebrauch und wurde auch von
Darwin anfangs nicht verwendet; der Begriff ,Entwick-
lungs-Geschichte® war jedoch in der Mitte des 19. Jahr-
hunderts ganz klar das deutsche Wort fiir Evolution (BIs-
HOP, 1996). In der englischen Ubersetzung von Mendels
Arbeit, die im Buch von BATESON (1909) wiedergegeben
wurde, ist der Begriff ,Entwicklungs-Geschichte® dagegen
bereits mit ,evolution® iibersetzt.

Mendel besafl ein Exemplar der zweiten deutschsprachi-
gen Auflage von Darwins ,,Entstehung der Arten® (Huck-
ABEE, 1989), viele Passagen darin waren von ihm persénlich
unterstrichen oder mit Randbemerkungen versehen, was
seine Beschiftigung mit diesem Werk zum Ausdruck bringt
(OREL, 1971). Auch die erste deutsche Auflage von Dar-
wins Buch war teilweise in Briinn verfiigbar und wurde ab
1861 mehrmals im Naturforschenden Verein diskutiert. Es
ist auch bekannt, daff Mendel spiter alle Arbeiten Darwins
und solche iiber Evolution anschaffte, sodaf fast die gesam-
te darwinistische Literatur der 1860er und -70er Jahre in
der Briinner Klosterbibliothek vorhanden war. Von Di
TROCCHIO (1991) wird sogar vermutet, Mendel habe einen

“Teil seiner berichteten Experimente nur fiktiv gemacht und
nicht 1856 sondern erst nach 1859, also nach Darwins
»Entstehung der Arten® mit seinen Versuchen begonnen.
Dariiber hinaus wissen wir heute, daff Mendel seine Arbeit
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nicht in Isolation durchgefiihrt hat, sondern daf es in der
Klostergemeinde weitere anerkannte Gelehrte gab (neben
Abt Napp die Patres Winkelmayer, Klacel und Bratranek),
die von Mendels Arbeit nicht nur wufiten und diese ver-
standen, sondern ihr auch groflere Bedeutung beimaflen
(ILTIs, 1924; BISHOP, 1996). Wire Mendels Arbeit von sei-
nen Ordensbriidern als blofle ,Spielerei“ angesehen wor-
den, wire Mendel ein , Freidenker” gewesen, ginzlich ohne
die Ambition, auch kirchliche Dogmen zu verteidigen (wie
vermutet wurde, aber durch Mendels eigene Predigttexte
und Reden als Abt eindeutig zu widerlegen ist), so wire es
schwer vorstellbar, daf ihn seine Klosterbriider zwei Jahre
nach Verdffentlichung der ,Versuche® zum Abt gewihlt
hitten (BISHOP, 1996).

Aus theologischer Sicht des 19. Jahrhunderts war Dar-
wins ,Entstehung” ein Anschlag auf das Dogma der unmit-
telbaren Erschaffung des Menschen durch Gott. Und die
Evolutionstheorie fithrte auch fast 100 Jahre lang zu grofen
Auseinandersetzungen zwischen Naturwissenschaft und
Kirche (HEMLEBEN, 1968). Erst 1951 wurde diese dogma-
tische Haltung durch Papst Pius XII. gelockert und es
wurde méglich, innerhalb der Kirche iiber Evolution zu dis-
kutieren (BISHOP, 1996). Vor einem solchen Hintergrund
ist es nicht ginzlich auszuschliefen, dafl Mendel sein Werk
bewuft antidarwinistisch angelegt hatte. Darwin mufite ja
selbst iiber die Vererbung eingestehen, daf§ diese zwar eine
entscheidende Komponente seiner Theorie bildete, jedoch
die Gesetze, welche diese leiteten, fast ginzlich unbekannt
waren (DARWIN, 1859). In Darwins Arbeit war das Konzept
der Population die neue und originelle Idee, welche die Vor-
stellung einer natiirlichen Selektion erst méglich gemacht
hatte. Auch Mendel fand entweder selbst dieses Populati-
onskonzept oder er iibernahm es von Darwin (BISHOP,
1996). Rein Mendelsche Vererbung als in sich geschlosse-
nes System kann jedoch nie zu evolutioniren Verinderun-
gen der Population fiihren, wohl aber zu ganz gesetzmiafi-
gen Variationen. Mendel verfolgte dabei die Idee, dafl
Hybride konstant werden kénnten, wodurch sie den Status
»neuer Arten” erlangten.

Am Rande ist in diesem Zusammenhang auch der la-
marckistische &sterreichische Zoologe Paul Kammerer er-
wihnenswert, dessen Leben tragisch endete — er wurde als
Filscher von histologischen Priparaten entlarvt, nachdem er
u.a. an Brunfrschwielen der Geburtshelferkréte die Verer-
bung erworbener Eigenschaften bewiesen haben wollte und
veribte 1926 Selbstmord auf dem Schneeberg (HARRER,
1995). In einem 1911 erschienenen Artikel deutete Kamme-
rer aufgrund seiner eigenen Experimente zur Vererbung
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erworbener Eigenschaften bei Feuersalamander und Ge-
burtshelferkréte die Arbeit Mendels im Sinne des La-
marckismus und meinte, die Mendelschen Regeln fiihrten
»die Lehre von der Vererbung erworbener Eigenschaften erst
zur Vollendung®, indem von einzelnen Individuen im Laufe
ihres Lebens erworbene Merkmale durch Vererbung auf
Nachkommen iibertragen wiirden (KAMMERER, 1911). Das
Erstaunliche an dieser Feststellung ist die Tatsache, dafl der
zitierte Artikel in einer ,,Festschrift zum Andenken an Gregor
Mendel® in einem Band der ,,Verhandlungen des Naturfor-
schenden Vereines in Briinn“ erschien. In diesem Band wur-
den zunichst drei Arbeiten Mendels (,, Versuche iiber Pflan-
zen-Hybriden®, ,Ueber einige aus kiinstlicher Befruchtung
gewonnenen Hieracium-Bastarde“ und ,,Die Windhose vom
13. October 1870%) original nachgedruckt, worauf unmit-
telbar der Artikel Kammerers folgte. Weitere Beitriige der
Festschrift stammten u.a. von Gréfen wie Fruwirth, Baur,
Nilsson-Ehle, Shull, Tschermak oder Bateson und Punnett.
Es ist schwer vorstellbar, dafl Hugo Iltis, der Herausgeber die-
ser Festschrift und spiter erster Mendel-Biograph aus Briinn
den Beitrag Kammerers ,,s0 nahe an Mendel herangelassen®
hiitte, wenn er dessen Auffassungen fiir véllig denkunméog-
lich gehalten hitte. Spiter freilich distanziert sich Iltis von
neolamarckistischen Theorien Kammerers und anderer und
bezieht klar Stellung fiir eine Synthese zwischen dem Men-
delismus und der Lehre Darwins (ILTIS, 1924).

Auf der anderen Seite freilich benétigten auch die Ver-
fechter des Darwinismus ,,dringend” eine Theorie der Ver-
erbung, da Darwin selbst einer obskuren Pangenesis-Theo-
rie anhing und aus heutiger Sicht selbst als ,,Lamarckist“ zu
bezeichnen ist (HEMLEBEN, 1968). So entstand in der Ver-
bindung der Mendelschen Genetik mit der Selektionstheo-
rie Darwins zunichst der Neodarwinismus, aus dem spiter
die heutige synthetische Theorie der Evolution hervorging
(WUKETITS, 1983).

3. Mendelismus heute
3.1 Mendelnde Merkmale in der Pflanzenziichtung

Mendelnde Merkmale kommen bei buchstiblich allen Kul-
turarten vor und werden in der Kreuzungsziichtung sehr oft
als morphologische Marker fiir die Uberpriifung erfolgter
Hybridisierungen verwendet (FEHR und HADLEY, 1980).
Im Bereich der Identifizierung, Unterscheidung bzw.
Beschreibung von Zuchtstimmen zur Erteilung des Sor-
tenschutzes werden mendelnde Merkmale in grofler Zahl
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Tabelle 3: Chemische Zusammensezung von runden und runzeligen Samen der Erbse (Allele R bzw. des rugosw—Lfacus) na.ch vex:schiedenen Autoren
Table 3: Chemical composition of round and wrinkled seeds of pea (allels Ror of rugosus locus) according to different investigators

im Rahmen der Registerpriifung (vgl. z. B. STEINBERGER,
1987; 1992) eingesetzt.

3.2 Molekularbiologische Charakterisierung der Mendel-
schen Aufspaltung ,,rund-runzelig® in der Samenform
der Erbse (rugosus-Locus)

Mit Hilfe von biochemischen und molekulargenetischen
Methoden ist man heute in der Lage, molekulare Mecha-
nismen darzustellen, welche zu den beobachtbaren, men-
delnden Phinotypen fithren. Als Beispiel sei im Folgenden
das Merkmal ,,Samenform der Erbse® aus Mendels erster
Kreuzung betrachtet:

Die runde bzw. runzelige (kantige) Ausprigung der
Samenform (RRbzw. r7) war fiir Mendel ein leicht zu erken-
nendes Merkmal, das einem dominant-rezessiven Erbgang
mit phinotypischer 3:1-Aufspaltung folgte. Da durch das
rezessive Allel » im homozygoten Zustand die Entwicklung
des Embryos beeintrichtigt war, konnte Mendel die Auf-
spaltung schon friih erkennen, nimlich an den von den F-
Pflanzen geernteten Samen (ILT1S, 1924). Die Auswirkun-
gen der runzeligen Samenform auf die Sameninhaltsstoffe
sind zum Teil schon linger (vgl. z. B. KELLENBARGER et al.,
1951; GREENWOOD und THOMSON, 1962; KOOISTRA,
1962) aus einer Reihe von Untersuchungen bekannt
(Tabelle 3). Der Stirkegehalt der runzeligen Samen ist im
Vergleich zu rundsamigen Erbsen um etwa ein Drittel redu-
ziert, der Amylosegehalt der runzeligen Erbsen ist jedoch
héher, ebenso der Gehalt an freiem Zucker und an Fett; der
Gehalt an dem Speicherprotein Legumin dagegen ist in

runzeligen Samen reduziert. Die runzelige Samenform wird
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Inhaltsstoff RR (rund) rr (runzelig) Referenz
Stirke (%) 45-49 33-36 KELLENBARGER et al. (1951)
42-43 31-32 GREENWOOD and THOMSON (1962)
46-54 30-36 KooIsTRA (1962)
Amylose 33-45 67-71 KELLENBARGER et al. (1951)
(in % des Stirkegehaltes) 34-35 65-66 GREENWOOD and THOMSON (1962)
36-51 59-68 KO0oISTRA (1962)
Zucker (%) 5.7 9-12 KOOISTRA (1962)
Fett (%) 2.8-3.1 45-5.2 CoxoN and DAVIES (1982)
Legumin (in % Protein) 33 23 DoMONEY and CASEY (1985)

durch den hsheren Wassergehalt des Embryos im 77-Samen
infolge des grofleren Zuckergehaltes erkliirt, der ein hohe-
res osmotisches Potential induziert (BHATTACHARYYA et al.,
1993): Beim Austrocknen der Samen zur Reifezeit
schrumpft der Embryo stark zusammen, nicht jedoch die
Samenschale, wodurch sich die charakteristische Samen-
form ergibt. Neuerdings werden derartige Markerbsen-
Genotypen in Hinblick auf eine Produktion hochamylose-
reicher Stirke als nachwachsendem Rohstoff wieder ziich-
terisch diskutiert (ODENBACH et al., 1992).

Daf die runzelige Samenform etwas mit der Synthese von
Amylose bzw. Amylopektin zu tun haben mufite, hatte man
aufgrund der geinderten Samenzusammensetzung schon
linger vermutet (SMITH, 1988). Auch beobachtete bereits
DARBISHIRE (1911) an lichtmikroskopischen Priparaten,
dafd runzelige Samen Stirkekdrner in geringerer Anzahl und
anomaler Form im Vergleich zu runden Samen enthielten,
und dafl Stirkekérner von (runden) Hybridsamen lichtmi-
kroskopisch intermediire (!) Charakteristika zeigten, die
Mendelsche Dominanz sich also nur auf die Samenform
bezog. BHATTACHARYYA et al. (1990) schliefflich war es
méglich, den genetischen Unterschied zwischen den Alle-
len R und rzu charakterisieren: Dabei fand man mit sero-
logischen Methoden zunichst, dafl Unterschiede im SBEI
(starch-branching enzyme I = Enzym, das die Verzweigung
des Stirkemolekiils zu Amylopektin bewirkt) zwischen RR-
und r~Genotypen bestehen miissen. Danach konnte man
das Gen fiir das SBEI (sowohl von RR- als auch 7-Genoty-
pen) klonen und als cDNA vermehren. Man fand dabei
mittels RFLP-Analyse heraus, dafl das Gen fiir SBEI im
Falle des Genotyps > um ca. 800 Basenpaare linger als im
Falle von RR ist. Dariiber hinaus konnte man mit Hilfe
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Figure 1:

Restriction maps of genomic EcoRI-cDNA-fragments of the gene coding for the starch-branching enzyme SBEI. AN 800 bp inserti-

on is present in the rallele (from BHATTACHARYYA et al., 1990)

einer Kopplungsanalyse (79 Fg-Pflanzen) auch zeigen, daf
SBEI (starch-branching enzyme I) 100%ig mit der Samen-
form (rund oder runzelig) gekoppelt ist. Dies bedeutet, dafl
das SBEI mit gréffter Wahrscheinlichkeit identisch mit
dem Mendelschen rugosus-Locus fiir Samenform ist bzw.
auf diesem Locus liegt. In einer genaueren Charakterisie-
rung der cDNA des SBEI-Gens mittels RFLPs konnte man
schliefSlich zeigen, daf die Insertion der ca. 800 Basenpaa-
re im Falle des Allels r in Richtung 3’-Ende des Gens liegt
(Abbildung 1). Durch diese Insertion wurde das Gen so ver-
indert, daf} das Enzym, fiir welches es kodiert, im Falle des
Genotyps rr praktisch unwirksam wurde. Dariiber hinaus
haben Anfang und Ende der invertiert wiederholten Inser-
tionssequenz grofle Ahnlichkeit mit Sequenzen, die bei
Mais, Petersilie und Antirrhinum transponible Elemente (z.
B. Ac/Ds-Transposon-Familie bei Mais) flankieren
(BHATTACHARYYA et al., 1990). Somit liegt mit dem Merk-
malspaar der runden bzw. runzeligen Samenform der Erbse
ein Fall vor, an dem nicht nur Mendel charakrteristische
phinotypische Aufspaltungsverhiltnisse fand, dessen Aus-
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wirkungen auf Inhaltsstoffgehalte und das diesen zugrun-
deliegende Enzym charakrterisiert sind, sondern an dem
auch die molekulargenetische Ursache dieser Verhiltnisse
erhellt ist. Eine kausale Kette ist also hergestellt beginnend
mit Mendels Phinotyp bis ,,down to the molecular level®
(FINCHAM, 1990). Und: Der lange Jahre vergessene Mendel
hatte offenbar bereits bei seiner ersten Kreuzung mit jenen
ebenfalls lange unverstandenen und fiir nicht méglich
gehaltenen ,springenden Genen“ einer Barbara McClin-

tock (Fox KELLER, 1995) zu tun.

3.3 Zerlegung quantitativer Merkmale in einzelne men-
delnde Faktoren (QTLs)

Die meisten der agronomisch wichtigen Merkmale von
Kulturpflanzen, welche von Pflanzenziichtern bearbeitet
werden, sind polygen vererbt und variieren kontinuierlich,
sind also Gegenstand der quantitativen Genetik. Mendeln-
de Merkmale dagegen variieren diskontinuierlich und sind
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fiir den Pflanzenziichter eher die Ausnahme als die Regel.
Bis in die 20er Jahre hinein galten diese beiden Richtungen
der Genetik als kontroversiell bzw. miteinander nichrt ver-
einbar (LANDER und BOTSTEIN, 1989; SIMMONDS, 1979).
Erst nachdem umweltbedingte Variation und der Ubergang
von qualitativer zu kontinuierlicher quantitativer Variation
an oligogenen Merkmalen von Johannsen und Nilsson-
Ehle demonstriert worden waren, konnte die heutige Vor-
stellung entwickelt werden, daff quantitative Merkmale
durch eine groflere Anzahl einzelner mendelnder Faktoren
bedingt sind, die unter Umstinden interagieren und deren
Expression auch noch von Umwelteffekten modifiziert
wird. So entwickelte man als Verhiltnis der genetischen zur
gesamten Varianz eines Merkmals das Konzept der Herita-
bilitit (SIMMONDS, 1979). Jedoch galt es fast immer als
praktisch unméglich, einzelne dieser mendelnden Fakroren
zu beobachten bzw. ziichterisch zu nutzen (LANDER und
BOTSTEIN, 1989), mendelnde Vererbungsginge traten also
in der quantitativen Genetik weit in den Hintergrund.

Aber nicht fiir immer: Im Zeitalter der molekularen Mar-
ker (WEBER und WRICKE, 1994) und des ,,QTL-mapping®
(STUBER, 1995) kommt Gregor Mendel gleichsam ,durch
die Hintertiir wieder zu uns herein®: Mit Hilfe von mole-
kulargenetischen Markern (RAPDs, RFLPs, Mikrosatelli-
ten u. a.) ist es grundsitzlich méglich, sehr dichte und
hoch-auflésende Genkarten iiber ein gesamtes Genom
anzufertigen und Polymorphismen zwischen Individuen
innerhalb einer Kreuzungspopulation festzustellen. Solche
mendelnden Marker setzt man mittels verschiedener Map-
ping-Algorithmen (WEBER und WRICKE, 1994) in Bezie-
hung zu sog. QTLs (= quantitative trait loci), also zu ein-
zelnen Genloci, die fiir ein quantitatives Merkmal wie z. B.
den Ertrag kodieren (TANKSLEY et al., 1989). Da einige die-
ser Marker innerhalb der Kreuzungspopulation mit QTLs
eng gekoppelt sind, kann man damit das quantitative, kon-
tinuierlich variierende Merkmal in einzelne mendelnde
Faktoren oder Loci zerlegen (MICHELMORE und SHAW,
1988; PATERSON et al., 1988), von denen jeder fiir sich
einen kleinen, aber statistisch signifikanten Prozentsatz zur
Variation im quantitativen Merkmal beitrigt.

Wichtige quantitative Merkmale zeigen oft nur eine sehr.
geringe Heritabilitit oder sind schwer bestimmbar, z. B.
einzelne Komponenten aus dem Komplex der Trockenheits-
toleranz (MARTIN et al., 1989) oder die Effizienz der Eisen-
Aufnahme (DIERS et al., 1992). Die Moglichkeit, solche
Merkmale in quasi monogene Faktoren zu zerlegen, hat
daher in der Ziichtungsforschung und in der praktischen
Pflanzenziichtung grofles Interesse hervorgerufen. Wenn
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man nimlich QTLs kennt, kann man nicht nur bestimmte
mendelnde Faktoren gezielt kombinieren und den Ertrag
aus einzelnen QTLs ,zusammenbauen®, sondern man hat
damit auch die Maglichkeit, quantitative Merkmale gewis-
sermaflen auf Genotyp-Ebene zu selektieren, also ,,marker-
gestiitzte Selektion® zu betreiben (WEBER und WRICKE,
1994). Das eréffnet neue Méglichkeiten im Umgang mit
wirtschaftlich wichtigen Merkmalen, die in Feldversuchen
groflen Umwelteinfliissen unterworfen sind und nur unter
enormem Aufwand an Wiederholungen ziichterisch ver-
bessert werden kénnen: Bei Mais ist es in bestimmten Kreu-
zungspopulationen bzw. Riickkreuzungen mittels RFLP-
und Isoenzym-Kartierung nicht nur méglich geworden, die
Effekte einzelner Gene auf den Kornertrag zu bestimmen,
mehr noch: in Genotypen mit Heterozygotie an einzelnen
Loci konnte ein Teil der Heterosis durch QTL-Wirkung
erklirt werden (STUBER, 1995). Die einzelnen QTLs in die-
sen Maispopulationen sind iiber alle Chromosomen, also
das ganze Genom verteilt und ihre Wirkung ist unter-
schiedlich stark. In Zukunft kénnten Regionen mit beson-
ders starken QTLs einem ,fine mapping“ unterzogen wer-
den, um schluflendlich einzelne Gene fiir ein quantiratives
Merkmal zu isolieren (STUBER, 1995). In vergleichbarer
Weise wird auch in der Linienziichtung versucht, QTLs zu
identifizieren, beispielsweise fiir die Merkmale Standfestig-
keit, Wuchshéhe, Blithbeginn, Reifezeit, Ol- und Protein-
gehalt sowie Korngrofie und Ertrag bei Sojabohne (MaN-
SUR et al., 1996), fiir den Gehalt an Erucasiure bei Raps
(ECKE et al., 1995) und fiir andere Merkmale bei vielen wei-
teren Arten.

Wenn auch noch zahlreiche technische Fragen gel6st wer-
den miissen, bevor die QTL-Kartierung in der praktischen
Pflanzenziichtung mit Effizienz eingesetzt werden kann (z.
B. HYNE et al., 1995), so ist doch eines zu bemerken: Die
einstigen Gegensitze zwischen Mendel-Genetik und quan-
titativer Genetik (LANDER und BOTSTEIN, 1989) werden
gegenwiirtig immer geringer, und aus der Synthese dieser
beiden Teildisziplinen mit der Molekulargenetik als Ver-
bindungsglied ergibt sich eine Reihe von neuen Maglich-
keiten fiir die Pflanzenziichtung.

4. Resiimee

Das Wissen iiber die Vorstellungswelt und Arbeitsweise
Johann Gregor Mendels, iiber die mysterissen Umstinde
der Wiederentdeckung seiner Regeln und iiber die Motive
seiner wissenschaftlichen Titigkeit ist auch 175 Jahre nach
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seiner Geburt nicht vollstindig. Sein epochales Werk hat
die Pflanzenziichtung revolutioniert und naturwissen-
schaftliche Disziplinen bis in die Gegenwart geprigt, wenn-
gleich die Diskussion iiber seine Arbeit keineswegs abge-
schlossen erscheint.

Indes ist es mit den Methoden der Molekularbiologie
méglich geworden, mendelnde Merkmale als vollstindige
kausale Ketten von der Ebene der DNA-Sequenz (Geno-
typ) iiber das davon kodierte Protein bis hinauf zur beob-
achtbaren Merkmalsausprigung (Phinotyp) darzustellen
und neu zu verstehen. Des weiteren werden quantitative
Merkmale mittels molekulargenetischer Methoden in men-
delnde Faktoren unterteilbar, wodurch der scheinbare
Gegensatz zwischen Mendelscher und quantitativer Gene-
tik aufgelost wird.
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