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Gregor Mendel hat die Welt verandert. Ihm ist es zu verdan-
ken, dass wir basierend auf seinen Erkenntnissen zur Verer-
bung heute in der Lage sind, effizient und gezielt Sorten zu
ziichten, die einen Beitrag zur Welternahrung, zur Anpassung
an den Klimawandel und zum Erreichen der Ziele der ,,Farm
to Fork“-Strategie leisten.

Am 20. Juli 2022 hatte Mendel seinen 200. Geburtstag ge-
feiert. Gregor Mendel war vielseitig interessiert. Denn er
war Biologe, Physiker und Mathematiker, Philosoph, und er
interessierte sich fiir Meteorologie und Bienenzucht. Seine
bedeutendste Studie bleibt aber die Gber Pflanzenhybri-
den. Dieses einzigartige Werk des Vaters der Genetik wirkt
noch heute in die Pflanzenwissenschaften und Pflanzenfor-
schung und bildet die Grundlage systematischer Pflanzen-
ziichtung.

Als Gregor Mendel in Heinzendorf (bei Odrau — Osterrei-
chisch Schlesien) zur Welt kam, war Europa weit entfernt
von stabilen Lebensverhéltnissen. Hungersnote und politi-
sche Unterdriickung pragten das Leben vieler Menschen.
Die Kindheit des hochbegabten Jungen und seiner Schwes-
tern war gepragt von Arbeit und Entbehrung in der klein-
baduerlichen Landwirtschaft der Eltern. Der einzige Sohn
konnte den ihm eigentlich vorgezeichneten Weg dennoch
verlassen und studieren, musste aber sein Studium der
Philosophie aus ,bitteren Nahrungssorgen” abbrechen und
trat dem Kloster in Briinn bei. Dort fand Mendel beste Vo-
raussetzungen flr seine Experimente und die wohlhaben-
den Biirger in diesem mahrischen Ort investierten auch in
Forschung, um den Ertrag auf ihren landwirtschaftlichen
Gitern zu erhdhen. Uber 30.000 Kreuzungen fiihrte Mendel
im Klostergarten durch, untersuchte jeweils 7 verschiede-
ne Merkmale und hielt akribisch alles fest. Die Erkenntnis,
dass Vererbung logischen Mustern folgt und es so etwas wie
Elemente (heute Gene) gibt, stellte er 1865 vor. Er erfuhr
aber keinen Zuspruch. Zu revolutiondr war dieser Ansatz
und entgegen gangiger Meinung. Mendel blieb von seinen
Arbeiten liberzeugt — wie der Satz ,Meine Zeit wird schon
noch kommen*“, belegt. Im Jahr 1866 veroffentlichte er seine
Erkenntnisse noch einmal schriftlich unter dem Titel ,Versu-
che tber Pflanzen-Hybriden”. Mendel konnte nicht mehr er-
leben, zu welchem Ruhm seine Erkenntnisse zur Vererbung
(Mendelsche Regeln) gelangen sollten. Am 6. Januar 1884
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verstarb der angesehene Burger Brinns. Die Gesellschaft
zur Férderung des Ackerbaues, der Natur- und Landeskunde
veroffentlichte in einem Nachruf: ,Seine Experimente mit
Pflanzenhybriden eréffneten eine neue Ara“.

Diese Ara wurde zu Beginn des 20. Jahrhunderts erdffnet,
als Wissenschaftler unabhdngig voneinander seine Erkennt-
nisse wiederentdeckten und erneut diskutierten. Vor allem
die praktische Ziichtung profitierte, denn sie begann, Pflan-
zen mit klar definierten Zuchtzielen systematisch zu kreu-
zen und anschlieBend die spaltenden Populationen gezielt
zu selektieren. Die Mendelschen Regeln und weitergehen-
de Erkenntnisse zur quantitativen Genetik versetzten die
Pflanzenziichter in die Lage, die Ertrage ihrer Kulturpflan-
zen durch gezielte Kreuzungen zu steigern — bei Weizen
und Raps konnten sie im Lauf des letzten Jahrhunderts an-
nahernd vervierfacht, die von Zuckerriiben und Kartoffeln
mehr als verdoppelt werden.

Neben der direkten Anwendung in der praktischen Pflan-
zenzlchtung sind Mendels Erkenntnisse auch in der aktu-
ellen Ziichtungsforschung nach wie vor von Bedeutung. So
konnten beispielsweise durch Vererbungsstudien zundchst
verschiedene Resistenzgene gegen bedeutende Pathogene
identifiziert und unter Einbeziehung der Erkenntnisse von
Thomas Hunt Morgan (Kopplung) molekulare Marker fir
diese entwickelt werden, welche heute eine effektive mar-
kergestiitzte Selektion ermoglichen. Diese Marker waren
gleichzeitig auch Ausgangspunkt fiir die Isolation entspre-
chender Gene mittels kartengestiitzter Klonierung. Isolierte
Gene sind die Grundlage fiir die Nutzung neuer Ziichtungs-
technologien, z. B. CRISPR/Cas, welche die Zichtung neuer
Sorten im Hinblick auf entsprechende Merkmale deutlich
verkdrzt.

Viele landwirtschaftlich bedeutende Eigenschaften, z. B. Tole-
ranz gegenliber abiotischem Stress — wie Hitze und Trockenheit
— werden in der Regel nicht von einem oder wenigen Genen
kontrolliert; sie sind vielmehr polygenisch vererbt und zeigen
daher eine typische quantitative Merkmalsauspragung. Fir die
Zichtung und Verbesserung solch komplexer Merkmale wur-
den Ansatze entwickelt, so z. B. die QTL Analyse, in der kom-
plexe Merkmale in einzelne (mendelnde) Loci zerlegt werden,
die einen Teil der beobachteten Varianz erklaren. Auf Basis der

ess-Artikel, der unter den Bedingungen der Creative Commons Namensnennung 4.0 International Lizenz (CC BY 4.0) zur Verfigung gestellt wird
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Mendelschen Regeln und weiteren Entwicklungen im biotech-
nologischen und molekularen Bereich findet die Pflanzenziich-
tung heute nicht mehr empirisch, sondern wissensbasiert statt
und leistet einen erheblichen Beitrag, um den Herausforderun-

| Prof. Dr. Frank Ordon

gen der Zukunft (s. 0.) zu begegnen. Damals wie heute gilt je-
doch: auch ein unermiidlicher Forscher braucht Férderer und:
Innovation braucht wissenschaftliche und gesellschaftliche Ak-
zeptanz, um die Welt zu verdndern.

| Wolf von Rhade
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Cereals like wheat, rice, maize, barley and millets, feed the
world. Therefore, global breeding activities, which had been
very successful during the last decades, aim at an increase of
cereal yields. This, as expected continued success story is the
result of the extensive observations and formulation of the
fundamental genetic rules that bear his name as Mendel’s
law of inheritance (T.H. Morgan 1911). Mendel’s thinking in
“heritable characters” resembling structural “genes”, was the
basis for a better understanding of the genetic principles of
inheritance; The application of these principles in systemat-
ic plant breeding has then allowed the continuous develop-
ment of improved cultivars.

Plant characteristics controlled by a few or only one gene
were the first candidates for improvement since they allowed
the direct application of Mendel’s rules. Typical examples are
resistances against diseases, e.g. due to fungal pathogens or
viruses. Today, most of the wheat and barley cultivars grown
in Europe are resistant to many diseases. The discovery of
resistance of barley against soil-borne barley yellow mosaic
virus disease and the clarification of its genetic control is an
impressive example for the direct application of Mendel’s
law. The respective extensive research was the basis for de-
veloping a multitude of resistant barley varieties during re-
cent decades. Numerous further examples for resistance of
crop plants against pathogens could be mentioned, here.
Such “Mendel genes" can be genetically marked and local-
ized, which subsequently enables marker-assisted selection.
They were also among the first to be isolated. Isolated genes
are the basis to apply new breeding technologies, e.g. CRIS-
PR/Cas, and to transfer the respective genes to other varie-
ties, species or taxa with the help of biotechnological tools.

Due to the obviously increasing effects of climate change, it will
be necessary in the future to breed new varieties with higher
tolerance to abiotic stress — such as heat and drought. Such
traits are usually not controlled by one or a few genes; rather,
they are polygenically inherited and therefore show a typical
quantitative distribution of respective traits. This also applies

(c) The authors 2022
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to crop yield and relevant quality traits. New approaches have
been developed for breeding and improving such complex
traits e.g. QTL analyses separating complex traits into several
Mendelian loci explaining part of the variance observed and
,genomic selection" are widely applied today. In this process,
suitable genotypes are examined for genetic variation that
indicates a desired trait expression (phenotype). In this way,
a continuous optimisation of methodology takes place in to-
day's knowledge-based plant breeding on the basis of Men-
del's rules via empirical (“classical") methodology. This will be
the cornerstone to improve the yield potential, yield stability
and quality of plants in the future.

genetics, genotype, haploids, inheritance, Mendel’s law,
monogenic traits, phenotype, plant breeding, polygenic
traits, polyploidy, quantitative traits

Die landwirtschaftliche Pflanzenproduktion wurde im Laufe
des letzten Jahrhunderts erheblich gesteigert; so konnte die
weltweite Weizenproduktion seit den 1970er Jahren durch
Zichtung und effektivere Produktionstechnik fast verdoppelt
werden. Auch die Getreidearten Reis, Mais, Gerste und Hirse
haben heute eine grol3e globale Bedeutung als Grundlage fir
Nahrungs- und Futtermittel.

Diese Erfolgsgeschichte ware ohne die Erkenntnisse von Gre-
gor Mendel so nicht moglich gewesen. Mendel hat Verer-
bungsmuster erkannt und beschrieben, die er als ,vererbbare
Eigenschaften" bezeichnete. Das Denken in Faktoren (d. h. ,Ge-
nen") war die Grundlage fiir ein besseres Verstandnis der Ver-
erbung von Eigenschaften; Die Anwendung der Mendel‘schen
Regeln in der systematischen Pflanzenziichtung ermdglichte
die kontinuierliche Entwicklung neuer Sorten mit verbesserter
Resistenz gegen Krankheiten und Schadlinge sowie besserer
Produktqualitadt. Dies war moglich, weil diese Merkmale haufig
von wenigen oder auch einzelnen Genen — monogenisch — ge-

y/4.0/deed.en)
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steuert werden. Ein Beispiel fiir solche ,,Mendel’schen Gene”
ist die Resistenz der Gerste gegen die bodenbiirtige Gelbmosa-
ikvirose. Eine Vielzahl weiterer Beispiele, z. B. Resistenzen ge-
gen Mehltau und Rostkrankheiten, sind bekannt. Diese Gene
konnen mittels molekularer Methoden markiert und lokalisiert
und somit in markergestiitzten Selektionsverfahren genutzt
werden. Auch gehorten sie zu den ersten, die physisch isoliert
werden konnten. Isolierte Gene sind die Grundlage fir die Nut-
zung neuer Zichtungstechnologien, z. B. CRISPR/Cas, und sie
kénnen mithilfe biotechnologischer Verfahren auch auf andere
Sorten, Arten oder Taxa Ubertragen werden.

Aufgrund der offensichtlich zunehmenden Auswirkungen des
Klimawandels wird es in Zukunft notwendig sein, neue Sorten
mit einer besseren Toleranz gegeniber abiotischem Stress —
wie Hitze und Trockenheit — zu ziichten. Solche Eigenschaften
werden in der Regel nicht von einem oder wenigen Genen
kontrolliert; sie sind vielmehr polygenisch vererbt und zeigen
daher eine typische quantitative Merkmalsausprdagung. Dies
gilt auch fur die Hohe des Ernteertrags und mafRgebliche Qua-
litatsmerkmale. Fir die Ziichtung und Verbesserung solch
komplexer Merkmale wurden in jiingerer Zeit neue Ansatze
entwickelt, so z. B. die QTL Analyse, in der komplexe Merkma-
le in einzelne Loci zerlegt werden, die einen Teil der beobach-
teten Varianz erkldren; in jlingster Zeit kommen sogenannte
genomische Selektionsverfahren hinzu. Auf diese Weise fin-
det in der heutigen wissensbasierten Pflanzenziichtung auf
der Grundlage der Mendel’schen Regeln Uber die empirische
(,,klassische”) Methodik hinaus eine kontinuierliche Erweite-
rung und Optimierung des Methodenspektrums statt. Damit
wird auch kiinftig eine Verbesserung des Ertragspotentials,
der Ertragsstabilitdt und der Qualitdt von pflanzlichen Pro-
dukten moglich sein.

Genetik, Genotyp, Haploide, Mendel sche Regeln, mono-
genische Merkmale, Phanotyp, Pflanzenziichtung, poly-
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genische Merkmale, Polyploidie, quantitative Merkmale,
Vererbung

Agricultural plant production has increased considerably dur-
ing the last century. Wheat, rice, maize, barley and millets,
have an enormous global importance as the basis of food and
feed. For example, wheat yield in central Europe increased
from 2 to 8 t/ha in the last century and since the 1970s, world
production of wheat has been duplicated and risen in Germa-
ny by a factor of 2.3-2.4 (Table 1). This is primarily due to the
enhancement of yield by breeding and improved agricultural
technology and the interaction between both, e.g. shorter
cultivars facilitated higher nitrogen fertilization resulting in
higher yields.

This success story would have been impossible without the
findings of Gregor Mendel, who detected and reported pat-
terns of inheritance, which he defined as “heritable charac-
ters”. Thinking in factors, resembling structural “genes”, was
the basis for a better understanding of the genetic principles
of inheritance, and the application of the so-called “Mendel’s
Law” in plant breeding has allowed the continuous develop-
ment of improved cultivars.

Applying these principles, essential traits of crop plants have
been continuously improved, e.g. resistance against diseases,
pests and product quality. This was possible because these
traits are often controlled by relatively few or even single
genes. Many of such genes have already been identified dec-
ades ago by classical segregation analyses and tests for allel-
ism. For that reason, most of current crop varieties are re-
sistant against major diseases, e.g. wheat and barley against
powdery mildew or different rusts. Such “Mendelian genes”
were amongst the first to be investigated by molecular meth-
ods and finally isolated combining Mendelian segregation
analyses with the findings of Thomas Hunt Morgan (1911 and

Table 1. Acreage, grain yield and total production of bread wheat in the world, in Europe and in Germany; comparison of the years 1971-
73,1991-1993, 2011-2013, and 2018-2020 (3 year means each, FAOSTAT 06/2022)

World 2018-2020 216,282
2011-2013 218.659
1991-1993 222.926
1971-1973 215.687
Europe 2018-2020 61,548
2011-2013 57.129
1991-1993 62.493
1971-1973 89.158
Germany 2018-2020 2,997
2011-2013 3.146
1991-1993 2.482
1971-1973 2.264

34.80 752,682 2.13x
31.77 694.690 1.97x
25.07 558.888 1.58x
16.38 353.287

41.33 254,447 1.46x
37.63 215.135 1.24x
30.74 190.645 1.10x
19.51 173.997

72.97 21.833 2.26x
74.48 23.417 2.42x
64.45 15.974 1.65x
42.70 9.660
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later) on linkage of genes in genetic mapping and map-based
cloning. Molecular markers today facilitate efficient mark-
er-based selection procedures and pyramiding of resistance
genes. Furthermore, isolated genes can also be efficiently
modified today by genome editing tools such as CRISPR/Cas.

Due to obviously increasing effects of climate change, it will
be necessary in the future to develop new varieties with a
better tolerance against abiotic stress, e.g. heat, and drought.
Traits like yield or yield components are usually not controlled
by one or a few genes but several or even many genes. They
are determined polygenically, and in addition, these traits are
influenced by the interaction of the genotype by the environ-
ment. Therefore, no Mendelian classes may be detectable
but they show a typical mode of quantitative trait expression
i.e. a Gaussian distribution. However, by applying QTL-analy-
ses these traits can be separated into Mendelian factors, so
called quantitative trait loci (QTL), i.e. genomic regions ex-
plaining a certain amount of the phenotypic variance. This is
also true for yield and a number of major quality traits. For
breeding and improvement of such complex traits, new ap-
proaches — “genomic prediction and selection” — have been
developed recently. Here, genotypes are screened for genet-
ic variation giving hint to a specific, wishful trait expression
(phenotype). This way, starting from Mendels laws via the
empirical development and application of breeding schemes,
a continuous extension and optimization of methodology
takes place in todays knowledge-based plant breeding. This
will enable the further elevation of yield potential, of yield
stability and the quality of crop plant products in the future.

Why did Mendel choose the pea as the experimental
plant?

Pea was a common model plant at the time, because keep-
ing of and caring for peas is relatively easy, the plants grow
quickly and the generation time is short.

There are easily recognisable characteristics such as plant
size, flower colour, pod shape and pod colour, seed shape
or cotyledon colour.

The plants are relatively small, so they require little green-
house or field space.

Peas reproduce by self-fertilisation, so that clear segrega-
tion ratios occur in cross progeny.

The plants have a high propagation coefficient, so that
large populations are available for genetic analyses.

In this context, it was a fundamental advantage for the ex-
perimental results and their genetic interpretation that peas
are diploid (2n=2x=14), so that each gene primarily occurs in
only two variants (alleles). Therefore, in a cross of homozy-
gous parental lines the typical Mendel segregation ratios can
be observed as a result of the mode of action (dominant, in-
termediate) and re-combination. If Mendel's experimental
plants had been polyploid, the derivation of the genetic rules
would undoubtedly have been much more difficult due to
the multiple alleles. The same holds true if he had chosen an
out-breeding species or an apomictic species, as used in that
time by many botanists.

12.02 | Friedt and Ordon

Furthermore, it was an enormous advantage that the traits
he analysed were monogenic, i.e. inherited by a single gene.
Mendel did not yet use the term "gene" — he used the term
"hereditary character". Other terms that were coined in the
following periods are: cistron, operon, ORF (open reading
frame), and others. Today we know not only the location in
the genome and the DNA structure of many genes, but also
their function; for example, the A gene for flower colour of
pea intervenes in anthocyanin biosynthesis: White flowering
peas are natural base exchange mutants (Guanin-> Adenin)
(Fig. 1). It was not until decades after Mendel that such gene
mutations were experimentally triggered, with the help of
ionising radiation or mutagenic chemicals and used in plant
breeding. More recently, Hellens et al. (2010) have identified
the pea gene A as the factor determining anthocyanin pig-
mentation in pea. The A gene encodes a bHLH transcription
factor. The white flowered mutant allele most likely used by
Mendel is a simple G to A transition in a splice site that leads
to a mis-spliced mRNA with a premature stop codon. Hellens
et al. (2010) have identified a second rare mutant allele: The
A2 gene encodes a WD40 protein that is part of an evolution-
arily conserved regulatory complex and two premature stop
codons were identified in white flowering genotypes.

In view of the many demands made on our crops in cultiva-
tion, processing and use, they must combine a large number
of favorable characteristics: starting with tolerance to envi-
ronmental stress and resistance to pathogens and pests (i.e.
yield stability), via yield to product quality, e.g. wheat flour,
barley malt, rapeseed cooking oil, plant protein e.g. from leg-
umes.

Knowledge of Mendel's rules has subsequently proved to be
extraordinarily fruitful for plant genetics and extremely use-
ful for breeding; in concrete terms, this has resulted in the
following consequences, among others: The 1t Mendel rule
describes the uniformity of the F, generation when crossing

Anthocyan-biosynthesis:

White flowering mutant (G-A)

Fig. 1. White-flowered pea plant (Pisum sativum) due to a natural
recessive point mutation (Guanin -> Adenin) of the original domi-
nant red wild type. The A-gene represents the transcription factor
bHLH intervening in anthocyanin biosynthesis.
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homozygous parents and is a basis for today's widespread hy-
brid breeding. The 2" Mendel rule (segregation rule) states
that genetic segregation is to be expected for the first time
in the F, generation, so that the earliest selection possibility
exists here and may be conducted for simply inherited traits
in line breeding schemes of self-pollinating species. The 3™
Mendel rule (independence rule) states that different traits
in the F, basically split independently of each other; this is
the basis for combining favorable genes or alleles for differ-
ent target traits ("combination or cross-breeding"). However,
this holds only true to a limited extend, i.e. when genes are
not linked. Linkage between genes was detected by Thomas
Hunt Morgan in the 1920s (different references), and is the
basis for high density molecular marker maps today available
in many crop species (Fig. 2).

Thus, it was a fortunate circumstance for the further devel-
opment of genetics that in the case of Mendel's experiments
such linkage did not play a role in the traits he described since
the causal genes are located on different chromosomes and
therefore were independent. Further exceptions to the ge-
netic laws are, for example, parental effects (lack of reciproci-
ty), epistasis (non-allelic gene interaction), polygeny, haploidy
or environmental effects (GxE interaction).

If genes are unlinked, relevant alleles, for example a cross be-
tween a virus-resistant (see below) but mildew-susceptible
parent plant (vwwMM) and a virus- susceptible but mildew-re-
sistant parent (VVmm), can result in a double-recessive mil-
dew- and equally virus-resistant progeny (mmvv). So called
“combination breeding” has created considerable improve-
ments in crops over many decades, especially in self-pollina-
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Fig. 2. Dense marker map of barley chromosome 1H comprising
the rust resistance locus RphMBR1012 (Figure was taken from Per-
ovic et al., unpublished)
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tors such as barley and wheat. The crossing of two parents
P1 and P2 (sometimes extended by crossing the F with a
third parent) for the purpose of combining favourable char-
acteristics in each case results in an offspring that becomes
increasingly homozygous due to selfing in the subsequent
generations. Multi-stage selection is basically possible from
F, onwards. Special methods have been developed for breed-
ing practice, which are conducted to a greater or lesser extent
even today depending on the conditions of the material and
the preference of the breeder; these include the pedigree
method, bulk method, the use of single-seed descents, or the
direct production of homozygous offspring via in vitro culture
of haploid gametes, preferably immature pollen (“haploid
method“). In this respect, it has to be noticed that these dou-
bled haploids in case of a dominant/recessive inheritance do
not segregate in a 3:1 manner but a 1:1 frequency as there
are no heterozygous genotypes, i.e. homozygous recessive
genotypes are more frequent.

Multi-stage line selection based on individual plants or plant
progenies (bulks) over several generations is always followed
by yield tests, initially at the breeding site, then also multi-lo-
cational and finally multi-annual. In principle, self-pollinated
varieties are still bred in this way today, for example wheat,
barley, oats, pea, etc. Of course, the breeding methodology
has been further developed and refined over the decades.
Cell and tissue culture techniques are now an integral part of
the “tool box” of a modern breeding company: Whether for
the efficient multiplication of a genotype by cloning, the rapid
and pathogen-free propagation by meristem culture, the ac-
celeration of backcrossing steps by embryo culture, the effec-
tive production of species or genus hybrids via sexual crossing
and embryo rescue or via asexual crossing by cell fusion, the
creation of homozygous plants via the “haploid method”, i.e.
in vitro culture of gametes, especially microspores (immature
pollen), and others. In recent times, molecular genetics has
also increasingly found its way into breeding procedures. This
has been made possible by the enormous development of
-omics technologies such as genomics, transcriptomics, me-
tabolomics, proteomics, etc. The genomes of practically all
agriculturally and horticulturally relevant plant species have
now been completely sequenced and are available for plant
breeders.

Quite a few relevant traits are monogenically controlled,
including many disease resistances. For example, powdery
mildew (Blumeria graminis f. sp. tritici) causes serious yield
losses in bread wheat (T. aestivum) production. In the course
of time numerous genes (Pm genes) and quantitative trait loci
(QTL) have been identified distributed over the entire wheat
genome mediating resistance against powdery mildew; re-
cently, Kang et al. (2020) have provided a summary of over
200 powdery mildew genes and QTL across all 21 chromo-
somes of bread wheat.

These monogenic resistances are known for many patho-
gens in wheat, e.g. stripe rust (Yr-genes), leaf rust (Lr-genes),
stem rust (Sr-genes), soil-borne cereal virus (Sbm1) or even



against the orange wheat blossom midge (Sm1). However,
the introduction of disease resistance in elite winter wheat
cultivars is a lengthy process as shown here for the pedigree
of wheat varieties combining resistance against powdery
mildew i.e. Pm17 (1A/1R translocation) and leaf rust (Lr24)
plus Pseudocercosporella herpotrichoides (Table 2, H. Kempf,
pers. comm. 2022), which can be abridged today by molecu-
lar markers.

Another example are the so-called “green revolution genes”.
These genes have a major effect on plant height as they cause
— depending on the respective allele — dwarf or semi-dwarf
growth. An example is shown in Figure 3, which illustrates
the effect of different Rht-B1 and Rht-D1 alleles, i.e. genes
causing gibberellic (GA)-insensitivity derived from the Japa-
nese wheat variety Norin10. These semi dwarf genotypes are
much lesser sensitive to lodging facilitating higher nitrogen
fertilization resulting in higher yield.

Besides, quality characteristics are also controlled by single
genes. An illustrative example is oil quality of rapeseed (B.

Table 2. Partial pedigree of elite wheat varieties derived from
“wide crosses” using unadapted resistance sources of wheat (T.
aestivum) (Dr. Hubert Kempf, Secobra)

1984 Kronjuwel x AMIGO (Pm17 + Lr24)

1985 Kronjuwel/(Pm17 + Lr24) x Kronjuwel

1993 [Kronjuwel/(Pm17 + Lr24) x Kronjuwel] x Piko

1999 (Atlantis/Cardos x [Kronjuwel/(Pm17 + Lr24) x Kronjuw-
el] x Piko) ->MEMORY

2008 “Memory” (Pm17 + Lr24) x JB Asano -> ASORY

2013 Registration MEMORY (Pm17 + Lr24)

2018 Registration ASORY (Pm17 + Lr24)

2019 Registration CAMPESINO (Pm17 + Lr24 + Pch1)

Pm = powdery mildew, Lr = leaf rust, Pch = Pseudocercosporella

napus) and other oil crops. Unsaturated fatty acids — derived
from stearic acid (C18:0), via oleic (C18:1) and linoleic acid
(C18:2) to linolenic acid (C18:3) are formed in several steps
by desaturase enzymes encoded by structural genes. In addi-
tion, long-chain fatty acids are formed by elongation in cruci-
fers (= Brassicaceae) incl. oilseed rape, Brassica napus): C18:1
->(20:1 (eicosenic) -> C22:1 (erucic acid). The combination of
functional alleles and their additive effects enable maximum
erucic acid content of so-called High Erucic Acid Rapeseed
(HEAR). For details see Figure 4 (Bates et al., 2013).

Barley yellow mosaic virus disease was first detected in Japan
in 1940 (lkata & Kawai, 1940) and is now present in many
East Asian countries and especially in Europe (Kiihne, 2009).
There, barley yellow mosaic virus has become one of the
most important diseases of winter barley since its first de-
tection in Germany in 1978 (Kihne, 2009) leading to severe
damage and yield losses of up to 50% (see Fig. 5).

Both, Barley yellow mosaic virus (BaYMV) and Barley mild
mosaic virus (BaMMV) from which different strains are
known (Habekuss et al., 2008) are bymoviruses, which are
transmitted by the soil-borne plasmodiophorid Polymyxa
graminis (Adams & Swaby, 1988). Resistance to BaMMV/BaY-
MV has been detected in Germany soon after the discovery
of these viruses within the set of released cultivars, and it
was shown by classical segregation analysis using BaMMV,
which in contrast to BaYMV is easily mechanical transmissi-
ble (Friedt, 1983), that resistance is due to a single recessive
gene, later on called rym4 (Friedt & Foroughi-Wehr, 1985,
Friedt et al., 1989). Extensive screening programs explained
that resistance to Barley yellow mosaic virus is quite frequent
within the barley primary gene pool (e.g. Ordon & Friedt,
1993; Habekuss et al., 2008). Mendelian segregation analyses

Fig. 3. Phenotypes of near-
isogenic lines (NIL) derived from
wheat cv. Mercia, differing in
Rht- B1 and Rht-D1 alleles; Rht-
1 represents the original vari-
ety (Photo: John Innes Centre,
Norwich/UK, Tony Worland, see
also Li et al., 2006)

.
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Fig. 4. (a) Plastid fatty acid biosynthesis, (b) Acyl editing and
(c) Triacylglyceride (TAG) synthesis. Acyl transfer reactions are
dashed lines. Green lines are de novo TAG synthesis, blue lines
are PC-derived DAG synthesis, orange lines are acyl editing,
and purple represents phospholipid:diacylglycerol acyltrans-
ferase (PDAT). DAG(1) is de novo synthesized DAG and DAG(2)
is PC-derived DAG. Abbreviations: substrates are in bold: ACP,
acyl carrier protein; DAG, diacylglycerol; FFA, free fatty acid; G3P,
glycerol-3-phosphate; LPA, lyso-phosphatidic acid; LPC, lyso-
phosphatidylcholine; Mal, malonate; PA, phosphatidic acid; PC,
phosphatidylcholine; PUFA, polyunsaturated fatty acids; TAG,
triacylglycerol. Enzymatic reactions are in italics: ACCase, acetyl-
CoA carboxylase; CPT, CDP-choline:DAG cholinephosphotrans-
ferase; DGAT, acyl-CoA:DAG acyltransferase; FAD, fatty acid de-
saturase; FAS, fatty acid synthase; FATA, acyl-ACP thioesterase
A; FATB, acyl-ACP thioesterase B; GPAT, acyl-CoA:G3P acyltrans-
ferase; KASII, ketoacyl-ACP synthase Il; LACS, long chain acyl-CoA
synthetase; LPAAT, acyl-CoA:LPA acyltransferase; LPCAT, acyl-
CoA:LPC acyltransferase; PAP, PA phosphatase; PDCT, PC:DAG
cholinephosphotransferase; PLC, phospholipase C; PLD, phos-
pholipase D; SAD, Stearoyl-ACP desaturase. (Figure was taken
from Bates et al., 2013, CC BY-NC-ND 3.0 license)

Fig. 5. Field-grown winter barley plants: barley yellow mosaic virus
resistant variety (right) in comparison to a virus-sensitive variety
(Northern Germany).

of crosses of these resistant genotypes to carriers of rym4,
it turned out that recessive resistance genes different from
rym4 are present demonstrated by a good fit to a segregation
ratio of 7r:9s indicative for two independent recessive resist-
ance genes causing resistance each (Gotz & Friedt, 1993).Ina
next step, by intercossing donors of resistance carrying genes
different from rym4 it was shown that these carry different
recessive resistance genes (Ordon & Friedt, 1993). In addi-
tion, two dominant resistance genes have been identified in
the secondary gene pool, i.e. Hordeum bulbosum (Ruge et al.,
2003; Ruge-Wehling et al., 2006), and a first dominant resist-
ance gene has been identified meanwhile also in cultivated
barley (Kai et al., 2012).

These classical Mendelian segregation analyses together with
the knowledge of linkage of genes developed by Thomas Hunt
Morgan has been the basis for developing molecular markers
(Graner & Bauer, 1993) mainly based on the analyses of DH-
lines allowing a replicated test for virus resistance in contrast
to F,-plants (for overview see Tuvesson et al., 2021).

Based on these markers, different marker-based selection
procedures have been developed. Together with doubled
haploid techniques, which are routinely used in barley breed-
ing today, respective markers facilitate a reliable and fast se-
lection for virus resistance, e.g. doubled haploid populations
may be screened directly in vitro and only those plantlets car-
rying the resistance encoding allele have to be transferred to
the greenhouse. In general, donors of new BaMMV/BaYMV
resistance genes are rather un-adapted to productive growing
systems (e.g. Ordon & Friedt, 1994). To combine virus resist-
ance with superior agronomic performance, time-consuming
backcrossing procedures are needed. This holds especially
true when recessive resistance genes have to be incorporated
like in the case of BaMMV/BaYMYV, just as a selfing generation
is needed after each backcross to identify homozygous reces-
sive genotypes on the phenotypic level (3s:1r). In contrast to


https://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/3.0/

this, in marker-based procedures, the recessive resistance en-
coding allele can be directly followed by a co-dominant mark-
er or a dominant one showing an additional fragment linked
to the resistance encoding allele (Ordon et al., 2003; 2009),
thus saving one generation per backcrossing cycle. Further-
more, molecular markers facilitate efficient pyramiding of
resistance genes especially in combination with doubled hap-
loids (Werner et al., 2005; 2007), thereby prolonging the use
of partly overcome resistance genes.

Besides the direct use in breeding, Mendelian segregation
and knowledge on linkage has also been the basis for isolat-
ing resistance genes rym4/5 and rym11 via a map based clon-
ing approach (Stein et al., 2005; Yang et al., 2014) which is
based on constructing a high resolution mapping population
followed by marker saturation, i.e. segregation and linkage. It
turned out that the rym4/5 locus comprises the translation
initiation factor 4e gene Hv-elF4E (Stein et al., 2005; Kanyuka
et al.,, 2005) and rym11 a protein disulfide isomerase (HvP-

A

CGACAACCCGCAGGGCAAGTCCCGGGC wt
CGACAACCCGCAGGGCAA-TCCCGGGC -1
CGACAACCCGCAGGGCA-GTCCCGGGC -1

CGACAACCCGCAGGGCA--TCCCGGGC -2
CGACAACCCGCAGGGC---TCCCGGGC -3
CGACAACCCGCAGG-—--GTCCCGGGC
CGACAACCCGCAG--—--- GTCCCGGGC -5
CGACAACCCGCAGGGCAAGTTCCCGGGC
CGACAACCCGCAGGGCAAGATCCCGGGC
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DIL5-1). Meanwhile both of these genes have been edited
using CRISPR/Cas9 (Hoffie et al., 2021, cf. Fig. 6) and the iso-
lation of different resistance genes e.g. rym15 using recent
genomic tools is underway (Wang et al., 2022).

The story of resistance to BaYMV/BaMMV clearly elucidates
the importance of Mendel’s law and its useful application in
plant breeding and research. Genome editing has also been
applied to many further plant species, e.g. for improving mil-
dew resistance in bread wheat (Li et al., 2022).

Oligo- or polygenic inheritance plays a major role concerning
traits of agronomic importance, i.e. quantitative traits. Such
traits are not accessible to a classical genetic analysis accord-
ing to Mendel. Here, however, combined quantitative-genetic

X
- MM\NW\FMU\WV\NM

Wt CGACAACCCGCAGGGCAAGTCCCGGGC

Pl CGACAACCCGCAGGGCAAGATCCCGGGC

P2 CGACAACCCGCAGGGCAAGTTCCCGGGC
P3 CGACAACCCGCAGGGCAAGTTCCCGGGC
P4 CGACAACCCGCAGGGCAAGTTCCCGGGC

Fig. 6: (A) Mesophyll protoplasts of winter barley cv. “Igri” after PEG-mediated transformation with a GFP-carrying vector, after 60 h of
incubation at 21°C. These protoplasts serving as positive control for viability and genetic transformation, respectively, were recorded
using bright field (left) and epifluorescence (right) microscopy. (B) Deep-sequencing of amplicons of target region 1 after transformation of
barley protoplasts using vectors carrying cas9 and target motif 1-specific gRNA expression units. (C) Chromatograms of Sanger sequencing
target region 1 of wild-type “Igri” as compared with primary mutant plants. The unambiguous DNA sequence indicates homozygosity of
the inserted A nucleotide. Grey vertical bars: cleavage positions, horizontal lines: deletions, red letters: insertions, wt: wild-type sequence,
target motifs underlined with PAMs being double underlined, +A: 1-bp insertion of adenine nucleobase, +T: 1-bp insertion of thymine
nucleobase. Results of PEG-mediated transformation of protoplast transformation of barley cv. ‘Igri’ using GFP-carrying vector (Figure was

taken from Hoffie et al., 2021, CC-BY 4.0 license)
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and molecular-genetic approaches made it possible to de-
pict associations of special genome regions with respective
traits (QTL mapping in biparental populations or via genome
wide association studies (GWAS)). For example, Zymoseptoria
tritici causing Septoria tritici leaf blotch, is a difficult fungus
to control because of its extremely high genetic variability
making it one of the most important wheat pathogens today.
Recently, Karlstedt et al. (2019) have detected 4 QTL in wheat
explaining between 8.5 -17.5% of the phenotypic variance.
(Fig. 7). Thus, like Mendel genes, they can now be made
accessible for targeted selection with the help of associated
genetic markers.

The same applies to the plant response to abiotic stress,
such as cold, heat or drought. Resistance or tolerance to
such stressors is at best partial and is inherited quantitatively.
Here, too, however, it may help to break down the quanti-
tative trait complexes into "Mendelian" units to gain access
to individual synthesis steps or metabolic pathways and the
genes underlying these (Wehner et al., 2015). Typically, sig-
nal transduction chains are effective here: for example, sen-
sor enzymes can activate phytohormones (e.g. abscisic acid,
ABA), which in turn activate genetic switches (transcription
factors) such as CAMTA, DREB, MYB or bZIP to set defence
or repair mechanisms in motion. This brief description shows
that numerous genes must be functionally involved and that,
due to the complex genetics, the breeding of such traits is dif-
ficult and therefore inevitably lengthy, but can be conducted
today in a directed manner, by employing molecular markers.

We owe Gregor Mendel a basic understanding of the inher-
itance of plant characteristics:

— Hereditary “factors” (genes) determine the appearance of
organisms (phenotype), but can be modified by “environ-
mental effects”.

— In diploid individuals, the factors basically occur in two
forms (alleles), they can be recombined by crossing and
thus lead to new phenotypes with novel trait combina-
tions.

— These findings were the basis for the development of
breeding methods from line to hybrid breeding, combined
with the invention of improved breeding schemes.

— Their systematic use in classical plant breeding has led to
enormous improvements in crops: today's varieties are ge-
nerally superior to older varieties in terms of disease re-
sistance, stress tolerance, yield and product quality (flour,
edible oil, protein, animal feed, etc.).

— The useful addition of biotechnological approaches in the
form of cellular and molecular biological work steps is in-
creasingly turning empirical plant breeding into knowledge-
based plant breeding.

The authors declare that they do not have any conflicts of
interest.
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Im 18. und 19. Jahrhundert wurden sowohl in Europa als auch
in den USA Kreuzungsexperimente an Mais und Zierpflanzen,
aber auch an der Erbse durchgefiihrt. Mendel kannte zumin-
dest einen Teil der Literatur, als er seine ,Versuche liber Pflan-
zenhybriden” 1866 veroffentlichte. Im Gegensatz zu seinen
Vorgangern fielen Mendel die konstanten Zahlenverhaltnisse
auf, die in den Nachkommen seiner Kreuzungsexperimente
zu beobachten waren. Nachdem die Arbeiten Mendels tber
mehrere Jahrzehnte weitgehend unbeachtet blieben, wurden
seine Theorien zur Vererbungslehre 1900 von de Vries, Cor-
rens und Tschermak wiederentdeckt und experimentell be-
statigt. Kurz darauf kamen erste Zweifel auf, da die Ergebnisse
Mendels fast durchweg sehr nahe an seinen Erwartungswer-
ten lagen. Ronald A. Fisher publizierte 1936 einen Artikel, der
schlussfolgerte, dass ein Grofteil von Mendels Ergebnissen
zugunsten der theoretischen Spaltungsverhaltnisse gefalscht
worden sein musste. Damit war die Mendel-Fisher-Kontro-
verse geboren. Zum Jubilaum der Veroffentlichung der
Grundlagen der Vererbungslehre von Gregor Mendel brach-
ten Stern & Sherwood 1966 ein Buch heraus, welches sowohl
Mendels Texte auch die der Wiederentdeckung seiner Lehren
sowie den kritischen Text von Fisher enthielten. Damit nahm
die Mendel-Fisher-Kontroverse an Fahrt auf und sorgte fir
zahlreiche weitere Publikationen. Ob Mendel einfach Gliick
hatte, ob er wissentlich Pflanzen aussortierte, die nicht sei-
nen Erwartungen entsprachen oder ob er einen Assistenten
hatte, der zu gut wusste, was Mendel erwartete — wie Fisher
vermutete — werden wir nicht mit letzter Sicherheit heraus-
finden konnen. Gesichert ist, dass die Mendelschen Verer-
bungsregeln bis heute ihre Giiltigkeit haben und in Zukunft
behalten werden.

Gregor Mendel, Ronald A. Fisher, Vererbungsregeln,
Spaltungsverhaltnisse, Erbse
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In the 18" and 19% century crossing experiments using maize,
ornamentals and peas were carried out in Europe and in the
USA. Mendel knew at least a part of the literature when he
published his famous paper "Experiments on Plant Hybridisa-
tion" with the original German title "Versuche liber Pflanzen-
hybriden" in 1866. In contrast to his predecessors, Mendel
recognised the constant segregation ratios appearing in the
progenies of the crossings. After being unnoticed for dec-
ades, his fundamental theory of heredity was rediscovered
and experimentally verified by de Vries, Correns and Tscher-
mak in 1900. Shortly after the English translation of Mendel's
work became available in 1901, Raphael Weldon, one of the
founders of biometry, published his doubts on Mendel's data
since all observed segregation ratios were extremely close
to the expected ones. Ronald A. Fisher concluded in a paper
from 1936 that a large part of Mendel's results must have
been falsified to agree closely with the postulated segrega-
tion ratios. The Mendel-Fisher controversy was born. In 1966,
100 years after Mendel's original paper was released, Stern &
Sherwood published a book comprising translations of Men-
del's laws of inheritance, the rediscovery by de Vries and Cor-
rens and Fisher's paper. Subsequently, this led to the publica-
tion of numerous articles from different scientific disciplines
on the Mendel-Fisher controversy. It may never be revealed,
if it was simple luck, if Mendel sorted out plants, which did
not represent the theory, or if he had an assistant "who knew
too well what was expected", as Fisher speculated in 1936.
Nonetheless, Mendel's work doubtlessly culminated in one
of the most important breakthrough discoveries of the 19t
century and is the starting point of modern genetics and plant
breeding.

Gregor Mendel, Ronald A. Fisher, laws of inheritance,
segregation ratios, pea
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Mendel war nicht der erste, der mit Erbsen experimentier-
te und Kreuzungen durchfiihrte. Thomas Andrew Knight be-
stdubte 1799 Erbsen mit weilfen Samen mit dem Pollen von
solchen mit grauen Samen und entdeckte, dass alle Nach-
kommen nur graue Samen hervorbrachten. Er machte Riick-
kreuzungen, bei denen er feststellte, dass wieder weiRsamige
Erbsen auftraten (Knight, 1799). Alexander Seton (1824, nach
Zirkle, 1951) kreuzte griinsamigige mit weiBsamigen Erbsen
und stellte ebenfalls fest, dass alle Nachkommen eine iden-
tisch griine Samenfarbe hatten. Nachdem er die griinen Sa-
men wieder ausgesat hatte, konnte er Erbsensamen beider
Farben ernten und bemerkte, dass keiner der Samen farblich
intermedidr war. Im selben Jahr fand John Goss (1824, nach
Zirkle, 1951), dass in einer Kreuzung von Erbsenpflanzen mit
blauen und weillen Erbsen in der ersten Generation nur wei-
e Samen auftraten, in der zweiten Generation fand er Nach-
kommen die nur weilRe, nur blaue oder sowohl weilRe als
auch blaue Samen in denselben Hiilsen hatten. In der dritten
Generation produzierten die blausamigen Erbsen nur blau-
samige Nachkommen, wahrend die weisamigen Pflanzen
entweder nur weille, nur blaue oder wieder beide Samenfar-
ben in ihren Hilsen trugen. Knight (1824) kommentierte die
Arbeiten und machte die richtigen Aussagen tiber Dominanz
und Rezessivitdt, aber er zdhlte die jeweiligen Anteile nicht
und konnte deshalb keine eindeutigen Regeln ableiten (Zirkle,
1951).

Erbsen erfreuten sich in der jingeren Neuzeit groRer Beliebt-
heit als Gemusekultur. So schrieb Marie de Rabutin-Chan-
tal vom Hof Louis XIV, in dessen Kiichengarten in Versailles
Erbsen kultiviert wurden: , Das Erbsenkapitel dauert an: die
Ungeduld, sie zu essen, das Vergniigen, sie gegessen zu ha-
ben, und die Freude, sie wieder zu essen — das sind die drei
Themen, Gber die man seit vier Tagen redet.” Der spétere
US-Prasident Thomas Jefferson baute Erbsen in seinem Gar-
ten in Virginia an und notierte am 26. Februar 1778 in sein
Gartenbuch ,sowed a patch of Hotspur peas”. Hotspurs sind
besonders schnellwiichsige Sorten (Woolridge, 1677). Tho-
mas Andrew Knight erstellte im frilhen 19. Jahrhundert die
ersten gezielten Erbsenziichtungen. Aus den Sorten ‘Knight’s
Tall Green Marrow’ und ‘Knight’s Dwarf Green Marrow’ sind
im Laufe des 19. Jahrhunderts viele weitere Sorten entstan-
den. Ziel der damaligen Ziichter war es, die Ertrage zu stei-
gern sowie hochwachsende Sorten, die Rankhilfen benétigen
und kleine, runde Samen hatten, durch solche mit niedrigem
Wuchs und grofRen runzligen Samen zu ersetzen (Hedrick et
al., 1928). Es gab zwar bereits vorher Landsorten mit niedri-
gem Wuchs sowie Marrowfats mit groRen, runzligen Samen
(Townsend, 1725), allerdings dirften die meisten Sorten
hochwachsend und rundsamig gewesen sein. John Woolridge
schrieb 1677, dass die Erbse schon lange in England angebaut
werde, die stiRen und delikaten Sorten aber erst spat einge-
fihrt worden seien. Im Gegensatz zu den rundsamigen Pa-
lerbsen entsprechen Marrowfats den heutigen Markerbsen.
Der Zuckergehalt von Markerbsen ist mit maximal 7 bis 9 %
hoéher als der von Palerbsen (4 bis 5 %), woraus ein deutlich
stiBerer Geschmack resultiert. Der hohere Zuckergehalt der
Markerbse geht zunachst mit einem hoheren Wassergehalt

einher. Das fiihrt nach dem Wasserentzug zum typisch runz-
ligen Erscheinungsbild reifer Samen (wrinkled seeded peas).
Tracy listet bereits 1903 fiir das U.S. Department of Agricul-
ture ca. 500 Sorten, darunter normalwichsige, Halbzwerge
und Zwerge mit sehr niedrigem Wuchs, Marrowfats mit run-
zligen Samen, Sorten mit runden Samen fur die Konservenin-
dustrie und Zuckererbsen auf.

Obwohl Mendel (1866) z. B. die unten genannte Publikation
zur Hybridisierung bei Pflanzen von Gartner (1849) zitierte,
ist nicht Uberliefert, ob er mit den friiheren Arbeiten speziell
an Erbsen vertraut war. Mit der Erbse stand ihm allerdings
eine Modellpflanze zur Verfligung, die eine grofRe Variation
in vielen einfach zu bonitierenden Eigenschaften wie Farbe
der Samenschale und Kotyledonen, Samenform, Farbe und
Form der Hulsen, Wuchshdhe und Bliitenfarbe aufwies. Die
Erbse ist ein Selbstbefruchter mit 2n=14 Chromosomen und
einem ausgesprochen groRen Genom von 4,45 Gb (Kreplak et
al., 2019). Obwohl sowohl bei den Wildformen als auch bei
der Kulturerbse eine Bestdubung Uber Insekten moglich ist,
herrscht bei den im Anbau befindlichen Sorten Kleistogamie
vor. Die Selbstbestdubung findet demnach in der geschlos-
senen Blite statt. Mendel entschied sich auch aufgrund der
Kleistogamie fiir die Erbse als Modellpflanze, da Selbstungen,
also Inzucht durch Selbstbestdubungen, leicht und sicher
vonstattengehen. Mendel schreibt 1866: ,Versuche (...) fuhr-
ten zu dem Resultate, dass das Genus Pisum den gestellten
Anforderungen hinreichend entspreche.” Die kinstliche Be-
fruchtung, bei der er die Knospe zum Entfernen der noch un-
reifen Staubfaden mit der Pinzette 6ffnete, um die Narbe spa-
ter mit fremdem Pollen zu bestduben, beschreibt er zwar als
umsténdlich aber zumeist gelingend (Mendel, 1866). Schon
in seinen einleitenden Bemerkungen erwahnt Mendel (1866)
die RegelmaRigkeit, die bei Hybriden zu beobachten ist, wenn
Zierpflanzen zur Erzeugung neuer Farbvarianten kiinstlich
befruchtet werden. Auch zitiert er die Arbeiten von Gartner
(1849) Uber die Erzeugung von Hybriden bei Pflanzen. Gart-
ner wiederum zitierte die Kreuzungsexperimente, die Knight
(1799) an Erbsen durchgefiihrt hatte (Zirkle, 1951). Damit ist
also sicher, dass Gregor Mendel Studien zur Hybridisierung
kannte und nicht vollig unvoreingenommen seine Experimen-
te begann.

Von den vielen Merkmalen, die Mendel untersuchte, sind
Form und Farbe der Samen bzw. Kotelydonen die wohl be-
kanntesten (Mendel, 1866; Miko, 2008). Zunachst arbeitete
er mit reinerbigen Pflanzen, die er Gber mehrere Generati-
onen geselbstet hatte. Danach kreuzte er Elternlinien mit
verschiedenen Eigenschaften untereinander. Obwohl bereits
vorher gegenteiliges beobachtet wurde (Knight, 1799; 1824;
Gartner, 1849), ging man weitestgehend davon aus, dass
Nachkommen immer einer Mischung aus ihren Eltern ent-
sprechen, was einem intermedidren Erbgang gleichkommt.
Die Nachkommen von Elternlinien mit runden und eckigen
Samen konnten diese Annahmen aber nicht stlitzen, denn
alle waren rund und folgten einem dominanten Erbgang. Da
alle Nachkommen in der ersten Filialgeneration (F1) gleich
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aussahen, formulierte Mendel daraus die Uniformitatsregel,
das 1. Mendelsche Gesetz.

Als Mendel in einem weiteren Schritt die F1-Pflanzen, die ge-
netisch alle identisch waren, mit sich selbst kreuzte, traten
sowohl runde als auch eckige Samen im Verhaltnis 3:1 auf.
Mendel stellte fest, dass Eigenschaften, die in der F1 nicht
mehr auftauchten, weiterhin rezessiv vorhanden waren und
an spdtere Generationen vererbt werden konnten. Er nutzte
dabei die Denomination AA fiir den Elter mit runden Samen
und aa fiir den Elter mit eckigen Samen. In der F1 kamen nur
Aa Genotypen mit der dominanten Eigenschaft der runden
Samenform vor. In der F2 glich ein Viertel der Genotypen
wieder dem dominanten Elter AA, ein weiteres Viertel dem
rezessiven Elter aa, die Halfte blieb genotypisch identisch mit
der F1-Generation (Aa). Da letztere phanotypisch nicht vom
reinerbigen Genotyp AA unterschieden werden konnten, kam
das Spaltungsverhéltnis 3:1 zustande. Heute wissen wir, dass
A und a den zwei Allelen eines Gens entsprechen. Mendel
(1866) formulierte aus seinen Ergebnissen die Spaltungsre-
gel. Er sah in seinen Ergebnissen, Gartner (1849) bestatigt,
demzufolge , Hybriden die Neigung besitzen, zu den Stam-
marten zurlickzukehren” (Mendel 1866), also bei Selbstung
oder Kreuzung untereinander aufspalten.

Um herauszufinden, was passiert, wenn man Eltern miteinan-
der kreuzt, die sich in zwei Eigenschaften voneinander unter-
scheiden, kreuzte Mendel Pflanzen mit rund-gelben Samen
(AABB) mit solchen mit kantig-griinen Samen (aabb). Der
Begriff ,kantig” ist hierbei mit dem oben genannten Begriff
,runzelig” far Markerbsen gleichzusetzen. Mendel (1866)
benutzte beide Begriffe. In der F1-Generation waren alle
Nachkommen rund und gelb (AaBb), da das die dominanten
Eigenschaften waren. In der F2-Generation traten alle mogli-
chen Kombinationen der Merkmale auf: rund-gelbe (AABB,
AABb, AaBB, AaBb), kantig-gelbe (aaBB, aaBb), rund-griine
(AAbb, Aabb) und kantig-griine (aabb) Erbsensamen. Fiir sich
genommen traten die Eigenschaften wieder im Verhaltnis 3:1
auf, in oben genannter Kombination allerdings im Verhaltnis
9:3:3:1. Mendel (1866) erwadhnte dieses Spaltungsverhaltnis
nicht. Er baute die Samen der F2 Generation wieder an und
stellte fest, dass die Pflanzen aus kantig-griinen Samen in
der Folgegeneration konstant blieben. Die Pflanzen, die aus
rund-gelben Samen gezogen wurden, erzeugten im Verhaltnis
1:2:2:4 nur rund-gelbe Samen, rund-gelbe und -griine Samen,
rund- und kantig-griine Samen sowie alle vier Varianten der
F2. Es gab also auch hier wieder die rund-gelbe homozygote
Ausgangsform, wahrend ein Teil homozygot flr das jeweils
dominante Merkmal geworden war und ein weiterer Teil sich
dquivalent zur F1-Hybride verhielt. Mendel (1866) bewies mit
diesen Versuchen, dass die Merkmale unabhangig voneinan-
der vererbt wurden, woraus sich die Unabhangigkeitsregel
ableitet.

Mendel hat bei seinen Arbeiten nicht nur die richtigen Eigen-
schaften gewahlt, namlich solche, die liber einzelne Gene
vererbt werden, er hatte auch Gliick, denn die Gene fir die
beiden oben genannten Eigenschaften liegen tatsachlich auf
unterschiedlichen Chromosomen. Dazu kommt, dass die be-
kanntesten Merkmale die er untersuchte — Samenform und
-farbe — schon auf der Mutterpflanze beobachtet werden
konnten. Sein grofter Verdienst war es —im Gegensatz zu sei-

nen Vorgangern — exakt zu zdhlen und mit groRen Zahlen zu
arbeiten, klare Hypothesen zu formulieren und diese anhand
seiner Erwartungen zu Uberprifen. So untersuchte er in sei-
nem Experiment zur Ableitung der Spaltungsregel mehr als
8.023 Samen von 258 Pflanzen. Davon waren 6022 gelb und
2001 grin. Gelb trat also zu griin im Verhaltnis 3,01:1 auf,
was dem theoretischen Spaltungsverhaltnis von 3:1 schon
sehr nahekam. Mit dhnlich hohen Zahlen arbeitete er, als er
die Samenform untersuchte (Abb.). Das Spaltungsverhaltnis
9:3:3:1 zur Unabhéngigkeitsregel basiert auf 556 Samen von
15 Pflanzen, die er im Folgejahr alle zur Aussaat brachte und
von denen er abzliglich der Verluste 529 wieder untersuchte
(Mendel, 1866).

Mendel generalisierte seine Ergebnisse mit dem mathema-
tischen Modell A + 2Aa + a (Mendel, 1866; Teicher, 2014).
Heute wiirden wir mit der Erkenntnis, dass es sich bei A und
a um zwei Allele desselben Gens handelt, die Schreibwei-
se AA + 2Aa + aa wahlen. Unabhangig davon beschrieb er
damit, dass die Nachkommen der Kreuzung A x g, also Aa,
bei Selbstung ,,die Neigung besitzen, zu den Stammeltern zu-
rickzukehren" (Mendel, 1866). Die Beobachtung war nicht
neu: Mendel schrieb, dass die ,von Gartner, Kolreuter und
anderen gemachte Wahrnehmung" durch seine Versuche
bestatigt wurde. Im Gegensatz zu seinen Vorgangern beliel3
Mendel es aber nicht bei einer ,Wahrnehmung". Er postu-
lierte, dass in jeder Selbstungsgeneration (n) das Verhaltnis
A:Aa:a =2"-1:2:2"-1 ist. Das heiRt, aus dem Verhéltnis 1:2:1in
der ersten Filialgeneration der Hybride Aa wird das Verhaltnis
1023:2:1023 in der zehnten Filialgeneration.

Vorhersagen dieser Art waren 1866 Standard in der Physik,
aber neu in der Biologie, denn zur Zeit Mendels steckte die
Anwendung von Mathematik in der Biologie noch in den An-
fangen und wurde mehrheitlich eher skeptisch betrachtet
(Keller, 2002; Deichmann, 2019). Zwar gab es bereits Bestre-
bungen Quantifizierung und Korrelation flr den Bereich der
Biogeografie und Pflanzenmorphologie anzuwenden, aller-
dings erlangte die Bedeutung der Statistik fiir die Biologie
erst mit den Veroffentlichungen von Francis Galton (1884)
und Karl Pearson (1900) ihren Durchbruch. Mendel war in
dem Punkt den meisten Biologen seiner Zeit also einige Jahre
voraus. Der Chi%-Test zum Beispiel, mit dem bis heute eine
signifikante Abweichung von erwarteten Spaltungsverhalt-
nissen statistisch abgesichert wird, wurde erst 34 Jahre nach
Mendels Veroffentlichung von Pearson (1900) publiziert.

Mendel war kein etabliertes Mitglied der damaligen Wissen-
schaftsgemeinde und konnte seine experimentellen Ergeb-
nisse und bahnbrechende Theorie zundchst nur im Rahmen
von zwei o6ffentlichen Vortragen in Brno vorstellen. Zwar
verschickte er seine 1866 erschienene Publikation in einem
Sonderdruck von 40 Exemplaren an verschiedene europai-
sche Wissenschaftler, doch blieb dies weitestgehend ohne
Resonanz (Orel, 1971). Bis 1900 wurde der Artikel von Gre-
gor Mendel kaum beachtet und wahrscheinlich nur zweimal
zitiert, ohne dass die Bedeutung seiner Arbeit dabei erkannt
wurde (Zirkle, 1951).
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Obwohl bereits vor Mendel mehrere Wissenschaftler Kreu-
zungsexperimente mit dem Fokus auf einzelne Merkmale
durchfiihrten, war seine Herangehensweise im Vergleich zu
den meisten seiner Zeitgenossen in der Biologie eher unor-
thodox. Es war verbreitet, Spezies und Kreuzungen in ihrer
Gesamtheit zu beschreiben, statt sich auf die Vererbung
spezifischer Merkmale zu konzentrieren (Gasking, 1959). Ein
weiteres Problem fir die zundchst fehlende Beachtung der
Theorie Mendels kann Darwins 1859 erschienenes Buch “On

Q
AaBb
|, 3 Aa[gb

AaBb

LA

aaBb

stehen die Zahlenverhaltnisse
aus Mendels Versuchen, ober-
halb der Kreuzungstabellen sind
die beobachteten und die theo-
retischen Spaltungsverhaltnisse
dargestellt.

the Origin of Species by Means of Natural Selection, or the
Preservation of Favoured Races in the Struggle for Life” ge-
wesen sein. Das Buch flhrte zu groRer Aufmerksamkeit und
zu Kontroversen innerhalb der Wissenschaftsgemeinde und
legte den Fokus auf die Beschreibung der natiirlichen Selek-
tion, die zunachst ohne gezielte Experimente zum Nachweis
von Hypothesen auszukommen schien (Stubbe, 1963). Ohne
komplett Uiberzeugt zu sein, vertrat Darwin zudem die damals
populdre blending inheritance-Hypthese, nach der sich die
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Merkmale beider Eltern in den Nachkommen mischen (Vor-
zimmer, 1963). Mendel selbst legte mit seinen Erbsenver-
suchen den Grundstein fur die bis heute giiltige particulate
inheritance-Theorie, nach der sich die Merkmale beider
Eltern nicht mischen, sondern neu kombinieren, (Mendel,
1866; Poczai & Santiago-Blay 2021). Dass Mendels Theorie
die Evolutionstheorie Darwins stlitzte, wurde erst ab 1900
z. B. von Erich Tschermak (1900a) erkannt.

Zwar wies Rudolf Jacob Camerer schon 1694 anhand von
Kreuzungsexperimenten die sexuelle Vererbung bei Pflanzen
nach, allerdings konnte erst der Italiener Amici (1846) am
Beispiel von Orchideen das Eindringen des Pollenschlauchs in
den Embryosack und die Entwicklung des Embryos aus einem
bereits dort vorhandenen ,Bldschen’, der Eizelle beobachten.
Es sollte noch bis zum Jahr 1884 dauern, bis Eduard Stras-
burger die tatsachliche Verschmelzung des Spermazellkerns
mit der Eizelle nachwies (Strashurger, 1884), aber spatestens
mit Amici (1846) war Matthias Jacob Schleidens Theorie des
Embryosacks als ,Amme* bereits vor Mendels Versuchen wi-
derlegt (Lorenzano, 2011). Ausgerechnet Eduard Fenzl, Bota-
niker an der Universitat Wien, war weiterhin ein Anhanger
der Ammentheorie und lie Mendel 1856 zum zweiten Mal
durch die Lehramtspriifung fallen (Lorenzano, 2011).

Bis zur ,Wiederentdeckung” der Vererbungsregeln durch Carl
Correns (1900), Hugo de Vries (1900) und Erich Tschermak
(1900a) sollten 34 Jahre vergehen. Wéhrend de Vries seine
Gesetze zur Vererbung von Merkmalen zuerst publizierte, er-
kannte Correns, der zu ahnlichen Ergebnissen wie de Vries ge-
kommen war, Mendel als wahren Erstautor der Vererbungs-
regeln an. Angeblich geschah das, nachdem er einen Sonder-
druck von de Vries Forschungsarbeiten erhalten hatte (Wol-
pert, 2004). Laut Muller-Wille (2018) schrieb de Vries Mendel
nur zu, die Vererbungsregeln flr einen speziellen Fall darge-
stellt zu haben und nahm fiir sich selbst in Anspruch, die gene-
relle Glltigkeit der Vererbungsregeln postuliert zu haben. Im
Gegensatz dazu soll Correns in seinem in derselben Zeitschrift
publizierten Artikel sarkastisch bemerkt haben, ihm kdme es
nicht auf die Erstverdéffentlichung einer ,Nachentdeckung”an
(Miller-Wille, 2018). Tschermak schreibt in der Nachschrift
einer gekirzten Fassung seines Artikels (Tschermak, 1900b),
ihn freue die "gleichzeitige Entdeckung Mendel's durch Cor-
rens, de Vries und mich". Er wird in der Literatur allerdings
nicht durchgehend als "Wiederentdecker" der Mendelschen
Regeln, gesehen (Simunek et al., 2012). Zweifelsfrei besonders
bedeutend sind seine Arbeiten fir die Entwicklung der Pflan-
zenziichtung. Tschermak begriindete 1909 an der Universitat
fir Bodenkultur in Wien den ersten Lehrstuhl fir Pflanzen-
ziichtung in Europa (Riedl-Dorn, 2016). Weitere internationa-
le Aufmerksamkeit erhielten die Arbeiten von Gregor Mendel
nachdem Wiliam Bateson im Jahr 1901 die Ubersetzung des
Artikels fur die Royal Horticultural Society of London organi-
siert hatte (Fairbanks & Abbott, 2016).

Einigen Statistikern kamen die von Mendel erhobenen Spal-
tungsverhaltnisse allerdings zu gut vor, um wahr zu sein. Be-

reits ein Jahr nach der englischsprachigen Veroffentlichung
1901 schrieb der Biometriker Raphael Weldon dem Mathe-
matiker Karl Pearson, bezugnehmend darauf, dass die Beob-
achtungen des Augustinerabtes Gregor Mendel seinen postu-
lierten theoretischen Spaltungsverhéltnissen fast durchweg
sehr nahekamen: ,,Remembering his shaven crown | cannot
help wondering if they were not too good.” Obwohl er etwas
spater schrieb, Mendel ,,cooked his figures, but (...) was sub-
stantially right”, hatte er weiterhin Bedenken gegeniber der
Allgemeingultigkeit von Mendels Aussagen (Franklin, 2008),
wobei er unter anderem Erich Tschermak-Seysenegg zitierte,
der ebenfalls an dem Untersuchungsobjekt Erbse forschte,
aber zumindest bei einigen der von Mendel untersuchten
Merkmale weniger eindeutige Ergebnisse erzielte (Weldon,
1902; Tschermak, 1900a).

Weldon berechnete die Intervalle, innerhalb derer 50 % der
Beobachtungen fiir die jeweils dominanten Eigenschaften in
Abhdngigkeit der Gesamtzahl der Observationen liegen muss-
te (0,75n + 0,67449 x Vn x 0,75 x 0,25). Bei den insgesamt
sieben Versuchen mit unterschiedlichen Merkmalen, die
Mendel (1866) zur Ableitung der Spaltungsregel durchfiihr-
te, lagen seine Ergebnisse flinfmal innerhalb des Intervalls,
einmal lag der Wert genau auf der Grenze und ein weiteres
Mal lag er leicht oberhalb der Intervallgrenze. Weldon (1902)
schlussfolgerte, die Chancen stiinden 16:1, dass im Falle ei-
ner Wiederholung der Versuche schlechtere Ergebnisse er-
zielt wirden. Mit seinen folgenden Versuchen hatte Mendel
(1866) bestatigt, dass ein Drittel der Genotypen, die in der
F2 das dominante Merkmal aufwies, bereits reinerbig sein
muss. Basierend auf diesen Beobachtungen, berechnete Wel-
don (1902), dass die Werte von Mendel (1866) nur dreimal
innerhalb des Intervalls lagen, einmal genau auf der Grenze
und dreimal aulRerhalb der Grenze fiir den wahrscheinlichen
Fehler. Er blieb skeptisch und bemerkte, Mendel habe nie
Daten erhoben, deren Abweichungen von den theoretischen
Spaltungsverhaltnissen zweimal so grofR wie der wahrschein-
liche Fehler seien. Bezugnehmend auf die Versuche, in denen
Mendel drei Merkmale untersuchte, kam Weldon (1902) zu
dem Schluss, in 95 von 100 Fallen missten bei wiederholten
Versuchen schlechtere Ergebnisse erzielt werden. Bezugneh-
mend auf die zunehmende Popularitdt von Mendels Arbeiten
schrieb Weldon (1902): ,Some writers have been led to over-
look the wonderfully consistent way in which Mendel’s results
agree with his theory”.

Der spater bekannt gewordene Statistiker und Genetiker
Ronald A. Fisher soll 1911 im Alter von 21 Jahren ebenfalls
berechnet haben, dass die Chancen bei einer Wiederholung
der Experimente 16:1 gegen Mendel stiinden, nochmals so
gute Ergebnisse zu erzielen (Franklin, 2008). Er schrieb laut
Franklin (2008): ,,It may just have been luck; or it may be that
the worthy German abbot, in his ignorance of probable er-
ror, unconsciously placed doubtful plants on the side which
favoured his hypothesis”. Als glihender Verfechter der Arbei-
ten von Gregor Mendel veroffentlichte Bateson zur selben
Zeit gleich mehrere Biicher, die wiederum die Ubersetzungen
der Texte von Mendel, aber auch umfassende Abhandlungen
zur Wiederentdeckung der Mendelschen Regeln und zur All-
gemeinglltigkeit der Vererbung von Merkmalen enthielten
(Bateson, 1902; Bateson, 1913).
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In einem 1936 publizierten Artikel kam Fisher zu dem Schluss,
dass die meisten Daten Mendels verfalscht sein mussten, weil
sie der Theorie zu gut entsprachen und grofRere Abweichun-
gen zu erwarten waren. Bei seinen Untersuchungen der zwei-
ten ,,Generation der Hybriden” wahlte Mendel (1866) jeweils
100 Pflanzen, die das dominante Merkmal zeigten und selbst-
ete diese. Von jeder dieser Pflanzen nahm er zehn Samen,
um die Spaltungsregel zu Uberpriifen. Insgesamt untersuch-
te er funf Merkmale. Nur bei der Farbe der Hiilsen stellte er
eine groRere Abweichung von der 2:1 Spaltungsregel fest: 60
der 100 ausgewahlten Pflanzen bekamen sowohl Nachkom-
men mit gelben als auch solche mit griinen Hiilsen. Sie waren
demnach heterozygot. 40 bekamen ausschlieBlich Nachkom-
men mit grinen Hilsen und konnten als homozygot klassifi-
ziert werden. Bei einer Wiederholung des Versuchs kam er
zu einem Spaltungsverhaltnis von 65:35, welches 2:1 wieder
sehr nahekommt. Nimmt man jedoch die Nachkommen aller
untersuchten 600 Pflanzen zusammen, waren 399 heterozy-
got und 201 homozygot fiir das untersuchte Merkmal. Die 2:1
Spaltungsregel war damit nahezu perfekt erklart und kénnte
rein zufdllig so gut abgebildet worden sein. Fisher (1936) ging
allerdings davon aus, dass 5,63 % der heterozygoten Eltern
des Selbstungsexperiments falschlicherweise als homozygot
klassifiziert werden mussten. Demzufolge sei das zu erwar-
tende Spaltungsverhiltnis nicht 2:1 sondern 1,7:1. Fisher
(1936) schrieb, eine so gliickliche Abweichung von den von
ihm errechneten Spaltungsverhadltnissen hin zu denen, die
Mendel selbst postulierte sei nur in einem von 29 Experimen-
ten zu erwarten.

Hartl & Fairbanks (2004) halten die Annahme Fishers aller-
dings fur falsch, sobald ein kleiner Prozentsatz an heterozy-
goten Genotypen mit Merkmalen des rezessiven Phanotyps
auftritt. Das wirde fir unvollstidndige Dominanzen zutref-
fen, die Mendel allerdings nicht beobachtet hat. Weiterhin
argumentieren Sie, dass das Spaltungsverhaltnis fir die Hul-
senfarbe dem erwarteten Verhéltnis von Fisher sehr nahe-
kommt, wenn man beide Versuche (Original und Wiederho-
lung) zusammenfasst. Dartiber hinaus gehen sie davon aus,
dass Mendel als begnadeter Gartner sicherlich mehr Pflanzen
ausgesat hat, als er fiir seine Untersuchungen bendtigte, um
auf exakt zehn Nachkommen von den o.g. 100 Pflanzen zu
kommen. Zudem sind einige der von Mendel untersuchten
Merkmale aufgrund pleiotroper Geneffekte schon im Sam-
lingsstadium zu erkennen, sodass die Autoren hier von einer
eher unbewussten Vorauswahl ausgehen. Weil keines der Er-
gebnisse von Mendel (1866) signifikant von dem erwarteten
Spaltungsverhaltnissen von 1,7:1 von Fisher (1936) abweicht,
sehen Hartl und Fairbanks (2004) keinen weiteren Grund
zur Beschuldigung Mendels, seine Daten bewusst gefalscht
zu haben. Sind die Verdachtigungen also grundlos, wie Ra-
dick (2015) konstatierte? Es bleibt die Frage, warum auBer
60:40 = 1,5:1 alle Abweichungen von dem von Fisher berech-
neten Spaltungsverhélnis von 1,7:1, welches die falschlicher-
weise als homozygot klassifizierten heterozygoten Genoty-
pen mit einbezieht, in dieselbe Richtung gehen. Sie sind also
groRer als 1,7:1 und nahe um das von Mendel postulierte
Spaltungsverhaltnis von 2:1 gestreut.

Fir die in 1863 durchgefiihrten zwei- und dreifaktoriellen
Experimente sowie fir weitere Tests desselben Jahres gibt
Fisher die erwarteten und beobachteten Abweichungen als
Chi>-Werte an. Pearson (1900) beschrieb den Chi*-Test, der
z. B. durch Harris (1912) propagiert wurde, um signifikante
Abweichungen von Spaltungsverhaltnissen nach den Men-
delschen Regeln zu verifizieren. Fisher (1936) kommt zu
dem Schluss, dass die Diskrepanz hochsignifikant ist und nur
einmal in 2.000 Experimenten vorkommen koénne. Alle Ex-
perimente zusammengefasst, kommt Fisher (1936) auf eine
Wahrscheinlichkeit von 0,99993, mit der die erwarteten Ab-
weichungen groRer sind als die beobachteten. Das heilit, in
nur sieben von 100.000 Fallen sind ebenso gute oder bessere
Ergebnisse zu erwarten als die von Gregor Mendel. Nach der
Durchfiihrung von Monte-Carlo-Simulationen kommen Pires
und Branco (2010) zu dem Schluss, dass die Ergebnisse von
Fisher (1936) plausibel sind und gehen von zwei von 100.000
Fallen aus, in denen die Beobachtungen ebenso gut oder bes-
ser sein mussten als die von Mendel. Parallel analysierten sie
die p-Werte anstelle der Chi%-Tests und berechneten, dass ba-
sierend darauf in vier von 1.000 Fillen einer Wiederholung
der Experimente die Ergebnisse gleich gut oder besser zu den
Erwartungswerten passen, als die von Mendel (1866). Die
Conclusio von Pires & Branco (2010) ist, dass die Ergebnisse
von Mendel ,to good to be true” seien, um alle Daten, die
Mendel real in Versuchen erhoben hat, beinhalten zu kénnen
oder auf einer zufélligen Selektion der Datengrundlage zu ba-
sieren. Aufgrund seiner eigenen AuRerungen zu wiederholten
Versuchen und der gelegentlichen Darstellung von extremen
Abweichungen von der Regel, gehen Pires & Branco (2010)
von einem ,hidden bias” aus, der zu den extrem positiven Er-
gebnissen von Mendel (1866) gefiihrt hat.

Ganz im Gegensatz dazu nennen Montgomery & Birkhead
(2005) Mendel den ,father of scientific misconduct” und spe-
kulieren — wie bereits vorher vermutet, er kdnne viele Expe-
rimente durchgefiihrt, aber nur die veréffentlicht haben, in
denen die Spaltungsverhéltnisse nahe an seinen Erwartun-
gen lagen. Zumindest in einem Fall benennt Mendel (1866)
— wie oben beschreiben — konkret die Wiederholung eines
Experimentes, weil die Ergebnisse zunachst nicht zu seinen
Erwartungen passten. Bei Kreuzungsversuchen innerhalb
der Gattung Phaseolus gibt Mendel nur an, ,ein ganz tber-
einstimmendes Resultat” beobachtet zu haben, ohne dieses
im Detail zu dokumentieren. Als weitere Moglichkeit ziehen
Montgomery & Birkhead (2005) in Betracht, Mendel kdnne
aufgehort haben zu zdhlen, sobald die Zahlenverhaltnisse
seinen Erwartungen nahekamen, obwohl er selbst schrieb,
nicht so vorgegangen zu sein. Auch kénnten Pflanzen aus-
sortiert worden sein, die zu sehr von den Vererbungsregeln
abweichen. Bereits Fisher (1936) spekulierte, ein anonymer
Assistent, der zu gut gewusst habe, was Mendel erwarte,
konne Pflanzen beiseite genommen haben. Mendel selbst
bemerkt an verschiedenen Stellen, dass bei den Nachkom-
men einzelner Pflanzen durchaus groRe Abweichungen von
theoretischen Spaltungsverhaltnissen zu beobachten sind.
Dass diese nicht in die Analysen eingegangen sein kdnnten,
geht aus seiner Schrift von 1866 allerdings nicht hervor. Auch
Montgomery & Birkhead (2005) schlieen die unbewusste
Verfdlschung der Daten, indem Mendel nicht eindeutig den
Merkmalsauspragungen zuzuordnende Exemplare so ein-
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ordnete, dass die theoretischen Spaltungsverhalnisse wieder
stimmten, nicht aus.

Sollte Mendel seine Versuche unbewusst voreingenommen
durchgefiihrt haben, hatte er schon vorab wissen missen,
welche Ergebnisse bzw. Spaltungsverhaltnisse zu erwarten
sind (Pilpel, 2007). Mit anderen Worten: Er hat seine Theo-
rie Uber die Vererbungslehre nicht von den Ergebnissen ab-
geleitet, sondern die Ergebnisse — bewusst oder unbewusst
— seiner Theorie angepasst. In der Wissenschaft ist es eher
gewohnlich, dass die Hypothese vor Beginn der Untersu-
chungen steht. Dass die objektive Herangehensweise oder
der Versuch, die eigene Hypothese zu widerlegen, der korrek-
teste aber gleichzeitig emotional schwierigste Weg ist, diirfte
jedem Wissenschaftler bewusst sein. Genau deshalb fihren
Pires & Branco (2010) die Notwendigkeit von Doppelblindstu-
dien in einigen wissenschaftlichen Disziplinen an. Mit ande-
ren Worten: Wenn Mendel wusste, dass ein weiterer runder
Same zu erwarten war, hat er einen nicht ganz runden Samen
eventuell als rund klassifiziert, der von einem komplett objek-
tiven Beobachter als kantig bezeichnet oder als undefinierbar
aussortiert worden ware.

Ahnliches vermutet Weeden (2016), der davon ausgeht,
Mendel habe ein brillantes Modell entwickelt und war des-
halb versucht, dieses einem wenig enthusiastischen Publikum
zu vermitteln. Weeden verglich die Chi’>-Werte, die sich aus
Mendels Daten ergeben mit denen, die spater an denselben
Merkmalen bei Erbsen beobachtet wurden. Er geht davon
aus, dass zumindest bei einigen der untersuchten Merkmale
deutlich starkere Abweichungen von den theoretischen Spal-
tungsverhaltnissen zu erwarten sind. Dabei beruft Weeden
sich auf seine Metastudie, in der die Ergebnisse von 45 Publi-
kationen eingingen (Tabelle). Zwar liegen die Ergebnisse von
Gregor Mendel innerhalb der Grenzen der von Weeden zi-
tierten Studien, allerdings ist auffallig, dass sie durchweg sehr
gute bzw. den theoretischen Spaltungsverhaltnissen von 1:1,
2:1 oder 3:1 nahekommende Ergebnisse zeigen. Dariuber hi-
naus stellt sich die Frage, warum Mendel keine Kopplung von
Merkmalen beobachtete, obwohl die Gene, die Wuchshohe

und Huilsenform kontrollieren, nur 5 cM entfernt auf demsel-
ben Chromosom liegen (Weeden, 2016). Dem Autor zufolge
hatte Mendel diese Beobachtung machen missen, die in sei-
nem Artikel von 1866 unerwahnt bleibt. Allerdings berichtet
Mendel von der Co-Segregation beider Merkmale in seinen
Briefen an Carl Nageli, die von Correns (1905) veroffentlicht
wurden. Weeden schlussfolgert, wir sollten anerkennen, dass
es keine unvoreingenommenen Beobachter gibt und dass
Wissenschaft nur als Gemeinschaft selbstkorrigierend funk-
tioniert.

Letztlich bleiben also Zweifel an der korrekten Zahlweise
Mendels (1866) zur Erhebung seiner Daten bestehen. Ob er
nun weitere Experimente durchgefiihrt und nur seine besten
Ergebnisse veroffentlicht hat, ob einzelne Pflanzen durch ihn
oder einen an keiner Stelle erwdhnten Assistenten aussor-
tiert wurden oder ob allein die fehlende Unvoreingenom-
menheit und Objektivitdt zu den vielen nahezu perfekten
Ergebnissen gefuhrt hat, wird wohl ungewiss bleiben und zu
weiteren Spekulationen fiihren. Zu bedenken ist, dass Gregor
Mendel im Gegensatz z. B. zu Charles Darwin kein bekannter
Wissenschaftler war sondern — zum Zeitpunkt der Erhebung
seiner Daten — ein einfacher Monch, der seine Lehramtsprii-
fung nicht bestanden hatte. Trotzdem war seine quantitative
Datenerfassung eher neu in seinem Forschungsgebiet und im
Gegensatz zu seinen Vorgdngern erkannte er die Gesetzma-
Rigkeiten bei der Vererbung von Merkmalen. Die von Mendel
(1866) entdeckten theoretischen Spaltungsverhaltnisse blei-
ben unangefochten und weisen gerade vor dem Hintergrund
der Moglichkeiten, die Mendel fir seine Forschungsaktivita-
ten hatte, auf seine Genialitat hin. Mendel war der erste, der
die GesetzmaRigkeiten der Vererbung eindeutig beschreiben
konnte und er hat damit die Grundlagen sowohl fiir die Gene-
tik als Wissenschaft als auch fiir die moderne Pflanzenziich-
tung gelegt.

Die Autoren erklaren, dass keine Interessenskonflikte vorlie-
gen.

Tabelle. Anzahl der von Mendel und anderen Autoren durchgefiihrten Versuche zu den Spaltungsverhaltnissen verschiedener Merkmale
bei der Erbse sowie durchschnittliche, minimale und maximale Chi2- und p-Werte. Bei der Tabelle handelt es sich um eine Zusammen-
fassung der Metastudie von Weeden (2016). Die 45 Publikationen, auf der die Studie beruht, sind im Originalartikel von Weeden (2016)
zitiert. Ein Chi2-Wert > 3,84 bei einer Anzahl von Freiheitsgraden = 1 zeigt eine signifikante Abweichung von den theoretischen Spaltungs-

verhaltnis 3:1 und 1:1. Dasselbe gilt flr kleine p-Werte.

Weeden 2016

Samenfarbe 3 0.27 (0.10-0.39)  0.62 (0.53-0.76) 30 1.18 (0.00-5.00)  0.44 (0.02-1.00)
Wuchshéhe 2 0.50 (0.39-0.61)  0.49 (0.44-0.53) 24 0.60 (0.00-2.11)  0.57 (0.15-1.00)
Hilsenfarbe 1 0.45 (0.45-0.45)  0.50 (0.50-0.50) 33 1.50 (0.00-6.73)  0.44 (0.01-1.00)
Samenform 8 0.14 (0.00-0.35)  0.76 (0.56-1.00) 28 2.18(0.00-13.7)  0.40 (0.00-0.98)
Farbe der Kotyledonen 8 0.31(0.00-0.80)  0.66 (0.37-1.00) 15 1.60 (0.03-13.6)  0.50 (0.02-0.86)
Sitz der Bliten 1 0.35(0.35-0.35)  0.55 (0.55-0.55) 5.01(0.00-7.68)  0.33 (0.00-0.98)
Hilsenform 1 0.06 (0.06-0.06)  0.80 (0.80-0.80) 2.85(0.20-11.4)  0.35 (0.00-0.66)
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Mendels Einfluss auf die moderne Obstziichtung ist unver-
kennbar. Die von ihm aufgestellten Vererbungsregeln haben
es Zlchtern ermoglicht, Kreuzungsprogramme gezielt zu de-
signen, Vorhersagen lber den moglichen Erfolg zu treffen
und die Selektion von Nachkommen mit verbesserten Merk-
malskombinationen mithilfe molekulargenetischer Marker
kostengiinstig und effizient zu gestalten. Am Beispiel des Ap-
fels und der StRBkirsche als Vertreter fir Kern- und Steinobst
werden ausgewahlte mendelnde Merkmale vorgestellt, die
von besonderer Bedeutung fiir die Zichtung sind. Dariiber
hinaus wird der derzeitige Stand an molekularen Markern
und genetischen Karten bei diesen Kulturen prasentiert. Sie
beeinflussen die Effizienz in der Obstzlichtung enorm. lhre
Entwicklung wére jedoch ohne Mendels Erkenntnisse nicht
moglich gewesen. Beim Apfel, der bedeutendsten einheimi-
schen Obstart, gibt es eine Vielzahl von wirtschaftlich inte-
ressanten mendelnden Merkmalen. Einige von ihnen, wie der
Saulenwuchs, die rote Fruchtfleischfarbe, das Kaltebedirfnis
zum Brechen der Winterknospenruhe, die Samenlosigkeit der
Friichte sowie gefiillte Bliten fir den Anbau als Ziergeholz
und die Resistenz gegeniiber Schorf und Mehltau sind pha-
notypisch einfach zu erfassen. Eine Selektion auf der Basis
des Phdnotyps ist bei diesen Merkmalen meist problemlos
moglich, wenngleich sie mithilfe molekularer Marker noch
effektiver gestaltet werden kann. Andere Merkmale, wie die
Resistenz gegenliber Insekten, verschiedenen Lagerkrankhei-
ten oder der bakteriellen Feuerbrandkrankheit sind nicht so
einfach anhand des Phanotyps zu bestimmen. Hier sind fur
eine erfolgreiche Ziichtung molekulare Marker unabdingbar.
Das gilt auch fir die rote Farbung der Fruchtschale. Bei SUR-
kirschen ist die Situation sehr dhnlich. Zu den mendelnden
Merkmalen mit 6konomischer Bedeutung gehdéren hier ne-
ben der Selbstfertilitdt auch die Mehltauresistenz und die
Farbe der Fruchtschale.
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The influence of Mendel on modern fruit breeding is unde-
niable. The inheritance rules he established have enabled
breeders to design breeding programmes in a targeted man-
ner to make predictions about possible success and to select
offspring with improved trait combinations using molecular
genetic markers in a cost-effective and efficient way. Using
the example of the apple and the sweet cherry as represent-
atives of pome and stone fruit, we highlight selected Mende-
lian traits that are of particular importance for breeding. In
addition, the current status of molecular markers and genetic
maps and their enormous influence in efficient fruit breeding
are presented. However, molecular marker progress would
not have been possible without Mendel's insights. In apples,
the most important native fruit species, there is a large num-
ber of economically interesting Mendelian traits some of
which are easy to phenotype. For example, columnar growth,
red flesh colour, cold requirement for breaking winter bud
dormancy, seedlessness of the fruits and double flowers for
cultivation as an ornamental tree and resistance to scab and
powdery mildew. Other traits, such as resistance to insects,
and the bacterial disease fire blight and various storage dis-
eases are not as straightforward to phenotype. This also ap-
plies to red colouration of the fruit skin. Nevertheless, in both
situations, molecular markers are indispensable for success-
ful breeding. This also applies to sweet cherries. In addition to
self-fertility, powdery mildew resistance and fruit skin colour
are among the Mendelian traits with economic significance in
sweet cherry breeding.

wird
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Kaum ein anderer Naturwissenschaftler hat die Entwicklun-
gen in der Pflanzenziichtung in den letzten 100 Jahren so
stark beeinflusst wie Gregor Johann Mendel. In Hyncice ge-
boren und spéter als Priester des Augustinerordens und Abt
in Briinn (Tschechische Republik) tatig, war Mendel ein viel-
seitig interessierter Naturforscher, der mit unterschiedlichs-
ten Pflanzenarten experimentierte. So studierte er beispiels-
weise bei Obstgehdlzen die Auspragung von Fruchtmerkma-
len und stellte dafiir umfassende Kreuzungsprogramme auf
(Tab. 1). Fur die dabei erzeugten Neuzlichtungen wurde erim
September 1883 auf der Nationalen Obstausstellung in Briinn
vom k. k. Osterreichischen Pomologenverein mit einer Me-
daille der k. k. Wiener Gartenbau-Gesellschaft ausgezeichnet
(Orel & Vavra, 1968; Vavra & Orel, 1971).

Von wesentlich groRerer Bedeutung sind jedoch seine 1866
veroffentlichten Ergebnisse aus Kreuzungsversuchen an Erb-
sen (Mendel, 1866). Diese fiihrten nach ihrer Wiederentde-
ckung im Jahr 1900 zu einem Wendepunkt in der modernen
Wissenschaft der Genetik (Hossfeld et al., 2017). Mithilfe
von Mendels Erkenntnissen war es Wissenschaftlern zu die-
ser Zeit erstmals moglich, die Vererbung von Eigenschaften
mathematisch zu beschreiben und die Anzahl der an der
Merkmalsausprdagung beteiligten Gene zu ermitteln. Die von
Mendel entdeckten Regeln, die eine unabhéngige Vererbung
(freie Rekombination) voraussetzen, wurden in den Jahren
nach ihrer Wiederentdeckung in zahlreichen experimentellen
Ansatzen Uberprift. Die dabei erzielten Ergebnisse fiihrten
letztendlich zu unserem heutigen Verstandnis Uber den Auf-
bau des Genoms eukaryotischer Lebewesen sowie die Rolle
von Chromosomen und Genen bei der Vererbung von Merk-
malen.

Einer der Wissenschaftler, welcher die Regeln Mendels zu Be-
ginn des 20. Jahrhunderts auf Allgemeingiltigkeit prifte, war
Thomas Hunt Morgan. Bei seinen Experimenten an Frucht-
fliegen (Drosophila) kam Morgan zu dem Schluss, dass im
Gegensatz zu Mendels Annahme nicht alle Merkmale unab-
héngig voneinander vererbt werden. Morgan konnte zeigen,
dass die Augenfarbe von Fliegen von einem Faktor beeinflusst
wird, der auf dem X-Chromosom lokalisiert sein muss, wel-
ches das weibliche Geschlecht vererbt (Morgan, 1910). Die-
ses als genetische Kopplung bezeichnete Phdnomen beruht
auf der Annahme das Gene, die sich in rdumlicher Ndhe auf
einem Chromosom befinden, wesentlich hdufiger gemein-
sam an Nachkommen vererbt werden als solche, die sich in
einem gréReren Abstand zueinander oder sogar auf unter-
schiedlichen Chromosomen befinden. Crossing over-Ereignis-
se, die zur Trennung (Rekombination) solcher Gene fiihren,
finden wesentlich seltener statt, je kleiner der raumliche Ab-
stand zwischen zwei Genen ist. Diese Erkenntnis ermdoglichte
in der Folge die raumliche Anordnung von Merkmalen (Ge-
nen) auf einzelnen Chromosomen sowie die Erstellung ers-
ter genetischer Karten. Die genetische Kartierung erwies sich
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in den Anfangsjahren jedoch noch als sehr schwierig, da es
bei den meisten Organismen an einer ausreichenden Anzahl
einfach zu erfassender Merkmale mangelte, die nur von ei-
nem oder wenigen Genen bedingt sind. Um diesen Mangel zu
beheben, wurden grofle Anstrengungen unternommen. Das
dabei verfolgte Ziel lag vorrangig in der Identifizierung von
Hilfsmerkmalen (Markern), die an ein Zielmerkmal gekoppelt,
einfach nachzuweisen, im Zuchtmaterial variabel und in aus-
reichender Anzahl vorhanden sind. Erst mit der Entdeckung
der DNA als Trager der Erbinformation (Watson & Crick, 1953;
Nirenberg & Matthaei, 1961), den Restriktionsenzymen (Ar-

Tab. 1. Beispiel fur ein von Mendel durchgefiihrtes Kreuzungspro-
gramm bei Apfel. Die Aufzeichnungen zu diesem Kreuzungspro-
gramm hat Gregor Mendel handschriftlich in die 1859 erschiene-
ne Ausgabe des , lllustrierten Handbuches der Obstkunde” von F.
Jahn, E. Lucas und J.G.G. Oberdiek notiert (Orel & Vavra 1968).

1 Weiller Astrachan Sommergewiirzapfel

2 WeiRer Astrachan Der Kostlichste (Bozen)

3 Burchardt’s Carolin WeiRer Astrachan

4 Alantapfel Weiller Winterkalvill

5 Willy* Weiller Winterkalvill

6 Schneekalvill Garibaldis Kalvill

7 Winterpostoph Weiller Winterkalvill

8 Kanada Renette WeiBer Winterkalvill

9 Graue Franzosische Renette  SuRer Holaart

10 Graue Franzosische Renette  Roter Stettiner

11 Graue Franzosische Renette  Kasseler Renette

12 Graue Franzosische Renette  Der Kostlichste (Bozen)

13 Graue Franzosische Renette  WeiRer Winterkalvill

14 Graue Franzosische Renette  Edelborsdorfer

15 Graue Franzosische Renette  Roter Wintertauben-
apfel

16 Graue Franzosische Renette  Alantapfel

17 SiRer Holaart Champagner Renette

18 SuRer Holaart Kasseler Renette

19 Suler Holaart Roter Stettiner

20 Suer Holaart WeiBer Wintertaffe-
tapfel

21 SuRer Holaart Edelborsdorfer

22 SuRer Holaart WeiBer Winterkalvill

23 Suer Holaart Roter Osterkalvill

24 Champagner Renette Sommergewirzapfel

25 Champagner Renette SuRkfranke

26 Dietzer Goldrenette Orleans Renette

27 Muskatrenette WeiRer Astrachan

28 Muskatrenette Oberdiecks Renette

29 Muskatrenette Edelborsdorfer

30 Schneekalvill WeiBer Wintertaffet-

apfel

* Bei dieser Sorte scheint es sich vermutlich um die Sorte 'Willy’s Renette'
zu handeln
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ber & Linn, 1969) sowie der Entwicklung von Methoden
zur DNA-Sequenzierung (Maxam & Gilbert, 1977; Sanger et
al., 1977) und der Polymerase-Kettenreaktion (Mullis et al.,
1986) wurde dieses Problem hinreichend behoben. Vor allem
die rasanten Fortschritte bei der Entwicklung molekularbio-
logischer Methoden zu Beginn des 21. Jahrhunderts haben
dazu geflihrt, dass molekulare Marker und genetische Karten
heute zum Standardrepertoire vieler Ziichter gehoren. Das
ist auch bei heimischen Obstarten, wie dem Apfel oder der
SGRkirsche, der Fall. Hier wurden in den letzten Jahrzehn-
ten zahlreiche Merkmale genetisch kartiert, die dafiir ver-
antwortlichen Gene identifiziert, in Einzelfallen isoliert und
mithilfe einer markergestiitzten Selektion in hochwertiges
Zuchtmaterial Gberfihrt. Im Folgenden sind einige ausge-
wahlte Merkmale bei Apfel und StiRkirsche beschrieben, die
nach den Mendelschen Regeln vererbt werden und zum Teil
eine enorme 6konomische Bedeutung im heutigen Obstbau
erlangt haben.

Apfelziichtung

Obwohl beim Apfel, der bedeutendsten einheimischen
Obstart in Zentraleuropa, die meisten 6konomisch bedeuten-
den Merkmale (z. B. Ertrag, Fruchtqualitat) von einem Zusam-
menspiel zahlreicher Gene abhéngen (oligo- bzw. polygene
Eigenschaften), gibt es dennoch einige, die den klassischen
Vererbungsregeln Gregor Mendels folgen. Von diesen besit-
zen einzelne eine enorme 6konomische Bedeutung. Dazu ge-
horen neben zahlreichen Resistenzen gegeniber biotischen
Schaderregern (z. B. Pilze, Bakterien, Insekten) auch solche
Merkmale, wie die Rotfarbung von Blattern und Fruchtfleisch,
der Saulenwuchs und die Samenlosigkeit oder das Kalte-
bediirfnis zum Uberwinden der Winterknospenruhe. Nicht
alle dieser mendelnden Merkmale sind jedoch phanoty-
pisch leicht zu erfassen. Das hat in der Vergangenheit oft zur
falschlichen Annahme eines polygenen Vererbungsmusters
gefiihrt. Ein gutes Beispiel dafir ist die Resistenz gegeniiber
dem Feuerbrandbakterium. Im Folgenden sind einige ausge-
wahlte Beispiele fir mendelnde Merkmale aufgefiihrt.

Okonomisch bedeutende Merkmale mit einfach
erfassbarem Phénotyp

Die Zuverlassigkeit der genetischen Kartierung von Merkma-
len hangt im Wesentlichen von der Qualitat der zur Verfi-
gung stehenden phéanotypischen Daten ab. Nicht alle Merk-
male sind in jedem Fall so ausgepragt, dass sie phanotypisch
einfach zu erfassen sind. lhre Auspragung hangt sowohl von
den beteiligten Genen und Allelen, deren Expression und
den sie beeinflussenden Umweltbedingungen ab. In vielen
Fallen wird die Auspragung monogener Merkmale noch von
weiteren (z. B. unterstiitzenden) Faktoren beeinflusst. Dieser
Einfluss macht es schwierig Spaltungsverhaltnisse zweifelsfrei
zuzuordnen. Bei anderen Merkmalen wirken selektive Ein-
flusse, die sich storend auf das Spaltungsverhéltnis auswir-
ken. Das trifft z. B. flr die Vererbung des Schorfresistenzgens
Rvi6 zu und ist auch fir die rote Laubfarbung des Apfels be-
schrieben. So ist die Schorfresistenz Rvi6 z. B. mit sub-letalen
Faktoren gekoppelt, welche als Grund fir die gestorte Spal-
tung vermutet werden (Gao & van de Weg, 2006). Die rote

Laubfiarbung resultiert aus einer Uberfunktion der Flavonoid-
biosynthese. Von einzelnen Metaboliten dieses Biosynthe-
seweges (z. B. Flavonole) ist bekannt, dass sie die Fertilitat
von Pollen beeinflussen und sich auf die Befruchtung und/
oder Samenbildung auswirken (Chagne et al., 2007). Im Fol-
genden werden Beispiele fiir mendelnde Merkmale erldutert,
bei denen die Erfassung des Phanotyps noch verhaltnismaRig
zuverldssig moglich ist.

Saulenwuchsform

Ein monogenes Merkmal mit einem einfach zu erfassenden
Phanotyp, bei dem eine phanotypische Vorselektion des
Zuchtmaterials bereits einige Wochen nach der Aussaat mog-
lich ist, ist der Sdulenwuchs (Abb. 1). Diese als Columnar be-
zeichnete Wuchsform wurde zuerst bei 'Wijcik' einer Mutan-

Abb. 1. Der Saulenapfel 'PiColl' aus dem Ziichtungsprogramm
des JKI wird fiir den Anbau im Hobbybereich empfohlen. Ursache
fur das Auftreten dieser Sdulenwuchsform ist die Insertion eines
8,2 kbp groRen Ty3/Gypsy-Retrotransposons in eine nicht-kodie-
rende Region im Bereich 18.8 Mb auf Kopplungsgruppe 10 des Ap-
fels (Otto et al., 2014). Dieses Retrotransposon fiihrt zur Uberex-
pression des Gens MdCo31 in den Achselknospen saulenformiger
Apfelbdume, welches fir eine 2-Oxoglutarat-unabhangige Eisen(ll)-
Oxygenase kodiert (Wolters et al., 2013).
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te der Sorte 'MclIntosh' entdeckt. Verkirzte Internodien, eine
reduzierte Verzweigung und die verstarkte Ausbildung von
Kurztrieben an Seitenasten sind fir solche Typen charakteris-
tisch. Der dominante Genort (Co) fur dieses Merkmal wurde
auf Kopplungsgruppe 10 des Apfels kartiert. Die Mutation in
'Wijcik' beruht nach heutigem Kenntnisstand auf einer In-
sertion eines Ty3/Gypsy-Retrotransposons in den Co-Lokus
(Wang et al., 2021). Saulenapfel spielen heute vor allem bei
der Saftproduktion sowie im Hobbyanbau eine Rolle. Die Vor-
teile dieser Wuchsform werden vor allem in einem geringeren
Schnitt- und Pflickaufwand und einer héheren Baumdichte je
Flacheneinheit gesehen. Besonderes Interesse hat das Ziich-
tungsprogramm der Hochschule Geisenheim Universitat dem
Sadulenwuchs gewidmet. Die Sorten der , Cats“-Serie, die aus
diesem Programm stammen, sind heute im Obstbau weit ver-
breitet.

Rote Fruchtfleischfarbe

Eine rote Farbe des Fruchtfleisches ist ein interessantes und
lukratives Zuchtziel bei verschiedenen Obstarten (z. B. Apfel,
Birne, Kiwi, Zitrusarten). Sie wird vielfach mit einem hohe-
ren Gehalt an gesundheitsférdernden Inhaltsstoffen in Ver-
bindung gebracht. Fiir den Apfel sind bislang zwei Genorte
bekannt, die rote (Typ1) bzw. rosa (Typ2) Fruchtfleischfarbe
induzieren kdnnen (Abb. 2A und B). Bei Genotypen vom Typ1
wird die rote Fruchtfleischfarbe induziert, wenn die regula-
torische Region des Transkriptionsfaktorgens MdMYB10 eine
sechsfache Wiederholung eines 23 bp (R6) Sequenzmotivs
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enthélt (Espley et al., 2009). Dieses R6-Allel ist autoregula-
torisch und fordert die Anthocyan-Synthese. Es wird nach
den Mendelschen Regeln vererbt und induziert eine rote
Blattfarbung, die besonders in der frihen Wachstumsphase
sichtbar ist, sowie eine rote Farbung des Kernhauses. Das
Fruchtfleisch kann dabei mehr oder weniger rot gefarbt sein
(Volz et al., 2014). Die Selektion auf die rote Laubfarbung
(Abb. 2C) erlaubt somit bereits am jungen Samling eine indi-
rekte Selektion auf rotes Fruchtfleisch. Es gibt inzwischen vie-
le rotfleischige Sorten. Die meisten wie z. B. 'Weirouge' sind
fiir die Vermarktung geschmacklich unzureichend. Mit dem
roten Fruchtfleisch wird auch eine bittere Geschmacksnote
mitvererbt. Bei neueren Sorten wie 'Baya Marisa', 'Rosette’,
'RedLove' und 'Kissabel' ist der Geschmack schon besser. Ob
und wie sich diese Sorten am Markt durchsetzen, wird die
Zukunft zeigen.

Kiltebediirfnis zum Uberwinden der Winterknos-
penruhe

Viele Pflanzen der geméRigten Klimazonen haben sich an tiefe
Wintertemperaturen angepasst. Um diese schadlos zu Uber-
stehen, treten sie in eine Phase der Winterruhe (Dormanz) ein,
die sich in die drei Teilphasen Para-, Endo- und Okodormanz
untergliedern lasst. Bei der Endodormanz handelt es sich um
die tiefe (echte) Winterruhe. In dieser Phase ist das vegetati-
ve Wachstum fast vollstdndig eingestellt und die Knospe auch
bei glinstigsten Wachstumsbedingungen nicht in der Lage
auszutreiben. Um die Endodormanz zu beenden, muss eine

Abb. 2. Unterschiedlich Typen fir
rote Fruchtfleischfarbe beim Apfel
und Moglichkeiten der phéanoty-
pischen Friihselektion fir rotflei-
schige Apfel vom Typ 1. A) Der
rotfleischige Zuchtklon PiRol aus
dem Ziichtungsprogramm des JKI
ist vom Typl. Bei den Typl-rot-
fleischigen Genotypen ist die rote
Farbung von Laub und Frucht-
fleisch eine Folge der Insertion
eines Minisatellitenmotivs in den
Promoterbereich des MdMYB10
Gens des Apfels. B) Der rotflei-
schige Zuchtklon PiRo3 aus dem
Ziuchtungsprogramm des JKI ist
vom Typ2. Bei Typ2-rotfleischigen
Apfeln ist die rote Fleischfarbe
eine Folge der Uberexpression
des Gens MdMYB110a. Die Ursa-
che fiir diese Uberexpression ist
unbekannt (Hanke et al., 2020).
Im Gegensatz zu Typl ist bei den
Typ2-Genotypen nur das Frucht-
fleisch rot. Fruchtschale und Laub
kénnen eine andere Farbung auf-
weisen. C) Aufgrund der Kopplung
zwischen rotem Fruchtfleisch und
roter Laubfarbung lassen sich rot-
fleischige Apfel vom Typ1 bereits
anhand der Laubfarbung der Sam-
linge selektieren.
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sortenspezifische Summe an Kaltestunden auf die Knospe wir-
ken. Erst danach tritt sie in die Okodormanz {iber. Hier ruht die
Knospe noch bis eine sortentypische Summe an Warmestun-
den erreicht ist und beginnt dann mit dem Knospenaufbruch.

Apfel werden unter sehr verschiedenen klimatischen Bedin-
gungen angebaut. Dafiir werden angepasste Sorten benotigt.
Erfolgt der Anbau in Regionen mit besonders milden Wintern
(z. B. Israel), sind Sorten wie 'Anna’ geeignet, die ein geringes
Kaltebedirfnis (~ 300 Kaltestunden) haben (Hauagge & Cum-
mins, 1991). Im gemaRigten Klima (z. B. Deutschland) bliht
'Anna' durch das geringere Kaltebedirfnis jedoch viel frither
als andere Sorten (Abb. 3). Das ist nachteilig, da die zeitige
Entwicklung im Frihjahr regelméaRig zu Blutenfrostschdaden
durch Spatfroste fuhrt. Kirzlich konnte gezeigt werden, dass
das Kaltebedurfnis des Apfels von einem dominanten Lokus
vererbt wird (Hauagge & Cummins, 1991). An diesem Lokus
gibt es Gene, die zur Familie der Dormanz-assoziierten MADS-
box (DAM)-Gene gehoren. Flr das KaltebedUrfnis scheint vor
allem das Gen MdDAM1 von Bedeutung zu sein (Moser et
al.,, 2020; Lempe et al., 2022). In Sorten mit geringem Kal-
tebeddrfnis ist MdDAM1 viel schwacher exprimiert als bei-
spielsweise in der Sorte 'Golden Delicious', die ein mittleres
Kaltestundenbedirfnis besitzt (Moser et al., 2020).

Die Bliten der Rosengewdchse sind fiinfzdhlig und so hat
auch die Apfelblite im Normalfall fiinf Blitenblatter. Es gibt
allerdings auch Genotypen, deren Bliten gefullt sind und de-
ren Anzahl an Blutenblattern ein Vielfaches von flunf ergibt
(Abb. 4). Solche Genotypen sind als Zierpflanzen beliebt.
Das liegt an ihrem attraktiven Aussehen und daran, dass ihre
Bliten meist keine Friichte ausbilden, die im urbanen Raum
als storend empfunden werden. Auch bei anderen Rosenge-
wdchsen, wie dem Pfirsich gibt es solche Bliiten. Hier gibt es
zwei Genorte, die diesen Typ bedingen, ein rezessiver Lokus

auf Chromosom 2 (Dirlewanger et al., 2004) und ein domi-
nanter Lokus auf Chromosom 6 (Pascal et al., 2017). Solche
Arbeiten sind bei Apfel bisher nicht bekannt. Die Entwicklung
der Blitenorgane kann mit dem ABC-Modell erklart werden
(Abb. 4E). Um eine Vervielfaltigung in der Anzahl an Bliten-
blattern zu erreichen, gibt es verschiedene Mdglichkeiten.
Wird zum Beispiel die Aktivitdt der B-Gene erhdht, vergro-
Rert sich der Bereich, in dem Blutenblatter entstehen und es
kdnnen mehrere Blutenblattkreise ausgebildet werden. Das
ist zum Beispiel beim Pfirsich 'Beijing 2-7' der Fall (Cai et al.,
2021). Eine andere Moglichkeit besteht in der Verringerung
der Expression eines C-Gens. Dass eine reduzierte Genaktivi-
tat der C-Gene AGAMOUS (MdMADS15 und MdMADS22) bei
Apfel zu gefillten Bliten fihren kann, wurde bereits gezeigt
(Klocko et al., 2016). B- und C-Gene oder solche, die deren
Aktivitat verandern, sind gute Kandidatengene fir die Ausbil-
dung gefillter Bliten in Apfel.

Die Samenlosigkeit (Parthenokarpie) ist ein Zuchtziel bei vie-
len Obstarten. Bei Apfel gibt es Sorten, die vorwiegend part-
henokarpe Friichte produzieren. Diese Sorten haben Bliten,
die weder Bliten- noch Staubblatter besitzen. Anstatt dessen
besitzen sie oft zwei Kreise Kelchblatter und zwei bis drei Krei-
se Fruchtblatter (Abb. 5), (Tobutt, 1994). Durch das Fehlen der
Blutenblatter werden keine Insekten zur Bestdubung ange-
lockt. Interessanterweise werden trotz fehlender Befruchtung
Frichte ausgebildet. Diese besitzen keine Samen (Abb. 5). Blu-
tenblattlose Apfelbliten wurden schon Mitte des 19. Jahrhun-
derts beschrieben (Dochnahl, 1855; Ritter Beck von Mannaget-
ta & Abel, 1894). Sorten, die solche Bliten besitzen sind M.
pumila 'apetala’, M. domestica 'Spencer Seedless', 'Wellington
Bloomless' und 'Rae Ime'. In Kreuzungsexperimenten konnte
gezeigt werden, dass das Merkmal monogen rezessiv vererbt
wird (Tobutt, 1994). Bei dem Gen, welches dieses Merkmal

Abb. 3. Die Sorte 'Anna' (A) hat
ein geringes Kaltebedirfnis und
ist in ihrer Bliten- und Blattent-
wicklung im Frihjahr deutlich
friher als beispielsweise die
Sorte 'Pinova' (B). Beide Auf-
nahmen sind am 19. April 2022
auf den Versuchsflaichen des
Instituts fur Zichtungsforschung
an Obst in Dresden-Pillnitz ent-
standen.



Journal fur Kulturpflanzen, 74 (11-12). S. 242-256, 2022 | DO 2.11-12.04 | Flachowsky et al.

Ubersichtsarbeit | 247

Abb. 4. Apfelbliten mit mehr-
fachem Perianth. A) Bliite von
Malus pumila MALOO3. B) Bliite
von Malus spectabilis MALO544.
C) Blute von Malus hybrida van
Eseltine MAL0720. D) Normale
Apfelblite mit einfachem Peri-
anth mit funf Blltenblattern von
Malus domestica 'Pinova'. E) Das
ABC-Modell der Blitenbildung.
Die Entwicklung der Bliitenor-
gane kann mit dem ABC-Modell
erklart werden. Die zeitlich und
ortlich beschrankte Aktivitat von
Genen mit unterschiedlichen
Funktionen (A-, B- und C-Funk-
tion) bestimmt, welche Bliten-
organe entstehen. Sind nur Gene
mit A-Funktion aktiv, entstehen
Kelchblatter. Sind gleichzeitig
Gene mit A- und B-Funktion
aktiv, entstehen Blitenblatter.
Sind Gene mit B- und C-Funk-
B tion aktiv, entstehen Staubblit-
AP3. PI ter und Fruchtblatter entstehen,
wenn nur Gene mit C-Funktion
C aktiv sind (Irish, 2017; Coen &

—{ }7 Meyerowitz, 1991; Weigel &
Meyerowitz, 1994). Gene mit A-
\ I N N ) und C-Funktion beeinflussen sich
aber auch gegenseitig, A-Gene
Kelchblatter Blltenblatter Staubblatter Fruchtblétter hemmen die Aktivitit der C-Gene

Blutenblattkreis 1 2 3 4 und umgekehrt.

\ ofi /o VAN J
Y Y Y Y
Kelchhlatter Kelchblatter Fruchtblatter Fruchtblatter
Blttenblattkreis 1 2 3 4

Abb. 5. Samenlosigkeit bei Apfel. A) Bliiten von M. pumila 'apetala' bilden keine Bliitenblatter aus. B) Dadurch sind sie nicht attraktiv fiir
Bienen und werden nicht bestdubt. Trotz fehlender Befruchtung werden Friichte ausgebildet, sogenannte parthenokarpe Friichte. C) Diese
haben jedoch keine Samen. D) Modell einer Bliite mit einer Mutation in einem B-Funktionsgen, die zum Verlust der Genfunktion fiihrt. In
den Sorten 'Spencer Seedless', 'Wellington Bloomless' und 'Rae Ime' ist das B-Funktionsgen PISTILLATA des Apfels (MdPI) durch Insertion
eines Retrotransposons zerstort worden. Damit sind in den Blitenblattkreisen 2 und 3 ausschlieBlich A- bzw. C-Funktionsgene aktiv. Folg-
lich werden in diesen Blitenblattkreisen ebenfalls Kelch- bzw. Fruchtblatter gebildet.



bedingt, handelt es sich mit hoher Wahrscheinlichkeit um das
PISTILLATA (MdPI) Gen des Apfels. Dieses Blutenorganiden-
titdtsgen ist weder in 'Spencer Seedless' noch in 'Wellington
Bloomless' oder 'Rae Ime' aktiv. In diesen Sorten ist es durch
die Insertion eines Transposons im 4. ('Rae Ime') bzw. 6. In-
tron ('Spencer Seedless' und 'Wellington Bloomless') zerstort
worden (Yao et al., 2001). In funktionellen Studien konnte das
Fehlen von MdPI als mdgliche Ursache der Parthenokarpie be-
statigt werden (Tanaka et al., 2007).

Von groRer 6konomischer Bedeutung ist die Resistenz ge-
genlber Apfelschorf. Sie ist schon seit Beginn der wissen-
schaftlich basierten Obstzlichtung in den 1920er-Jahren ein
bedeutendes Zuchtziel. In der Vergangenheit wurde zur Ver-
besserung der Resistenz vielfach das Resistenzgen Rvi6 aus
dem Wildapfel Malus floribunda (Mf821) benutzt. Die von
Rvi6 vermittelte Schorfresistenz ist heute in mehr als 100
neu gezlichteten Apfelsorten zu finden. Die Introgression von
Rvi6 in den Kulturapfel geht auf eine Kreuzung eines Klons
Mf821 mit der Sorte 'Morgenduft' aus den 1910er Jahren zu-
rick (Crandall, 1926). Spater in den 1940er-Jahren entdeck-
te Hough, dass eine Population aus einer Kreuzung von zwei
F‘1-Nachkommen dieser Kreuzung nahezu 1:1 fiir Resistenz
und Anfalligkeit spaltete. Weitere Kreuzungen bestatigten die
Annahme, dass die Resistenz auf einem dominanten Gen be-
ruht. Dieses Gen wurde zuerst Vf (Venturia floribunda) und
spater Rvi6 (Resistenz to Venturia inaequalis) genannt (Hough
et al., 1953; Bus et al., 2011). Aus der Kreuzung von Hough
wurden zwei schorfresistente F'2-Nachkommen ausgewahlt
und an Zichter weltweit abgegeben. 1975 erhielt die Apfel-
sorte 'Prima’, als erste schorfresistente Apfelsorte mit Vf, Sor-
tenschutz. Auch in Deutschland (Miincheberg) begann Erwin
Baur in den 1920er-Jahren mit der Schorfresistenzziichtung.
Als Resistenzdonor nutzte er die Sorte 'Antonovka’, die jedoch
eine komplexere Vererbung der Schorfresistenz aufweist.
Mittlerweile sind ca. 20 Schorfresistenzgene bekannt (Tab. 2),
die in der Zichtung genutzt werden konnen. Fiir die Resis-
tenzgene wurde ein Rassetestersortiment von Hosts (h) ent-
wickelt, welches in vielen Landern der Welt angebaut wird,
um die Wirksamkeit der Resistenz in unterschiedlichen Um-
welten zu testen. Einige der Resistenzen sind monogen, an-
dere beruhen auf zwei oder mehreren Genen. So beruht z. B.
die Schorfresistenz von Hansens baccata#2 auf zwei Genen.
Die Resistenz von 'Geneva' scheint von vier Genen bedingt
zu sein, die des 'Dilmener Rosenapfel' von einem Majorgen
und drei Resistenz-QTL, und die von Mf821 von zwei rasse-
spezifischen Resistenzgenen. Einige dieser Schorfresistenzen
sind bereits durchbrochen. Deshalb versuchen Ziichter heute
durch die Kombination (Pyramidisierung) mehrerer Resisten-
zen eine dauerhafte Widerstandsfahigkeit zu erreichen.

Im Gegensatz zu anderen mendelnden Merkmalen, ist die
Resistenz gegenliber dem bakteriellen Feuerbrand phanoty-
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Tab. 2. Aufgefiihrt sind 20 dominante Schorfresistenzgene mit al-
ter und neuer Bezeichnung und die entsprechenden Hosts (h) im
Schorfrassetestersortiment.

ho Gala
hl Golden Delicious Rvil Vg
h2 TSR34T15 Rvi2 Vh2
h3 Geneva Rvi3 Vh3
h4 TSR33T239 Rvi4 Vh4,Vx,Vrl
h5 9-AR2T196 Rvi5 Vm
hé Priscilla Rvi6 Vf
h7 Malus floribunda 821* Rvi7 Vfh
h8 B45 Rvi8 Vh8
h9 134 Rvi9 Vdg
h10 A723-6 Rvi10 Va
h11 A722-7 Rvil1l Vbj
h12 Hansen’s Baccata #2 Rvi12 Vb
h13 Durello di Forli Rvi13 vd
h14 Dulmener Rosenapfel Rvil4 Vdr1
h15 GMAL 2473 Rvil5 Vr2
h16 MIS 0p.93.051 GO7-098b Rvil16 Vmis
h17 Antonovka APF22 Rvil17 Val
h18 1980-015-025 Rvi18 V25
Honeycrisp Vhcl**
Honeycrisp Vhc15**

* ersetzt bislang eine F1 von Mf821, die nur Rvi7 enthalt
** yorlaufige Bezeichnung der Resistenzgene

pisch nur schwer zu erfassen. Das Spektrum an Symptomen
reicht in spaltenden Populationen oft von vollstandig resis-
tent (keine sichtbaren Symptome) bis hin zu vollstandiger An-
falligkeit. Diese kann im Extremfall zum Absterben der Pflanze
flhren.

Die Feuerbrandkrankheit wird durch das Bakterium Erwinia
amylovora verursacht und ist die bedeutendste Bakteriener-
krankung des Kernobstes (Peil et al., 2020). Ihr Erreger gehort
in der EU zu den regulierten Nicht-Quarantdneschaderregern
(Picard et al., 2018). Fur nachweislich infizierte Pflanzen wird
meist eine Rodung empfohlen. Kiinstliche Tests auf Resistenz
erfolgen deshalb durch Inokulation frisch veredelter Pflan-
zen, die ausschlieRlich zum Zweck der Testung hergestellt
und anschlieBend entsorgt werden. Diese Pflanzen sind ju-
venil und bilden in den ersten Jahren nach der Veredelung
noch keine Bluten (Hanke et al., 2007). Fir die kinstliche
Inokulation werden deshalb meistens junge Triebe genutzt
(Peil et al., 2014), obwohl die natirliche Infektion Uber die
Bluten erfolgt. Das Ausmal der Infektion (Anfilligkeit) wird
dann anhand des Verhaltnisses zwischen der Gesamtlan-
ge des Triebes und der Lange der sich bildenden Léasion als
,Prozentuale Lasionsldnge” (PLL) bestimmt. Dabei steht ein
Wert von PLL = O fiir vollstandige Resistenz. Pflanzen mit ei-
nem Wert von PLL = 10 gelten ebenfalls als resistent, wah-



Journal fur Kulturpflanzen,

rend Werte von PLL > 15 auf Anfalligkeit schlieBen lassen (Peil
et al.,, 2007; Emeriewen et al., 2021). Fur Individuen, die sich
phénotypisch an den beiden extremen Enden der Populati-
on befinden, ist die Zuordnung einfach. Diese Pflanzen be-
sitzen bei der genetischen Kartierung meist die Markerallele,
die mit Resistenz bzw. Anfalligkeit gekoppelt sind, zu beiden
Seiten des Resistenzlokus. Fiir die genaue Bestimmung der
Position des Resistenzgens sind jedoch solche Pflanzen ent-
scheidend, bei denen es innerhalb des Lokus zu einer Rekom-
bination gekommen ist (Emeriewen et al., 2018). Diese Pflan-
zen besitzen auf der einen Seite des Lokus Markerallele, die
mit Resistenz gekoppelt sind. Auf der anderen Seite besitzen
sie Allele, die mit Anfalligkeit assoziiert sind. Phanotypisch
kénnen diese Pflanzen resistent oder anféllig sein (Emeriew-
en et al., 2018; Fahrentrapp et al., 2013). Fir die Zuordnung
der entsprechenden Genotypen zum Phanotyp resistent oder
anfallig ist der Median einer Population ein geeignetes Krite-
rium, aber auch nicht immer sicher. Eine genaue Bestimmung
des Genortes fir das Resistenzgen ist dadurch sehr schwierig.
Trotz dieser Schwierigkeiten wurden Kandidatengene fiir Feu-
erbrandresistenz in Wildapfelgenotypen, wie M. xrobusta 5
(Fahrentrapp et al., 2013), M. fusca MALOO45 (Emeriewen et
al., 2018), M. xarnoldiana (Emeriewen et al., 2017; Emeriew-
en et al., 2021) und der Zierapfelsorte 'Evereste' (Parravicini
et al., 2011) identifiziert. Diese befinden sich auf den Chro-
mosomen 3, 10 und 12. Molekulare Marker, die mit diesen
Resistenzen gekoppelt sind, werden heute fiir die markerge-
stlitzte Selektion (MAS) in verschiedenen Ziichtungsprogram-
men weltweit verwendet.

Neben der Resistenz gegenliber Pilzen und Bakterien ist auch
die Widerstandsfahigkeit gegeniber Insekten von groRer
okonomischer Bedeutung. Vor allem Apfelblutlduse (Erio-
soma lanigerum) zdhlen neben der Mehligen Apfelblattlaus
(Dysaphis plantaginea) und der Rosigen Apfelfaltenlaus (Dy-
saphis devecta) zu den bedeutendsten Schadinsekten im Ker-
nobstanbau. Die Bekdmpfung von Blutldusen ist besonders
schwierig, da diese im oberen Wurzelbereich und in Rinden-
ritzen Uberdauern. Deshalb wurde schon sehr friihzeitig in
East Malling (England) mit der Ziichtung resistenter Apfelun-
terlagen begonnen (Crane et al., 1936). In Deutschland lag
das Ziel in der Zlichtung resistenter Edelsorten. Hier wurden
bereits 1919 erste Zlichtungsarbeiten in der neu gegriinde-
ten Biologischen Reichsanstalt fiir Land- und Forstwirtschaft
in Naumburg/Saale unter der Leitung von Carl Bérner initiiert
(Jancke, 1937). Im Rahmen seiner Arbeiten konnte Bramstedt
(1938) drei Reaktionstypen nach Blutlausbefall identifizie-
ren. Pflanzen mit Blutlausbefall und anschlieRender Bildung
von Gallengewebe wurden als anfallig eingestuft. Befallsfreie
Pflanzen wurden als immun/resistent eingestuft. An diesen
konnte Bramstedt (1938) als erster histologisch die Bildung
von nekrotischem Gewebe an Trieben und Wurzeln nach-
weisen. Zusatzlich beobachtete er eine intermediare Grup-
pe, die im Freiland nur sehr selten auftrat. Pflanzen dieser
Gruppe wurden aufgrund der Bildung von nekrotischem
Gewebe ebenfalls als resistent eingestuft. Mithilfe dieser
Klassifizierung war es moglich geworden, die genetischen
Mechanismen der Resistenz in spaltenden Populationen mit

resistenten Sorten (z. B. 'Northern Spy', 'Ontario’, 'Harberts
Renette') und Apfelwildartenakzessionen von M. baccata, M.
micomalus, M. coronaria, M. orthocarpa und M. pumila) auf-
zuklaren (Borner & Gollmick, 1943). Gleichzeitig wurden um-
fangreiche Evaluierungsarbeiten in vorhandenen Sortimen-
ten durchgefiihrt (Speyer, 1924; Jancke, 1937; Shay, 1962).
Bei den Apfelsorten erwies sich vor allem die Resistenz von
'Northern Spy' als besonders stabil. Diese Resistenz wird von
dem dominanten Resistenzgen Er, hervorgerufen (Knight et
al., 1962). Spater wurden mit £r, und Er, weitere monogene
Blutlausresistenzen in M. robusta (King et al., 1991; Alston et
al., 2000; Bus et al., 2008) und M. sieboldii 'Aotea 1' (Bus et
al., 2002) identifiziert. Die Resistenzgene Er, und Er, sind be-
reits von einzelnen Biotypen der Blutlaus Gberwunden wor-
den (Giliomee et al., 1968; Rock & Zeiger, 1974; Sen Gupta
& Miles, 1975). Ob Er, auch schon gebrochen ist, ist bislang
unbekannt (Cummins & Aldwinckle, 1983).

Fir die Mehlige Apfelblattlaus konnte in M. robusta mit S _,
ebenfalls eine monogene Resistenz identifiziert werden (Als-
ton & Briggs, 1970) und fir die Rosige Apfelfaltenlaus wur-
den mit Sd , Sd, und 5d3 drei monogene Resistenzen in 'Coxs
Orange Pippin', 'Northern Spy' und Malus x robusta nachge-
wiesen, welche jeweils gegen unterschiedliche Biotypen des
Erregers wirksam sind (Brady, 1991). Fiir die MAS wurden be-
reits Marker fur die Gene Er,, Er, und Er, sowie Sd, und Sd,
entwickelt (Bus et al., 2008; Cevik & King, 2002; Gardiner et
al., 2001; Gardiner et al., 2007). Diese finden heute Anwen-
dung in verschiedenen Ziichtungsprogrammen.

Zu den fur die Kirschenzlchtung wichtigen Merkmalen geho-
ren u. a. die Fruchtfarbe, die FruchtgroRRe, die Fruchtfleisch-
festigkeit sowie die Resistenz gegenliber biotischen und abio-
tischen Stressfaktoren (Pijut, 2020). Obwohl die Ziichtungs-
forschung bei StRkirschen im Vergleich zum Apfel weniger
intensiv entwickelt ist, gibt es auch hier inzwischen eine Viel-
zahl an genetischen Karten sowie erste molekulare Marker.
Gerade die Entwicklung von PCR-basierten Methoden und
Verfahren der DNA-Sequenzanalyse haben in den letzten
Jahrzehnten zur Identifizierung von zahlreichen Selbstinkom-
patibilitdtsallelen sowie zur gezielten Selektion selbstfertiler
Genotypen gefiihrt (Dirlewanger et al., 2009; Pijut, 2020).
In der Genomdatenbank der Rosengewachse (https://www.
rosaceae.org) sind bislang 51 genetische Karten fir die SGR-
kirsche gelistet. Diese wurden mit unterschiedlichen Marker-
typen (RFPL, SSR und SNP) erzeugt (Pijut, 2020). Bliten- und
Fruchteigenschaften, wie die FruchtgréRe und Selbstinkom-
patibilitat, sind klassische Beispiele fiir mendelnde Merkma-
le, die sowohl phanotypisch als auch molekulargenetisch mit-
hilfe segregierender Populationen untersucht wurden (Zhang
et al., 2010).

Fir die Vererbung der FruchtgrofRe wurde ein Lokus auf Kopp-
lungsgruppe 2 der StRkirsche identifiziert (Zhang et al., 2010;
Olmstead et al., 2008). Weitere Loci, die mit FruchtgroRe as-
soziiert sind, wurden auf anderen Kopplungsgruppen gefun-
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den (Rosyara et al., 2013). Kirzlich wurde jedoch gezeigt, dass
die Markerallele, die mit dem Lokus auf Kopplungsgruppe 2
assoziiert sind, den groRten Einfluss auf das Merkmal Frucht-
groRe haben (Zhang et al., 2010). Mithilfe dieser Marker
lassen sich die Sorten nach Haplotypen unterteilen, die mit
groBen und kleinen Friichten assoziiert sind. Damit kénnen
flr Zichtungsprogramme gezielt Elternsorten ausgewahlt
werden, die eine hohe FruchtgréBe an ihre Nachkommen
vererben. Gleichzeitig ermdglichen diese Marker auch die
Selektion von Nachkommen, die das genetische Potenzial ha-
ben, grolRe Friichte auszubilden. Heute finden diese Marker
in verschiedenen Ziichtungsprogrammen Anwendung.

Das Vorkommen von Selbst- und Kreuzungsinkompatibilitat
bei Pflanzen hat Biologen schon sehr lange interessiert. Aus-
gehend von den Erkenntnissen von Correns, East, Lehmann
und Sirks sowie den Ergebnissen eigener Studien konnten
Crane & Lawrence (1929) erstmals die genetischen und zy-
tologischen Ursachen der gametophytischen Selbstinkompa-
tibilitat bei Obst beschreiben. Dabei konnten sie zeigen, dass
die Inkompatibilitat von genetischen Faktoren bestimmt wird,
die den von Mendel beschriebenen Vererbungsregeln fir ei-
nen monogenen Erbgang folgen.

Ursache fiir die Selbstinkompatibilitat bei Stikkirschen ist ein
gametophytisches Selbstinkompatibilitatssystem, welches
von einem Selbstinkompatibilitdtslokus, dem S-Lokus kontrol-
liert wird (de Nettancourt, 1977; Tehrani & Brown, 1992).
Dabei wird die Inkompatibilitatsreaktion durch zwei eng ge-
koppelte Gene bestimmt, die sich am S-Lokus befinden. Das
eine Gen kodiert fir eine griffelspezifische Ribonuklease, die
sogenannte S-RNase. Das andere Gen kodiert ein pollenspe-
zifisches F-Box-Protein, das SFB-Protein (Yamane et al., 2003).
Von beiden Genen gibt es zahlreiche Allele, die als S -, S,-,
S,-Allele usw. bekannt sind. Da die StiRkirsche diploid ist, be-
sitzt sie jeweils zwei Allele der S-RNase und des SFB-Proteins.
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Bei der Bestdubung keimen die haploiden Pollen auf der
Narbe aus und wachsen in das diploide Griffelgewebe ein.
Dabei nehmen sie die beiden im Griffel exprimierten S-RNa-
sen auf. Diese werden normalerweise in der Folge abgebaut.
Stimmt jedoch das Allel des SFB-Proteins im Pollen mit dem
Allel einer der beiden S-RNasen Uberein, wird diese S-RNase
vor dem Abbau geschiitzt. Sie bleibt funktional und hemmt
das Pollenschlauchwachstum im Griffel. Dadurch wird die
Befruchtung der Eizelle im Fruchtknoten verhindert. Eine er-
folgreiche Befruchtung der Eizelle kann nur erfolgen, wenn
sich das S-Allel im Pollen von den beiden S-Allelen im Grif-
felgewebe unterscheidet. Fir das gametophytische Selbstin-
kompatibilitatssystem der StRkirsche sind drei verschiedene
Pollen-Griffel-Interaktionen moglich (Abb. 6).

Zu Beginn des 20. Jahrhunderts erfolgte die Bestimmung der
Bestdubungseignung mithilfe umfangreicher Bestdaubungs-
versuche (Kobel, 1927; Kobel et al., 1938; Crane & Lawren-
ce, 1929; Crane & Brown, 1937; Brown, 1955; de Vries, 1968;
Branscheidt, 1931; Vahl, 1965; Mihatsch & Schumann, 1971;
Schmidt et al., 1999). Im Ergebnis dieser Untersuchungen
wurden bereits erste Inkompatibilitdtsgruppen beschrieben.
Eine genaue ldentifizierung dieser Gruppen war jedoch nicht
moglich, da hauptsachlich mit lokalen bzw. regionalen Sor-
tensortimenten gearbeitet wurde. Zusatzlich erschwerten Sy-
nonyme und Falschbezeichnungen einzelner Sorten die exak-
te Zuordnung. Auf der Grundlage der im John Innes Centre in
England begriindeten Nomenklatur fur die Inkompatibilitats-
gruppen bei Stikkirsche beschrieb Knight (1969) bereits 15
Inkompatibilitatsgruppen bei 176 untersuchten SiRkirschen.
In der Mitte der 1990er-Jahre identifizierten Boskovi¢ & To-
butt (1996) mithilfe von Isoenzymanalysen S-RNase-Allele im
Griffelgewebe. Mit dieser Methode war es erstmals moglich,
die S-Allele von SiiBkirschen im Labor unabhdngig vom Baum
zu bestimmen. Im Ergebnis dieser Isoenzymanalysen wurden
die S-Allel-spezifischen Bandenmuster fiir die Allele S-S, so-
wie S-S, beschrieben (Boskovi¢ & Tobutt, 1996; 2001; Bos-
kovi¢ et al., 1997).

A Schneiders

S;  Sip

S-Allele Techlovan

Pollen Sz Se

S-Allele

Griffel S Se

Kordia

S3 Se
Kordia

Summit
Sy S

S;3 Sq
Kordia

Abb. 6. Moglichkeiten fur Pollen-Griffel-Interaktionen bei StRkirsche, die durch das gametophytische Selbstinkompatibilitdt bedingt wer-
den. A) Bei der Kombination 'Kordia' x "Techlovan' kann der Pollen von 'Techlovan' mit den Allelen S, und S, die Sorte 'Kordia' (ebenfalls
S, und S,) nicht befruchten, da beide Sorten die gleichen S-Allele besitzen und somit inkompatibel sind. Bei der Kombination 'Kordia'
x 'Schneiders' unterscheidet sich das S -Allel in den Pollen von 'Schneiders' von den beiden S-Allelen im Griffel von 'Kordia'. Im Pol-
lenschlauch des S -Alleles werden beide S-RNAsen von 'Kordia' abgebaut. Damit kann der Pollenschlauch weiterwachsen und zu einer
erfolgreichen Befruchtung flhren. In den Nachkommen dieser Kreuzung sind die beiden S-Genotypen S.S, und S.S , zu erwarten. In
der Kombination 'Kordia' x 'Summit' unterscheiden sich beide S-Allele der Vatersorte (S,S,) von denen der Muttersorte (S,S,). Beide Pol-
len-S-Genotypen von 'Summit' kdnnen 'Kordia' erfolgreich befruchten. In den Nachkommen sind die vier S-Genotypen S.S,, S.S., S.S, und
S,S, zu erwarten. B) Narbe mit Pollen der Sorte 'Pieraszt'. Die Situation entspricht dem Fall 'Kordia' x 'Schneiders'. Einige Pollenschlduche

konnen tief in den Griffel einwachsen, wahrend andere bereits nach kurzer Zeit gestoppt werden.
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Mit der fortschreitenden Entwicklung der Molekularbiologie
wurde die PCR-Technik fiir die Bestimmung der S-Allele einge-
setzt. Voraussetzung daflir war die Aufklarung der Struktur des
S-RNase-Gens (Ushijima et al., 1998). Die kodierende DNA-Se-
quenz dieses Gens wird von zwei Introns unterbrochen, deren
GroRe bei den einzelnen S-Allelen variiert. Basierend auf dieser
Erkenntnis wurden consensus- und S-Allel-spezifische Primer-
paare entwickelt, deren Amplifikationsprodukte diese Introns
einschlieBen (Tao et al., 1999; Wiersma et al., 2001; Sonneveld
et al., 2001; 2003; 2006). Diese Entwicklung fihrte zu einem
gewaltigen Fortschritt bei der Identifizierung der S-Genotypen.
Eine zusammenfassende Ubersicht iber Sorten und deren
S-Allele ist bei Schuster (2020) zu finden.

Die Kenntnisse liber die S-Genotypen einzelner Sorten ermog-
lichen dem Obstbau die gezielte Auswahl von SiRkirschsor-
ten, die sich gegenseitig befruchten kénnen und eine hohe
Ertragsleistung von Neuanlagen gewéhrleisten. GroRe Bedeu-
tung haben diese Informationen auch fiir die Ziichtung. Hier
kann die Fertilitdat von Kreuzungskombinationen bereits im
Vorfeld bestimmt werden.

Verbunden mit dem Wunsch, die Selbstinkompatibilitdt von
SiRkirschen zu Gberwinden, wurden ab dem Jahr 1946 am
John Innes Centre in Norwich (England) umfangreiche Unter-
suchungen durchgefiihrt. Im Ergebnis konnten drei selbstfer-
tile StiRkirschensamlinge selektiert werden (Lewis & Crown,
1954). Zwei dieser Samlinge (J1 2420 und JI 2434) entstanden
durch Bestrahlung des Pollens der Vatersorte mit Rontgen-
strahlung. Ein dritter Sdmling (JI 2538) ist auf eine spontane
Mutation zuriickzufiihren (Lewis & Crowe, 1954). Mit dem
Klon JI 2420 bei dem die Pollenfunktion des S -Allels (S,) mu-
tiert ist, wurde von Lapins 1956 an der Agriculture Canada Re-
search Station in Summerland (Kanada) ein Zuchtprogramm
zur Erzeugung selbstfertiler StiRkirschen begonnen. Im Rah-
men dieses Programms wurde 1970 mit 'Stella’' die weltweit
erste selbstfertile Sorte selektiert (Lapins, 1971). Diese Sorte
wurde fortan in vielen Zichtungsprogrammen verwendet.
Die beiden 1971 von Lane und Schmid in Summerland (Ka-
nada) selektierten StuRkirschensorten 'Lapins' und 'Sunburst'
waren die ersten selbstfertilen Sorten die im Erwerbsobstbau
genutzt wurden (Lane & Schmid, 1984). Weltweit wurden bis
zum Jahr 2020 91 selbstfertile StiRkirschensorten beschrie-
ben (Schuster, 2020). Im Zuchtprozess lassen sich durch die
monogene Vererbung der S, -Pollenmutation Kreuzungspo-
pulationen mit 100 % bzw. 50 % selbstfertilen Nachkommen
planen (Tab. 3).

Die von Gregor Mendel aufgestellten Regeln zur Vererbung
von Merkmalen haben die Obstziichtung im vergangenen
Jahrhundert stark beeinflusst. Bei unterschiedlichen Obstar-
ten konnten Werteigenschaften identifiziert werden, deren
Vererbung sich mit Mendels Regeln erklaren ldsst. Fiir sol-
che Merkmale ist der Erfolg einer Kreuzung vorhersagbar
geworden. Einige dieser Merkmale, wie z. B. Schorfresistenz,
Rotfleischigkeit und Sdulenwuchs bei Apfel, sowie Frucht-
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groRe und Selbstfertilitdt bei SURkirschen, haben ein gro-
Res Marktpotenzial erlangt. Neue Sorten, die aus gezielten
Kreuzungsprogrammen unter Anwendung der Mendelschen
Vererbungsregeln entstanden sind, erobern zunehmend den
Markt und verdrangen nach und nach Topsorten wie 'Golden
Delicious' und 'Jonagold' (Schropfer et al., 2022), die einst als
Zufallssamlinge entstanden sind, oder aus den friihen Anfan-
gen der Kreuzungsziichtung stammen. Allein mit der Schor-
fresistenz Rvi6 aus Malus floribunda 821 sind weltweit mehr
als 100 neue Apfelsorten entstanden. Von diesen hat vor al-
lem die Sorte 'Topaz' den Sprung unter die Topsorten in Euro-
pa geschafft. Andere Rvi6-resistente Apfelsorten, wie 'Rusti-
ca', 'Natyra', 'Ariane' und 'Bonita' werden derzeit flir den An-
bau in der biologischen Produktion empfohlen (Friedli et al.,
2021). Zunehmend entstehen in den Ziichtungsprogrammen
aber auch schorfresistente Apfelsorten, deren Resistenz auf
einem anderen Resistenzmechanismus beruht (Flachowsky &
Topfer, 2021). Ein gutes Beispiel dafiir ist die Sorte 'Pia 41' aus
der Ziichtung des JKI. Diese Sorte, deren Resistenz aus der
Sorte 'Honey Crisp' stammt, findet derzeit einen wachsenden
Zuspruch in der Direktvermarktung. Sorten mit Kombinati-
onen von zwei und mehr Resistenzgenen, wie 'Rea Bellina'
(Rvi2 und Rvi4) stoRen bereits jetzt auf Interesse in einigen
Landern Osteuropas. Auch bei StiBkirschen ist ein solcher Sor-
tenwechsel zu verzeichnen. Hier ist das Interesse an neuen
grofRfrichtigen Sorten mit festem Fruchtfleisch und hervor-
ragendem Geschmack in den letzten Jahren stark gestiegen.
Sorten wie 'Areko' stehen heute in vielen Landern weltweit in
der Testung bzw. schon im Anbau. Andere Zuchtklone bahnen
sich aufgrund ihrer Selbstfertilitait und der hervorragenden
Fruchteigenschaften ihren Weg (Abb. 7).

Neben der Wiederentdeckung der Mendelschen Vererbungs-
regeln hat die Zichtung von Kern- und Steinobst auch von
vielen anderen Entwicklungen in der Genetik profitiert. Vor
allem durch die neuen Methoden im Bereich der Genoma-
nalyse hat der Erkenntnisgewinn noch einmal drastisch zuge-
nommen. So wurden in den vergangenen drei Jahrzehnten
zahlreiche genetische Karten fiir biparentale Populationen
erstellt, die fur unterschiedlichste Merkmale segregieren.

Tab. 3. Prozentualer Anteil an selbstfertilen Nachkommen (SF) bei
Kreuzungen mit selbstfertilen Elternsorten mit dem mutiertem
S,-Allel S,. Bei Kreuzungskombinationen mit einem selbstfertilen
Elternpartner erhalt man 100 % selbstfertile Nachkommen, wenn
beide Elternsorten ein gleiches S-Allel besitzen. Alle Nachkommen
einer solchen Kreuzung haben den gleichen S-Genotyp. Unter-
scheiden sich die S-Allele von Mutter- und Vatersorte, so ist mit
50 % selbstfertilen Nachkommen zu rechnen. Die Nachkommen
spalten in vier unterschiedlich S-Genotypen auf.

sS, 5SS, 5.5, 100

5S, 5, 5,5, 100

5.5, 5,5, 5,5,/S,5, 50
SS./S.S,

5.5, 5., $.5,/5.S, 75
:S4/5,5,
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Abb. 7. Neue Sorten aus dem Ziichtungsprogramm des JKI. A) Die neue Apfelsorte 'Pia 41" aus dem Zlichtungsprogramm des JKI tragt eine
Schorfresistenz aus der Sorte 'Honey Crisp'. B) Die Sorte 'Rea Bellina' des JKI besitzt eine Kombination der beiden Schorfresistenzen Rvi2
und Rvi4. C) Die SuRBkirschensorte 'Areko' des JKI zeichnet sich aus durch eine Uberdurchschnittliche FruchtgroRe, einen hervorragenden
Geschmack und eine hohe Fruchtfestigkeit. D) Selbstfertiler Zuchtklon bei StiRkirsche mit vielversprechenden Frucht- und Lagereigenschaf-

ten.

Die dabei identifizierten Marker, die eng an Werteigenschaf-
ten gekoppelt sind, werden heute in Ziichtungsprogrammen
zur markergestUtzten Selektion genutzt (Hanke et al., 2020).
Ein Ziel der markergestiitzten Selektion bei Apfel ist die Py-
ramidisierung von Resistenzgenen gegeniber Apfelschorf,
Mehltau, Feuerbrand und verschiedenen Schadinsekten (Fla-
chowsky & Topfer, 2021). Am Institut fiir Zichtungsforschung
an Obst des JKI in Dresden-Pillnitz werden dazu Marker fir
acht Schorf-, vier Mehltau- und vier Feuerbrandresistenzen
genutzt, um unterschiedliche Pyramiden und Kombinationen
von Resistenzgenen anhand des Genotyps zu selektieren.
Eine solche zielgerichtete Kombination von Resistenzen, die
gegen den gleichen Erreger gerichtet sind, ist alleine auf der
Grundlage phanotypischer Verfahren nicht zu leisten.

Fir den Kulturapfel sind weltweit bislang 51 mendelnde
Merkmale kartiert und gelistet worden. In der Datenbank
der Rosengewiachse (https://www.rosaceae.org) sind insge-
samt 121 genetische Karten mit Tausenden von molekularen
Markern fir den Kulturapfel und nahverwandte Wildarten
der Gattung Malus gelistet. Darliber hinaus stehen den Ziich-
tern und Ziichtungsforschern verschiedene SNP-Marker-Ar-
rays zur Verfligung, die in der Anzahl ihrer Marker von rund
8.000 (8k) bis 480.000 (480k) variieren. Solche Tools bieten
enorme Moglichkeiten in der Genotypisierung, die von der
Validierung einer Sortenechtheit, liber die Erstellung bislang
unbekannter Pedigrees, bis hin zu Genomweiten Assoziati-
onsstudien und einer Genomweiten Selektion reichen. Erste
Arbeiten dazu wurden bereits durchgefiihrt und die erzielten
Ergebnisse sind vielversprechend (Jung et al., 2022).

Mehr als 200 genetische Karten existieren inzwischen auch fur
die unterschiedlichsten Prunus-Arten. Allein 51 davon sind fur
die SURkirsche gelistet. Hier wurden bislang nur wenige Merk-
male identifiziert, die den Vererbungsregeln Gregor Mendels
folgen. Unter diesen ist vor allem die FruchtgréRe zu nennen,
die fir die SuRkirsche eines der wirtschaftlich bedeutendsten

Merkmale darstellt. Fir dieses Merkmal gibt es erste moleku-
lare Marker, mit denen eine gezielte Auswahl von Kreuzungsel-
tern moglich ist. Ein anderes bedeutendes mendelndes Merk-
mal der SURkirsche ist die Selbstinkompatibilitat. Die Erfor-
schung der genetischen Ursachen fiir dieses Merkmal hat zur
Entwicklung molekularer Marker und zur Identifizierung von
mutierten (nicht funktionsfahigen) S-Allelen gefiihrt, mit deren
Hilfe es in den letzten Jahren gelungen ist, qualitativ hochwer-
tige und selbstfertile Stikirschensorten zu ziichten.

Auch fiir Kirschen gibt es einen ersten SNP-Marker-Chip mit
rund 15.000 (15k) SNP-Markern. Dieser ist fiir die Genotypi-
sierung von SiiRkirschen gut geeignet. Flr andere Prunus-Ar-
ten, wie die Sauerkirsche ist dieser Array nicht optimal. Das
liegt vor allem an der Komplexitdt des auto-allotetraploiden
Genoms der Sauerkirsche und dem Fehlen hochwertiger Ge-
nomsequenzinformationen.

Solche hochwertigen Genomsequenzen, welche kiinftig die
Identifikation von Kandidatengenen erleichtern werden, gibt
es inzwischen fiur ausgewdhlte und 6konomisch bedeutende
Apfelsorten, wie 'Golden Delicious' und 'Gala’, aber auch fir
Wildarten wie M. baccata, M. prunifolia, M. sieversii und M.
sylvestris, die eng mit der Evolution des Kulturapfels verbun-
den sind. Bei der SiiRkirsche gibt es inzwischen auch eine ers-
te Genomsequenz der Sorte 'Tieton'.

Ruckblickend lasst sich feststellen, dass die meisten dieser
Entwicklungen nicht, oder nicht so einfach, ohne die grund-
legenden Erkenntnisse von Gregor Mendel moglich gewesen
wdren. Diese Erkenntnisse haben die Genetik der Kultur-
pflanzen auf eine hohere Stufe gestellt und ihr zahlreiche und
bahnbrechende Maoglichkeiten eréffnet.

Die Autorinnen und Autoren erklaren, dass keine Interessens-
konflikte vorliegen.
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Mendelian rules in grapevine breeding remained hidden for a
long time in the complexity of traits and difficulties of hand-
ling the crop. A few traits with minor relevance for breeders
had been genetically dissected like berry color or autumn leaf
color. Mildew resistance and wine quality have been and are
still the most relevant traits. Resistant cultivars developed
during the first half of the 20™" century failed to convince the
quality demand of the market. Since the turn of the millenni-
um, a new generation of fungus-resistant new breeds in Ger-
many gives hope to viticulture in times of climate change and
a rising debate on sustainability. It took the breeding effort
and continuity of generations of breeders, finally far more
than 120 years, to provide the market with cultivars convinc-
ing with wine quality, the most complex and debated trait in
viticulture. Due to a lack of genetic knowledge, selection in
grapevine breeding was done mostly without Mendelian ge-
netics schemes. However, the logistic restrictions (field and
greenhouse space, labor, and time) in grapevine breeding re-
quire efficient selection schemes based on Mendelian traits.
In the recent past, marker-assisted selection (MAS) opened a
new chapter in grapevine breeding. For many powdery and
downy mildew resistance loci MAS is possible today. Using
these tools, stacking of resistance loci according to Mendeli-
an rules can be achieved. The concept of developing and us-
ing — for resistances — locus-specific homozygous lines (LSH-
lines) permits a new attempt to create large progenies and to
select the offspring for all traits other than resistance. New
markers and selection concepts for more complex traits (e.g.
moderate yield, phenology, Botrytis resilience, quality para-
meters) are urgently needed in practical breeding. Only such
tools allow the acceleration of selection at the stage of young
seedlings (MAS) and the resulting plants. To that end, newly
emerging phenotyping tools are required.

Vitis, grapevine breeding, quality, resistance, phenotyping
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Die Mendelschen Regeln blieben in der Rebenziichtung lan-
ge in der Komplexitat der Merkmale und Schwierigkeiten im
Umgang mit dieser Kulturpflanze verborgen. Fir einige we-
nige Merkmale, die fiir Zichter groRtenteils nicht wirklich
relevant sind, wurde die Genetik geklart, wie die Beerenfar-
be oder die Herbstfarbe der Blatter. Fur die Zlchtung waren
und sind Mehltauresistenz und Weinqualitat die wichtigsten
Merkmale. Resistente Sorten, die in der ersten Halfte des
20. Jahrhunderts entwickelt wurden, konnten den Qualitats-
ansprichen des Marktes nicht genligen. Seit der Jahrtausend-
wende existiert eine neue Generation pilzwiderstandsfahiger
Neuzlichtungen in Deutschland, die dem Weinbau in Zeiten
des Klimawandels und einer aufkommenden Nachhaltigkeits-
debatte Hoffnung gibt. Es bedurfte der zlchterischen An-
strengung und Kontinuitdt von Generationen von Zichtern,
schlieRRlich weit mehr als 120 Jahre, um den Markt mit Sorten
zu versorgen, die hinsichtlich ihrer Weinqualitat, dem kom-
plexesten und umstrittensten Merkmal im Weinbau, tber-
zeugen. Aufgrund fehlender genetischer Kenntnisse erfolgte
die Selektion meist ohne die systematische Anwendung der
Mendelschen Regeln. Die logistischen Beschrankungen (Feld-
und Gewaéchshausflache, Arbeit und Zeit) in der Rebenziich-
tung erfordern jedoch effiziente Selektionsschemata auf der
Grundlage der Mendelschen Erkenntnisse. In der jlingeren
Vergangenheit schlagt die markergestitzte Selektion (MAS)
ein neues Kapitel fir die Rebenzlichtung auf. Fir viele Resis-
tenzloci gegen Echten und Falschen Mehltau ist heute MAS
moglich. Mit diesen Werkzeugen ist eine Kombination von
Resistenzgenorten gemal} den Mendelschen Regeln moglich.
Das Konzept, Locus-spezifische homozygote Linien (LSH-Li-
nien) fir Resistenzen zu entwickeln und zu verwenden, er-
laubt einen neuen Versuch, groBe Nachkommenschaften zu
schaffen und diese Nachkommen auf alle anderen relevante
Merkmale zu selektieren. Daher werden neue Marker und
Selektionskonzepte fiir komplexere Merkmale (z. B. modera-
ter Ertrag, Phanologie, Botrytis-Widerstandsfahigkeit, Qua-
litdtsparameter) dringend bendtigt. Nur solche Werkzeuge
erlauben die akut notwendige Beschleunigung der Selektion
im Stadium junger Samlinge (MAS) und der daraus resultie-
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renden Pflanzen. Zu diesem Zweck sind neu zu entwickelnde
Phanotypisierungsverfahren erforderlich.

Vitis, Rebenziichtung, Qualitat, Resistenz, Phdnotypisierung

The accidental introduction of powdery mildew (PM, Ery-
siphe necator, 1845), phylloxera (Daktulosphaira vitifoliae,
1863) and downy mildew (DM, Plasmopara viticola, 1878) to
Europe in the second half of the 19t century posed the ex-
istence of multi-thousand-year-old viticulture into question.
Plant protection with sulfur and copper ensured the survival
of viticulture controlling the mildews. But more happened:
the pathogens triggered intense private breeding activities in
particular in France but also Hungary. It finally resulted in a
solution for viticulture by developing rootstocks (American
Vitis species or interspecific hybrids thereof) tolerant against
phylloxera and adapted to the European soils (Manty, 2006).
However, quality deficits of scion varieties caused a deep dis-
appointment and led to prejudices still persisting today.

The important French breeders Albert Seibel (1844-1936),
Georges Couderc (1850-1928), Eugene Kuhlmann (1858-
1932), Bertille Seyve (father, 1864-1939), Francois Baco
(1865-1947), Bertille Seyve (son, 1895-1959), Joannes Seyve
(1900-1966), and many others (Reynolds, 2015) developed
numerous varieties and breeding lines largely by mass se-
lection. When most of these breeders had active breeding
programmes, Gregor Mendel’s (1822-1884) publication “Ver-
suche Uber Pflanzen-Hybriden” (Experiments on plant hy-
brids) (Mendel, 1866) was unknown. This cornerstone on ge-
netics was lost for decades until Hugo de Vries (1848-1935),
Carl Correns (1864-1933), and Erich Tschermak (1871-1962)
independently rediscovered and published their experimen-
tal results. This new information remained unknown for most
grapevine breeders. However, their observations were assim-
ilated quickly by geneticists such as Erwin Baur (1875-1933).
Thus, he proposed in 1914 to make use of F2 plants instead of
a grapevine F1 offspring to select new cultivars (Baur, 1922).
From crosses of Vitis vinifera cultivars with downy mildew
and phylloxera-resistant American Vitis species, he suggested
to start selection at the F2 generation. At that time 5-7 million
F2 plants annually were placed under downy mildew selec-
tion in the greenhouse at Miincheberg (close to Berlin) (Baur,
1933). A further selection was done in a cold frame to verify
downy mildew resistance. Some 25,000 seedlings remained.
Baur finally claimed that one out of 5,000 plants would be
acceptable for its wine quality (Baur, 1933). His description is
indicative for the low selection efficiency and slow progress in
grapevine breeding in order to identify genotypes, that give
sufficient yield, show resistance against powdery and downy
mildew as well as suitable phenological adaptation, and most
important a good wine quality. Accepting the success of root-
stock breeding in Hungary, Austria, and France, Erwin Baur
split the breeding goals — instead of direct producers being
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phylloxera and mildew-resistant — to select for mildew-resist-
ant scions and phylloxera-resistant rootstocks (Baur, 1933).
Bernhard Husfeld (1900-1970), Baur’s coworker, stated a few
years later that F2 plants or backcrosses are most promis-
ing for successful selection of wine grape cultivars (Husfeld,
1939).

The first trials to make use of the Mendelian rules go back to
researchers and breeders that often made interspecific cross-
es. It is well known that Vitis species are interfertile and the
intention to combine quality and resistances resulted in both
intraspecific crosses within the species Vitis vinifera but also
many crosses between Vitis species so called ICs (interspecific
crosses). One of the first reports on a genetic dissection of
traits is the report of Hedrick & Anthony (1915). The authors
described the method of crossing as follows: ,The female
blossoms are emasculated before the calyx cap splits off and
are then bagged; the male blossoms are also bagged before
the calyx splits. When the pollen is ripe, the bagged male
cluster is usually cut from the vine and all or part of it brushed
over the emasculated female.” Today the protocol is quite the
same but the knowledge about the genetics has improved.
Hedrick and Anthony reported already in 1915 about their re-
sults in the light of Mendel's laws and surely were one of the
first who gave clear cut evidence of Mendelian inheritance
of certain traits. On their retrospective view on 25 years of
breeding they pointed towards several problems in dissecting
the genetics of grapevine arising from

¢ |ow number of seedlings,

e seedlings with low vigor (inbreeding depression),

e complexity of numerous traits in grapevine breeding,

o self-fertilization that might have had occurred in some cas-
es though emasculation was performed.

A major finding concerns inbreeding depression, which was
indicated by Hedrick & Anthony (1915) resuming on the anal-
ysis of nearly 3000 selfed varieties by stating: “These seed-
lings have thrown much light upon the inheritance of vari-
ous factors, but they have been so uniformly lacking in vigor
as to lead to the belief that only through crossbreeding can
we hope to produce improved varieties”. Hedrick & Antho-
ny (1915) studied various traits such as self-sterility (unclear
results), flower sex (unclear results), berry size (no clear ten-
dency), berry form (eventually intermediate), season of rip-
ening (impact of many factors).

Years later, in his review on genetics and grapevine breed-
ing, Husfeld (1939) summarized the knowledge of Mendelian
traits. Only a very few traits had been elucidated. Often these
traits are of minor relevance for application in viticulture: the
inheritance of some color traits (berry color or autumn leaf
color) and leaf traits (petiole sinus or hairs on the shoot tip)
as monogenic traits or shoot tip traits as digenetic traits in the
F2 of interspecific crosses. Nevertheless, at that early stage of
genetic dissection of traits, in some cases the genetic archi-
tecture became clear.
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The genetic analyses of berry color gave clear-cut evidence of
a dominant (black) and recessive (white) inheritance of color
formation (Hedrick & Anthony 1915). The trait is even more
complex, as varieties exist with various colors distinguished
by using OIV descriptor 225 as green yellow (white) — rose
—red — grey — dark red violet — blue black. Today we know
that different transposon-induced mutants of the myb gene
(e.g. Kobayashi et al., 2004, Walker et al., 2007, Rockel et al.,
2020, Rockel et al., 2022), but also different enzymes of the
anthocyanin pathway, cause the various berry color types in
complex ways.

Inheritance of flower sex in grapevine is somewhat complex.
Vitis wild species are dioecious showing either female or
male flowers. In contrast, most traditional as well as newly
selected cultivars (Vitis vinifera ssp. vinifera) produce herm-
aphroditic flowers, which are the fundamental characteristic
for yield stability and surely an early and an important trait
during domestication. Already prior to Mendel’s work, differ-
ent flower types had been identified within the genus Vitis
(Walter, 1788; Michaux, 1803; De Candolle, 1824 as cited by
Negrul, 1936). Negrul (1936) summarized the knowledge of
the genetic structure of the flower sex locus: Hedrick & An-
thony (1915) observed a 1:1 (male: hermaphrodite) segrega-
tion. Valleau (1916) first proposed three alleles. Today female
(ff), hermaphrodite (HH, Hf) and male (MH, Mf) haplotypes
at one locus and dominance of MH or Mf > HH or Hf > ff are
distinguished. The flower sex trait is of particular interest for
breeders as Hf or HH haplotypes show a higher yield stability
compared to female (ff) genotypes. Technically, crosses with
female genotypes (ff) as mother plants are easy to perform,
as there is no need for laborious emasculations.

Analysing the inheritance of flower sex locus, which is lo-
cated on chromosome two, Fechter et al. (2012) identified
a closely linked SSR-marker. By using this or similar markers,
the majority of cultivars and genotypes can be differentiat-
ed for their haplotypes at the locus. This information is very
useful as the flower sex can be genetically analysed 3 years
prior to first phenotypic expression of the trait. For some ap-
plications in practical breeding such as the development and
use of locus-specific homozygous lines (LSH-Lines), the selec-
tion for flower sex could be very important. Recently, Topfer
& Trapp (2022) proposed to create LSH-lines that carry mul-
tiple resistance loci against one pathogen in a homozygous
manner but remain heterozygous for most of the genome
to avoid inbreeding depression. If these lines were female
(ff), emasculation in a later step becomes obsolete and pro-
duction of seeds will be simplified enormously. Crosses with
homozygous hermaphroditic (HH) breeding lines (e.g. other
LSH-Lines) or cultivars (e.g. Riesling) will result in a uniform
(Hf) hermaphroditic F1 offspring. In other crossing schemes,
the removal of female flowering plants would be possible as
they are usually lower in yield, thus avoiding labor and costs
of cultivation of undesired (ff) seedlings in the vineyard. Ana-
lysis of the flower sex locus in Vitis is progressing. Recently a
candidate gene, VVIiPLATZ1 transcription factor, was identified
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as a key factor for female flower morphology formation (loc-
co-Corena et al., 2021).

Mendelian inheritance of disease resistance was difficult
to understand for a long time. In the beginning, grapevine
breeders combined breeding lines of diverse genetic origin,
i.e. they created and made use of interspecific hybrids of
North American Vitis species and crossed them among each
other or with V. vinifera cultivars. In such complex pedigrees,
the origin of a resistance remained unknown for quite some
time. Crosses were made and resulting seedlings were phe-
notyped for powdery mildew (PM) and downy mildew (DM)
resistance. Exceptional was the work of Alain Bouquet giving
the first example of a consequent introgression of a resistance
locus from Muscadinia rotundifolia into V. vinifera (Pauquet
et al., 2001). The authors developed introgression lines up to
pBC4 (pseudo-backcross 4) by crossing lines selected for PM
and DM resistance as well as other desired characters with
different V. vinifera cultivars to stepwise replace parts of the
wild species genome and simultaneously avoiding inbreeding
depression (compare Fig., pedigree of VRH3082-1-42).

A major breakthrough towards application of Mendelian
genetics was achieved in grapevine breeding when genetic
maps based on SSR markers (e.g. Merdinoglu et al., 2002) and
the sequence of the reference genome of PN40024 (Jaillon
et al., 2007) became available. Although not PM and DM-re-
sistant, PN40024 proved to be an excellent tool for fine-map-
ping studies as it permits deriving of SSR marker sequences
within genomic regions of interest and a subsequent testing
in a different genetic background. These advances in grape-
vine genetics allowed detailed characterization of the resist-
ances and their candidate genes. By mapping resistances, a
paradigm shift was initiated (Thomas et al., 1993; Dalbo et
al., 2001, Doligez et al., 2002), followed by the application
of marker-assisted selection (MAS) in grapevine breeding
(Eibach et al., 2007). Some resistance genes have been iden-
tified by gene transfer, converting regenerated transgenic
plants from susceptible to resistant. The first resistance genes
were described in 2013 as TIR-NB-LRR genes underlying the
resistance of the Runl and Rpv1 loci (Feechan et al., 2013)
after detailed investigation of the genome and the individual
resistance loci.

Today, numerous dominantly inherited loci for resistance
against powdery mildew (e.g. Runl, Run2 etc. = resistance
Uncinula necator and Renl, Ren2, Ren3 etc. = resistance Er-
ysiphe necator, respectively) and against downy mildew (e.g.
Rpv1, Rpv3.1 etc. = resistance Plasmopara viticola) (see:
Hausmann und Topfer - “data on breeding and genetics” at
www.vivc.de/loci) are known. Few of them are characterized
in more detail and markers have been identified to be rou-
tinely used in MAS: e.g. for Run1, Ren1, Ren3, Ren4, Ren9 and
Rpv1, Rpv3.1, Rpv3.2, Rpv3.3, Rpv10, Rpvi2. These markers
permit monitoring of the inheritance of loci as single Mende-
lian traits. The markers even permit the combination (stack-
ing) of loci, thus building complex resistances consisting of
e.g. 3 Ren and 3 Rpv loci (3 + 3) in order to increase durability
of resistance. Currently the first cultivars carrying 2 + 2 are
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Fig. Pedigree of the new cultivars Artaban and Vidoc, which carry stacked resistance loci from Muscadinia rotundifolia (Pauquet et al.,
2001) and American Vitis species coming from Chambourcin. The breeding line VRH3082-1-42 is derived from a systematic introgression
into Vitis vinifera over 4 generations. The introgressed resistance locus confers a resistance against both powdery mildew (Runl) and
downy mildew (Rpv1) and is inherited as single Mendelian trait. The development of the pBC4 (pseudo backcross) took about three to four
decades. The pedigree of Chambourcin which contributes Ren3/Ren9 and Rpv3.1 (Di Gaspero et al., 2012) is going back to the 19t century
and was recently updated by Rockel et al. (2021). Colors symbolize the following genomes: green = V. vinifera; red = M. rotundifolia, and
yellow = American Vitis species. Red and yellow indicate introgressed parts of genomes.

available for viticulturists e.g. Cabernet Cortis (Ren3, Ren9,
Rpv3.3, Rvp10), Calardis Blanc (Ren3, Ren9, Rpv3.1, Rvp3.2),
Sauvignac (Ren3, Ren9, Rpv3.1, Rvp12) (see www.vivc.de). In
addition Artaban and Vidoc show 3 + 2 (Runl, Ren3, Ren9,
Rvp1, Rpv3.1) resistance loci in combination (Fig.).

Beyond mildew resistances, other traits have been analysed
such as resistance against black rot (Guignardia bidwellii) or
Pierce Disease (Xylella fastidiosa). However, in many cases
markers closely linked with the respective locus and useful
for MAS remain to be developed. Generally speaking, mark-
ers have made many resistance loci accessible as Mendelian
traits but the genetics of many other traits, e.g. yield, Bot-
rytis resilience, and the all dominating trait of wine quality,
remain to be elucidated. For further elucidation of the genet-
ics of these important grapevine traits, the development of
high-throughput phenotyping methods is needed. Two prin-
cipal approaches can be distinguished: (1) phenotyping in lab
or greenhouse and (2) field phenotyping. Several examples
have been reported for each case and a few of them are ad-
vanced to be used routinely (e.g. Herzog et al., 2015; Mack et
al., 2020; Zendler et al., 2021). Using such phenotypic data
combined with genetic approaches like GWAS (genome wide
association studies), it should be possible to find QTLs (quan-
titative trait loci) and markers for MAS for many traits (Flutre
etal., 2022).

The simple application of Mendelian rules was not success-
ful due to complexity of the traits that need to be combined
in grapevine breeding. Geneticist Erwin Baur’s conclusion to
have faster breeding success separating phylloxera-resistance
from mildew resistance by proceeding with the concept of
breeding for rootstocks and scions separately remained the
successful way. Baur also suggested to focus on both mildews

instead of other diseases. Husfeld proved that the combina-
tion of resistance and quality traits is possible. His cultivars
‘Aris” and ‘Siegfriedrebe’ were milestones in grapevine breed-
ing history but could not convince the winegrowers due to
low yield and virus susceptibility. Husfeld’s successor, Ger-
hardt Alleweldt (1927-2005) and his team, selected the first
cultivar (cv. ‘Regent’) from resistance breeding that is grown
on a large area in Germany (up to 2,200 ha). Due to increased
molecular knowledge in the last few decades, tremendous
breeding progress has been achieved. Some of the complex
traits in grapevine, in particular resistance traits, have been
genetically dissected to such an extent that they can be treat-
ed as Mendelian traits by application of MAS. Modern mo-
lecular tools and techniques permit further analysis of other
complex traits and help to reduce their complexity and with
their consequent application, new breeding goals can be ad-
dressed. Facing a rapid climate change and the EU GREEN
DEAL debate, viticulture will urgently need better performing
cultivars.
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Caraway (Carum carvi) can be divided into biennial and an-
nual flowering types. Biennials require a cold stimulus for
initiation of flowering, whereas annuals lack any vernaliza-
tion requirement. Cultivation of annuals is considered ad-
vantageous due to better integration into crop rotation and
reduced production costs. However, available annual varie-
ties lack a sufficient yield potential and essential oil content.
Valuable genetic diversity exists within the biennial genepool,
which can be transferred to the annual genepool by cross-
breeding. According to literature, F, plants from crosses be-
tween annual and biennial flowering types uniformly show
annual flowering. Resulting F, populations show a Mendelian
3:1 ratio between annual and biennial flowering types. This
indicates a monogenic inheritance of vernalization require-
ment in caraway with dominant annual flowering.

After crossbreeding of annual and biennial flowering types,
the recessive allele for biennial flowering can remain within
the breeding material over multiple generations. Thus, a ge-
netic marker associated with the vernalization locus would
be beneficial to detect the recessive allele in one selection
step. To identify markers associated with vernalization re-
quirement, we used genotyping by sequencing (GBS) data
of 70 biennial and 67 annual flowering types. We conduct-
ed case-control studies and population differentiation-based
tests. In total, 60 common single nucleotide polymorphism
(SNP) markers were found that were significantly associated
with vernalization requirement. Out of these, we developed
19 diagnostic markers. In future, these diagnostic markers
might be tested in segregating populations.

Horticultural plant, Apiaceae, Umbelliferae, marker-assis-
ted selection (MAS), reproductive trait, Mendel

(c) The authors 2022

Kimmel (Carum carvi) kann in zweijahrige und einjahrige
Blihtypen unterteilt werden. Zweijdhrige bendtigen einen
Kaltereiz fur die Blihinduktion, wahrend Einjéhrige keinen
Vernalisationsbedarf haben. Aufgrund der besseren Integra-
tion in die Fruchtfolge und der geringeren Produktionskosten
wird der Anbau Einjahriger als vorteilhaft angesehen. Die
verfligbaren einjdhrigen Sorten weisen jedoch ein unzurei-
chendes Ertragspotential und einen zu geringen Gehalt an
dtherischem Ol auf. Der zweijahrige Genpool enthalt wert-
volle genetische Diversitat, die durch Kreuzungen auf den
einjahrigen Genpool ibertragen werden kann. Laut Literatur
zeigen F -Pflanzen aus Kreuzungen zwischen ein- und zwei-
jahrigen Blihtypen ein uniform einjahriges Blihverhalten.
Resultierende F,-Populationen zeigen ein Mendel'sches 3:1-
Spaltungsverhaltnis zwischen einjahrigen und zweijahrigen
Blihtypen. Dies deutet auf eine monogene Vererbung des
Vernalisationsbedarfs bei Kiimmel mit dominant einjahrigem
Bluhverhalten hin.

Nach Kreuzungen zwischen ein- und zweijahrigen Bliihty-
pen kann das rezessive Allel fur die zweijdhrige Bllite Uber
mehrere Generationen im Zuchtmaterial verbleiben. Daher
wadre ein genetischer Marker, der mit dem Vernalisations-Lo-
cus assoziiert ist, vorteilhaft, um das rezessive Allel in einem
Selektionsschritt zu erkennen. Um Marker zu identifizieren,
die mit dem Vernalisations-Locus assoziiert sind, wurden
Genotyping by Sequencing (GBS)-Daten zu 70 zweijahrigen
und 67 einjahrigen Blliihtypen genutzt. Case-Control-Studien
und populationsgenetische Studien wurden durchgefiihrt.
Insgesamt wurden 60 gemeinsame Einzelnukleotid-Polymor-
phismus-Marker (SNPs) gefunden, die signifikant mit dem
Vernalisationsbedarf assoziiert waren. Flr 19 Marker wurden
diagnostische Marker entwickelt. Diese kdnnten in Zukunft in
segregierenden Populationen getestet werden.
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Caraway (Carum carvi L., 2n = 2x = 20, Apiaceae) is an im-
portant aromatic plant in European and North-American
countries. The species can be divided into biennial and annu-
al flowering types. Biennials require a cold stimulus (vernal-
ization) during winter for initiation of flowering. In order to
be receptive for this cold stimulus, biennials have to reach a
certain size before winter (Németh, 1998b). Consequently, bi-
ennial caraway is sown in spring and harvested in summer of
the second year. In contrast, annuals can complete their life
circle within one growing season. Annuals are sown in early
spring and harvested in autumn. Annual material, which is
sufficiently winter-hardy, can also be grown as winter-annu-
al, i.e., sowing in autumn and harvest in summer of the next
year. To our best knowledge, only one variety (Aprim, Agritec
Ltd.) exists, which combines annual behavior with a sufficient
degree of winter-hardiness.

In nature, biennials are widespread across Europe and Asia,
whereas annuals are restricted to North Africa and the Near
East (Pank, 2012). Biennials have been cultivated in Europe-
an countries since medieval times, whereas annual varieties
were introduced at first in the 1990s. For these annual va-
rieties, an Egyptian origin is assumed (Németh, 1998a). An-
nual cultivation allows better integration into crop rotation
and can potentially reduce production costs. However, grain
yield and essential oil content of annuals (the most important
quality trait) have to be improved by breeding. For winter-an-
nual growing, improvement in winter-hardiness would be
beneficial. Unfortunately, the genetic diversity of annual ma-
terial is limited. The majority of available caraway germplasm
of commercial varieties and genebank accessions consists of
biennial flowering types. In future breeding programs, the
genetic diversity of the biennial genepool could be used to
enrich the annual genepool.

Crossbreeding between annuals and biennials is possible, if
synchronization of flowering by artificial vernalization can be
achieved. Thus, introgression of genetic material from the
biennial to the annual genepool is rather easy. However, re-
sulting progenies have to be selected for annual flowering.
Németh (1998b) found nearly complete annual flowering
in F -generation after crossbreeding of annual and biennial
flowering types. She discovered a Mendelian ratio of 3:1 in
an F-generation. This indicates a monogenic inheritance of
vernalization requirement with dominant annual flowering.
During the breeding process, the recessive allele for bienni-
al flowering, i.e. vernalization requirement, can remain over
several generations within the breeding material. If a genetic
marker for vernalization requirement was found, the reces-
sive allele for biennial flowering could be removed already in
the F_-generation.

So far, no diagnostic markers for vernalization requirement
or any other traits are available in caraway. For a long period,
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genetic analysis of caraway was restricted to randomly am-
plified polymorphic DNA (RAPD) markers (Laribi et al., 2011;
Bocianowski & Seidler-Lozykowska, 2012; Seidler-Lozykows-
ka et al., 2014). However, RAPD markers provided only a low
marker density and showed a low reproducibility (Grover
& Sharma, 2016; Garrido-Cardenas et al., 2018). Due to re-
duced sequencing costs, next generation sequencing (NGS)
methods like genotyping by sequencing (GBS) can be imple-
mented for minor crops. Even if a reference genome is not
available as for caraway, a high marker density for genome
wide association studies (GWAS) can be achieved. Recent-
ly, a GBS was conducted to investigate genetic diversity and
population structure in a set of 67 annual and 70 biennial
flowering types (von Maydell et al., 2021). In this study, we
intend to use these data to identify marker loci, which are
associated with vernalization requirement of caraway and to
develop diagnostic markers. Therefore, this study will foster
the development of diagnostic markers in caraway and will
pave the path to the establishment of marker-assisted selec-
tion (MAS) approaches in caraway.

The material used in this study was previously described in
von Maydell et al. (2021). Briefly, a set of 137 caraway acces-
sions was assembled consisting of 67 annual and 70 biennial
flowering types. Annual material mainly consists of inbred
lines provided by the JKI (Quedlinburg, Germany) and just
a few commercial varieties and genebank accessions. Those
annual inbred lines predominately originates from crosses
between biennial and annual material. Progenies from these
crosses were selected for annual flowering and high essential
oil content. In contrast, biennial material mainly consisted
of wild material, commercial varieties and genetic resources
from genebanks.

Accessions were assigned to a flowering type based on data
assessed in a field trial (von Maydell et al., 2021). Accessions
that uniformly flowered in the year of sowing were defined
as annual flowering types and accessions that uniformly flow-
ered in the year after sowing were defined as biennial flow-
ering types.

Genotyping of the caraway accessions under investigation
was previously described in von Maydell et al. (2021). Briefly,
GBS was conducted using the method published by Elshire
et al. (2011). Lacking a reference genome, a so-called 'mock
reference' composed of consensus GBS fragments was con-
structed (Melo & Hale, 2019). Reads were mapped and a SNP
calling was carried out. Finally, SNPs were filtered for quality,
<10% missing values, < 5% minor allele frequency (MAF) and
< 90% maximum heterozygosity. This resulted in a marker set
of 13,155 SNPs.
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To identify loci associated with vernalization requirement,
case-control studies based on a Fisher’s exact test were con-
ducted using the software SNPsift (Cingolani et al., 2012).
SNPsift allows to test whether the alternative allele is asso-
ciated with the trait of interest in a dominant or recessive
way. However, the alternative allele could predominantly be
found either in the annuals or in the biennials. Hence, both,
the dominant and the recessive model, are computed for the
collection of 137 accessions with 67 annuals (=cases) and 70
biennials (=controls).

Furthermore, population differentiation-based statistics were
used to identify genome regions, which indicate shifts in allele
frequencies between the group of annuals (67) and biennials
(70). For this purpose, F_-outlier detection tests based on the
FDIST algorithm (Beaumont & Nichols, 1996) were conducted
by using the software packages Arlequin v.3.5.2.2 (Excoffier &
Lischer, 2010). Two different approaches were implemented,
i.e., the non-hierarchical finite island model (Arlequin) and
the hierarchical island model (Arlequin settings: 20,000 sim-
ulations, 100 demes, 10 groups). For the hierarchical island
model, a hierarchical structure has to be defined. Therefore,
the group of annuals and biennials was randomly divided in
two subgroups of 33 and 34 accessions or 35 and 35 acces-
sions, respectively (Liu et al., 2017).

P-values of SNPsift and Arlequin models were adjusted for
multiple testing (FDR, Benjamini & Hochberg, 1995) by using
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the function p.adjust (setting: method = “fdr”) implemented
in the software package R (R Core Team, 2019). Markers with
FDR adjusted p-values < 0.001 were considered as significant
SNPs. Significant markers, which were detected by all four fit-
ted models, were defined as candidate markers to be associ-
ated with the vernalization locus.

It was tested whether promising markers detected by SNPsift
and Arlequin can be transferred to the PACE marker system
(3cr Bioscience). The technique was recently implemented
for caraway in von Maydell et al. (2020). Briefly, a PCR with al-
lele specific primers for the SNP and an endpoint fluorescent
measurement was performed. Developed markers were test-
ed for functionality by using six biennial samples, eight annu-
al samples and two negative controls. As biennial samples,
two plants each of the cultivars Niederdeutscher, Prochan
and Rekord were randomly selected. As annual samples, two
plants each of the cultivars Aprim, Karzo, Sprinter and SZK-1
were used. DNA was extracted using DNeasy Plant Mini Kit
(Qiagen). DNA quantity was estimated using the Qubit 2.0
Fluorimeter (Life Technologies). DNA concentration was set
to 10 ng/ul. PCR was carried out as described in von Maydell
et al. (2020). The primers of functional PACE markers are list-
ed in Table 1. The corresponding SNP flanking sequences can
be extracted from supplementary Table S.

Table 1. List of developed PACE markers for loci significantly associated with vernalization requirement detected by SNPsift and Arlequin
models. The locus ID consists of the ID of the contig and the SNP position on the contig. ASP1/ASP2 = allele specific primers, CP = common
primer. FAM = oligo sequence GAAGGTGACCAAGTTCATGCT; HEX = oligo sequence GAAGGTCGGAGTCAACGGATT.

Cc2021M064 18965_39 ASP1 FAM-AAGAACAAAGTGTATCACTTCTCAG

ASP2 HEX-ACAYAAGAACAAAGTGTATCACTTCTCAA

Cp GCTATAGGAATTTTGTRTTATTGACGCTTT
Cc2021M067 207597_145 ASP1 FAM-TTTAAGCCGTAGTCTTGAATCATCG

ASP2 HEX-GTTTTAAGCCGTAGTCTTGAATCATCA

CpP GCTGGTAGCWGAAGGGACAAGTTTT
Cc2021M068 9780_153 ASP1 FAM-AATGGCTTCCTCCTCCTTTGAGA

ASP2 HEX-ATGGCTTCCTCCTCCTTTGAGG

Ccp AGAGATTGCCCCCTGTTTTTCTAGATATA
Cc2021M070 478799_86 ASP1 FAM-ATTTGTTAGACATTACAGCAACACTCTTT

ASP2 HEX-GTTAGACATTACAGCAACACTCTTG

CpP TGGGCTCATGACCAGCTCAAACTAA
Cc2021M077 245881_125 ASP1 FAM-GAAGTGTGCTAACTTTGCTCTGC

ASP2 HEX-GTGAAGTGTGCTAACTTTGCTCTGT

Cp CCAGTGACCAACAGTATAAAGTAGAACAT
Cc2022M113 25780_45 ASP1 FAM-CACTTCACTAGTCACAAGACACG

ASP2 HEX-GCACTTCACTAGTCACAAGACACA

CcpP GATTTGTGTAATGGCAGACAAAGACAGAA
Cc2022M117 6155_88 ASP1 FAM-CGAATACTTTAACGACCAACTTAACGAT

ASP2 HEX-GAATACTTTAACGACCAACTTAACGAG

Ccp

CTTTTTAACCCATTACGGACGTTTACTTTA




Table 1. Continued

Cc2022M118 7652_114 ASP1
ASP2

CP

Cc2022M120 7652_69 ASP1
ASP2

CcP

Cc2022M121 7652_151 ASP1
ASP2

CP

Cc2022M123 10122_133 ASP1
ASP2

CcpP

Cc2022M124 11783_102 ASP1
ASP2

CpP

Cc2022M125 11783_133 ASP1
ASP2

CcpP

Cc2022M126 124119_175 ASP1
ASP2

CpP

Cc2022M128 207597_172 ASP1
ASP2

cp

Cc2022M129 214096_140 ASP1
ASP2

Ccp

Cc2022M132 255309_191 ASP1
ASP2

cp

Cc2022M133 261365_69 ASP1
ASP2

Ccp

Cc2022M136 5784_204 ASP1
ASP2

cp

FAM-AGAAGCACAGAGCGTGACCAAC
HEX-GAGAAGCACAGAGCGTGACCAAT
TTGAGAATAGTTGATCAGGAATAAAGTTCA

FAM-TCTCACCTTATGTACTTGTATTTATAT
HEX-GCTTCTCACCTTATGTACTTGTATTTATAA
GGTTCACACAAGGAGTCTTTAAACAACTT

FAM-TATTCCTGATCAACTATTCTCAAAAACAG
HEX-CTTTATTCCTGATCAACTATTCTCAAAAACAT
CACACATCATAATTACTAAATTGCTCTTAT

FAM-CTACCTAAGTATCGAAAAAGTAACAG
HEX-CCTCTACCTAAGTATCGAAAAAGTAACAA
GGCAATGATAGGAGTTTTCAAGCTGATTT

FAM-CGTATCAATCTTCTCCTTATATTCAGGAA
HEX-GTATCAATCTTCTCCTTATATTCAGGAG
CTTACTACATCAGCACATGCTAAACTGAT

FAM-GTCATCAGTATTTAGCACGTCAGG
HEX-GTCATCAGTATTTAGCACGTCAGC
ARATCAGTTTAGCATGTGCTGATGTAGTAA

FAM-AATCGTCTCCGGCACTATCCG
HEX-CAATCGTCTCCGGCACTATCCA
GTCGGAAAGATTTACGAACATCGTCATAA

FAM-GCATCCATAATGCTCAACCTTCA
HEX-GCATCCATAATGCTCAACCTTCG
TAAGAYGATGATTCAAGACTACGGCTTAAA

FAM-CCTGAATTCTGCTATATGTTTATGCC
HEX-CCTGAATTCTGCTATATGTTTATGCG
CTAACATTGCAAAATAACCAAAGAAACATT

FAM-ACCTTATAAGGCATTTATCAAAATCATATTA
HEX-CTACCTTATAAGGCATTTATCAAAATCATATTT
CGAGTATTAGCTGTGATATATTGCATCAAT

FAM-AAGAGCCTTRTAAGGCCACTCAG
HEX-CAAGAGCCTTRTAAGGCCACTCAT
AACAACCTTGATCAYAAGAAAGCTCAACAT

FAM-CAGGTCATATATTAGACCGCACTC
HEX-CTCAGGTCATATATTAGACCGCACTA
GTATTGTGGGTTGAAATCATTGGAGGTTT

We evaluated the dominant and recessive model used in the
case-control study (SNPsift). The dominant and the recessive
model revealed 3,411 and 436 markers significantly associated
with vernalization requirement, respectively (p value < 0.001).
The markers with the lowest p value were locus 7652_114
(dominant model) and locus 9780_153 (recessive model).

In total, 108 and 75 markers were detected as significant SNPs
(p value < 0.001) by using the non-hierarchical finite island
model or the hierarchical island model in Arlequin, respec-
tively. Identical to the dominant SNPsift model, both models
detected locus 7652_114 as peak marker.

In total, 60 significantly associated markers were detected by
both Arlequin models and both SNPsift models. This includes
the peak markers from all models. These common 60 loci
were defined as putative candidates associated with vernali-
zation requirement in caraway. Further information of these
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loci, including SNP sequences and p values, can be retrieved
from supplementary Table S. For several loci, the develop-
ment of diagnostic markers was tested.

Out of these 60 markers, 19 markers were transferred to the
PACE marker system. In a test for functionality with a small set
of annual and biennial ecotypes, these markers showed a suf-
ficient allelic discrimination, i.e., at least two distinct clusters
could be visually discriminated (three clusters if heterozygous
genotypes were present). Exemplarily, an allelic discrimina-
tion with three distinct clusters (genotypes) is presented in
Figure 1. The primer sequences of these markers are listed
in Table 1. Fortunately, marker design was successful for the
peak markers of all models. In few cases, allelic discrimination
might be further improved by optimizing PCR settings (for in-
stance annealing temperature).

For all 19 loci with successful design of diagnostic markers,
the allelic distribution based on GBS data within the inves-
tigated 67 annuals and 70 biennials is presented in Table 2.
All loci showed a distinct but incomplete allelic discrimination
between flowering types, including peak markers (Table 2).

According to literature, vernalization requirement shows
a monogenic inheritance with dominant annual flowering
(Németh, 1998b). Thus, vernalization requirement in caraway
can be regarded as a “simple” Mendelian trait. Since the dis-
covery of the rules of inheritance by Gregor Mendel (Mendel,
1866), further scientific innovations led to the mapping and
cloning of many loci encoding the expression of Mendelian
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Table 2. Allelic distribution of 19 selected SNP markers significant-
ly associated with vernalization requirement detected by SNPsift
and Arlequin models. The allelic distribution within the 67 annu-
al accessions and 70 biennial accessions is presented as follows:
REF = homozygous reference (first allele in brackets, supplementa-
ry Table S) genotypes. ALT = homozygous alternative (second allele
in brackets) genotypes. HET = heterozygous genotypes. Missing
values are not presented.

Allelic Discrimination

9000 I "

I ¥ Annuals
8000 |
7000 +
6000 +

5000 +

RFU for Allele 2 - HEX

4000 +

3000 + ~

| s s s |
T + + + T

4 6

7652_114 4 48 13 65 0 1
9780_153 2 50 14 54 0 12
11783_102 6 43 12 66 0 1
11783_133 6 43 12 66 0 1
5784_204 5 37 17 64 0 2
245881_125 5 42 20 68 0 2
214096_140 7 41 16 60 0 5
255309_191 12 43 9 59 0 7
10122_133 7 38 14 62 0 3
207597_145 7 43 14 64 0 5
207597_172 7 43 14 64 0 5
7652_69 4 48 13 63 0 4
7652_151 4 48 13 64 0 2
261365_69 8 33 23 61 0 2
124119 175 4 46 16 52 0 14
478799_86 51 1 14 43 14
18965_39 54 1 12 47 21
6155_88 61 0 6 14 51
25780_45 8 36 23 64 0 3
L ]
Annuals h
A A 1
Biennials
l o . . Se0 ®
ST Wt
8 10 12

RFU for Allele 1 - FAM (1073)

Fig. 1. Exemplary result (allelic discrimination) of the PACE marker Cc2022M132 designed for the SNP locus 255309_191. Red crosses
= negative control, blue squares = homozygous allele 2, green triangles = heterozygous genotypes, orange dots = homozygous allele 1. In
this case, all biennial samples showed a homozygous allele 1 genotype and annual samples either a homozygous allele 2 genotype or a

heterozygous genotype.
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traits. However, so far, it was not possible to map a trait-as-
sociated locus or to identify a corresponding gene in caraway.
Genetic mapping of the vernalization requirement and the
development of diagnostic markers could be a good starting
point for genetic analysis of traits in caraway.

In a previous study, it could be shown that the vernalization
requirement is the main factor that causes population differ-
entiation in caraway (von Maydell et al., 2021). Therefore, it
can be assumed that markers associated with the vernaliza-
tion locus have the strongest effect on population differen-
tiation. Other factors, which are known to affect population
differentiation, i.e., breeding history or geographical origin,
cause only minor effects in the caraway population under
investigation. Furthermore, it can be assumed that markers
associated with the vernalization requirement cause the
strongest shifts in allele frequencies between the group of
annual and biennial caraway accessions. Based on these as-
sumptions, SNPsift and Arlequin models were fitted. These
models commonly identified 60 putative candidate loci asso-
ciated with vernalization requirement in caraway.

Nevertheless, loci associated with vernalization requirement
might not necessarily be physically linked with the vernaliza-
tion locus. However, above 67% of the examined annual ac-
cessions originate from crossbreeding between annual and
biennial material, which progeny were selected for annual
flowering in breeding programs. Due to these rather recent
recombination events, we expected that at least markers
strongly associated with vernalization requirement should in-
deed be physically linked to the putative vernalization locus.

Assuming a monogenic inheritance of vernalization require-
ment in caraway, all candidate markers should be located
within the same genomic region. Unfortunately, the position
of the markers on the genome is unknown, as a reference
genome of caraway is not yet available. Hence, without a
reference genome or any genetic map, the location of the
candidate markers cannot be determined. Consequently,
these markers should be tested in a mapping population to
estimate the actual genetic linkage of the markers with the
putative vernalization locus. Moreover, this mapping popula-
tion should be used to design a first genetic map for caraway
across all chromosomes. For this purpose, again GBS might
be the method of choice to genotype the mapping popula-
tion. The designed PACE markers can be additionally used for
genotyping.

These markers might not yet be in very strong linkage with
the vernalization locus, because the detected markers did
not perfectly distinguish between annuals and biennials. All
markers showed some degree of heterozygosity within one
or both groups of flowering types (Table 2). Due to the dom-
inant inheritance of annual flowering, heterozygous plants
within annual accessions would be possible. However, in field
trials, we evaluated up to 75 plants per accession and did
not observe segregating accessions regarding vernalization
requirement (von Maydell et al., 2021). Thus, we would not
expect heterozygous genotypes for loci closely linked to the
vernalization locus even for annual flowering types. Never-
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theless, the marker closest to the putative vernalization locus
combined with at least one flanking marker on the other side
of the vernalization locus could be a good starting point for
MAS. Furthermore, the PACE markers could be useful to eval-
uate if crossbreeding between annual and biennial flowering
material was successful. In the future, marker saturation in
the genomic region of interest could be conducted to get ad-
ditional markers closer linked to the vernalization locus (fine

mapping).

Finally, it should be of interest to identify the gene that con-
trols vernalization requirement in caraway. In Arabidopsis
thaliana, the flowering locus C (FLC) was identified to control
vernalization requirement (Michaels & Amasino, 1999). Since
then, several other players acting within the vernalization
pathway or network have been identified. Several of these
players encode MADS-box transcription factors (Whittak-
er & Dean, 2017). Henceforth, Arabidopsis sequences were
used to detect homologs in other species. In carrot, as dis-
tant relative of caraway, two different vernalization loci are
assumed (Wohlfeiler et al., 2019) and one putative locus has
been mapped (Alessandro et al., 2013). In addition, several
homologs of players in the vernalization pathway were found
(Ou et al., 2017). Due to genome reduction and due to the
short contigs of the ‘mock reference’, available GBS data are
scarcely suitable to search for homologs. The generation of
a reference genome of caraway would considerably simplify
such analyses.

Several promising markers putatively associated with ver-
nalization requirement in caraway were identified and trans-
ferred to a diagnostic marker system. The applicability of
these markers for MAS has to be tested in mapping popu-
lations. In general, genetic analysis in caraway is hampered
by the lack of a genetic map and a reference genome. Thus,
the design of a first genetic map and implementation of MAS
would be a milestone for caraway breeding, which should be
endeavored in the near future.
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Puccinia triticina, as the causal agent of leaf rust, is one of the
most important fungal diseases of wheat. Effective resistance
can prevent yield losses and reduced quality. More than 80 leaf
rust resistance (Lr genes) genes are known, most of which are
vertical resistance genes vulnerable to breakdown by virulent
races of leaf rust. Therefore, breeding activities are focused
on quantitative resistance genes, e.g., Lr34 and Lr46. In an F,
population derived from the partially resistant cultivar Pavon
F76, carrying Lr46 at the adult plant stage, and the susceptible
spring wheat variety Thatcher, seedling resistance QTLs could
be detected, independent of the expected chromosomal re-
gions for already known Lr genes. Using innovative phenotyp-
ing methods, e.g., microscopic evaluation and counting of ure-
dospore pustules, three QTLs were detected on chromosomes
2B, 4D and 7D. These resistance QTLs explained more than 11%
of the phenotypic variance. KASP markers can be derived from
markers within the QTL peaks and are available for marker-as-
sisted selection. The study proves again that Mendelian rules
do not only describe the inheritance of phenotype. They also
apply to the inheritance of the marker alleles and are therefore
essential for marker selection and marker-assisted breeding.

Leaf rust resistance, wheat cultivars, QTL mapping, seedling
resistance, markers

Puccinia triticina als Ausléser des Braunrosts, ist eines der
wichtigsten pilzlichen Pathogene des Weizens. Effektive Re-
sistenzen kdnnen vor Ertragsverlusten und verringerter Qua-
litdt schiitzen. Mehr als 80 Braunrostresistenzgene (Lr-Gene)

(c) The authors 2022

sind bekannt, die meisten sind vertikale Resistenzgene und sind
infolge des Auftretens virulenter Braunrostrassen gefahrdet,
ihre Wirksamkeit zu verlieren. Daher fokussieren sich Ziich-
tungsaktivitdten auf quantitative Resistenzgene wie z. B. Lr34
und Lr46. In einer F, Population, die aus dem resistenten Elter
Pavon F76, der Lr46 im Adultpflanzenstadium auspragt, und
der anfélligen Linie Thatcher entstanden ist, wurden bereits im
Keimpflanzenstadium wirksame Resistenz-QTLs in Regionen, in
denen keine bekannten Resistenzgene zu erwarten sind, nach-
gewiesen. Mit Hilfe innovativer Phdnotypisierungsmethoden,
z. B. mikroskopischen Beobachtungen und der Zahlung der
Uredosporen, konnten drei QTL auf den Chromosomen 2B, 4D
und 7D nachgewiesen werden. Diese Resistenz-QTL erklaren
mehr als 11 % der phanotypischen Varianz. Von Markern inner-
halb der QTL kdnnen nun KASP Marker abgeleitet werden, die
fir eine markergestiitzte Zlichtung geeignet sind. Die Ergeb-
nisse der Studie zeigen erneut, dass die Mendelschen Gesetze
nicht nur auf phanotypische Merkmale anwendbar sind. Sie
gelten ebenso fiir die Vererbung der unterschiedlichen Allele,
die durch Marker nachweisbar sind und sind somit essentiell
fir die Markerselektion und die markergestitzte Ziichtung.

Braunrostresistenz, Weizensorten, QTL Kartierung, Keim-
pflanzenresistenz, Marker

Resistance against fungal pathogens has been shown several
times to be a cost-effective and environmentally safe control
strategy (Figlan et al., 2020). However, rusts, especially leaf
rust (Puccinia triticina), frequently generate aggressive races
showing different virulence/avirulence patterns. Such races
overcome existing race-specific (vertical) leaf rust resistance
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(Lr) genes (Figlan et al., 2020). More than 80 Lr genes have
been reported and identified in wheat cultivars and several
other genetic resources (Qureshi et al., 2018). The timewise
limited effectivity of race-specific Lr genes based on a gene-
for-gene interaction was hypothesized by Flor & Comstock
(1971). Most often, an incompatibility between the rust and
host plant results in a hypersensitive reaction causing cell
death around infection sites (Wang & Chen, 2017). Typical-
ly, race-specific Lr genes code for proteins with a nucleotide
binding (NB) site and leucine-rich repeat (LRR) domains. Most
of these genes are seedling resistance genes; however, adult
plant resistance (APR) genes have also been described, are
more durable, and are usually race-independent resistance
genes. Currently, 8 APR Lr genes have been identified (Pin-
to da Silva et al., 2018). These Lr genes include quantitative
resistance genes, e.g., Lr34 and Lr46, of which Lr46 confers
resistance not only in typical wheat genotypes but also in du-
rum wheat (Singh et al., 1998). Lr46 was originally detected
at the adult plant stage in the cultivar Pavon F76, which has
maintained its slow rusting characteristic since its release in
1976 (Singh et al., 1998). Lr46 results in partial immunity, in
contrast to race-specific genes that confer full resistance to
the host (Lowe et al., 2011). Partial immunity produces a re-
sistance that slows the growth of leaf rust by several mech-
anisms, such as a reduction in haustoria formation at later
plant developmental stages, a reduction in hyphal growth in
intercellular spaces, a higher latent period of P. triticina and
smaller uredospore pustules with a lower number of uredinia
(Martinez et al., 2001; Herrera-Foessel et al., 2008; Lagudah,
2009; Lowe et al., 2011). Lr46 was located on chromosome
1B of the cultivar Pavon F76 (Singh et al. 1998). The Lr34/Yr18
slow rusting complex has been mapped previously by Suena-
ga et al. (2003) and Lillemo et al. (2008), and the genes in-
volved have been cloned (Krattinger et al., 2009). Some genes
have been annotated into the region of Lr46, e.g., a receptor-
like kinase (RLK), and a transcription factor with the WRKY
domain (Cobo et al., 2018). Despite the high level of similarity
and comparable effects, such as quantitatively reduced infec-
tion level, leaf tip necrosis and reduced yield, between the
APR genes Lr46/Yr29 and Lr34/Yr18 (Rosewarne et al., 2006;
Lillemo et al., 2008), a similar genetic background containing
these genes was not found. Furthermore, it remains unclear
whether the resistance mechanism is based on an ABC trans-
porter, as in the case of Lr34/Yr18 (Krattinger et al., 2009).
Many cultivars carry more than one leaf rust resistance gene,
which was summarized by Mclintosh et al. (1995) for Pavon
F76 among other varieties and accessions. Based on the ped-
igree, Pavon F76 also carries Lr1, Lr10 and Lr13 (Singh et al.,
1998). However, these Lr genes are broken down by most
German rust populations (Serfling et al., 2011; Goyeau et al.,
2006; Hanzalova et al., 2021), and an increased level of seed-
ling resistance was not observed in those studies, so another
or several other genes may be expressed in Pavon F76. The
aim of this study was to apply innovative phenotyping meth-
ods to map quantitative seedling resistance in an F, popula-
tion of a cross between the susceptible cultivar Thatcher and
Pavon F76 to identify loci independent from Lr46 and other
known Lr-genes carried by Pavon F76. Quantitative resistance
genes cannot be detected with nominal rating scales; there-
fore, phenotyping using fluorescence microscopy, counting of
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haustorial mother cells, counting of the uredospore numbers,
visual ratings of macroscopic symptoms and/or resistance re-
actions and quantification of uredospores were performed
and compared via a converted rating scale. On the basis of
the segregation predicted by mendel, which applies to both
the phenotype and the genotype data, markers were select-
ed and resistance QTL determined. For mapping, a 25K SNP
array and consensus maps from Wang et al. (2014) and Wen
et al. (2017) together with phenotypic data were used.

Cultivar Pavon F76 and the leaf rust-susceptible cultivar
Thatcher were originally and kindly provided by GRIN-Global
(Agricultural Research Service (ARS), Washington, USA; Pavon
F76 deposited as PI519847, Thatcher as PI168659). Pavon F76
carries Lr46 and is partially resistant against leaf rust at the
adult plant stage. From each variety, five plants were crossed,
and 27 F, plants were generated. After selfing F, plants, 154
F, plants were used for the study. For inoculation, P. triticina
single spore isolate 4136, showing virulence against the re-
sistance genes Lr2a, Lr2b, Lr2c, Lr10, Lr11, Lr12, Lr13, Lr14a,
Lr14b, Lr16, Lr17, Lr18, Lr20, Lr21, Lr22a, Lr22b, Lr23, Lr32,
Lr35, Lr37, and LrB, was collected from the cultivar Thatcher
in a field trial at Quedlinburg in 2013.

Seeds were sown in potting soil (Archut Fruhstorfer Type P,
HAWITA, Lauterbach, Germany) in plastic trays containing 77
pots, each with a size of 5 cm x 5 cm. After sowing, the trays
were placed in the greenhouse with a 16 h day and 8 h night
cycle, an average temperature of 18°C to 22°C, humidity of
>80% and daily manual irrigation. P. triticina single spore iso-
late 4136 was replicated on seedlings of the cultivar Thatcher,
and 2 mg per investigated parent and F, plant were applied.
Plants in the three-leaf stage were sprayed with a Tween 20
(Carl Roth, Karlsruhe, Germany) water solution (1 ml Tween
20 I') and inoculated with uredospores mixed with talcum
powder (1:20 w/w) using a powder blower. Immediately after
inoculation, the plants were covered for 24 h using a plastic
sheet chamber.

Ten days after inoculation with leaf rust isolate 4136, geno-
types were scored using the rating scale from Mclntosh et
al. (1995). This scale classified plant-leaf rust interactions as
“immune” (rated as “0”), “very resistant” (rated as “;”), “re-
sistant” (rated as “1”), “moderately resistant” (rated as “2”)
“moderately resistant to moderately susceptible” (rated as
“3”) and “susceptible” (rated as “4”) to leaf rust. Within the
segregating F, population, 0, 1, and 2 were assigned as resist-
ant, and 3 and 4 were assigned as susceptible. The resulting
data were converted into a 1 to 10 scale according to Rollar

et al. (2021). To improve the assessment of disease reactions



(infection type, IT) and better observe minor pustules on the
leaf surface, a stereomicroscope was used.

To determine the disease reaction at the seedling stage, two
leaf segments of approximately 1.5 cm in length from each
inoculated plant from the F, population and the parental lines
were cut 72 h after inoculation (hai) and 7 d after inoculation
(dai). Samples were incubated in 2 ml reaction tubes with a
mixture of ethanol, chloroform (2:1 v/v) and 10 ml of trichlo-
roacetic acid (20% in water, v/v) overnight at room tempera-
ture. After decolorization of the leaves, the mixture was re-
moved, and 1.5 ml of a lactophenol/ethanol (1:2 v/v) mixture
was added and incubated for 2 h. Thereafter, the reaction
tubes were boiled for 5 minutes. The solution was removed,
1.5 ml of an ethanoI/HZO (33.3% ethanol, 66.6% deionized
water v/v) solution was added, and the reaction tubes were
shaken for 15 min. The ethanoI/HZO solution was removed,
and 1.5 ml of 0.05 M sodium hydroxide (NaOH) solution was
added to the tubes and shaken for 15 minutes. The solution
was discarded, and 1.5 ml of sterile water was added fol-
lowed by 15 min of shaking to reduce the background flu-
orescence of the samples. After removing the water, 1.5 ml
of 0.1 M Tris-HCl solution was poured into the tubes and in-
cubated for 2 h at room temperature. The solution was re-
moved, and Calcofluor white M2R (0.2% in sterile water, w/v)
staining solution was added with an incubation time of 5 min
followed by removal of the staining solution and washing of
the tubes with sterile water four times at intervals of 5 min
between each wash step. Leaf samples were then transferred
to microscope slides and embedded in a glycerol/water solu-
tion (1:1 v/v). Haustorial mother cells (hmc) and the number
of uredospores from 10 infection sites per leaf were studied
using fluorescence microscopy (Axioskop 50, Carl Zeiss, Jena,
Germany). Leaf cells and fungal structures were analysed us-
ing the Axiocam MRc camera system connected to the soft-
ware package Axiovision 4 (Carl Zeiss AG, Jena). Stained fun-
gal structures were visualized using filter set 02 (excitation
filter G 365, beam splitter FT 395, and barrier filter LP 420).
Autofluorescence within plant tissue was recorded using fil-
ter set 05 (excitation filter BP 400-440, beam splitter FT 460,
barrier filter LP 470). The number of hmc was counted at 72
hai, and the number of mature uredospores was counted at 7
dai. In total, infection sites from two leaf segments from each
of the 154 genotypes and the parental lines were analysed.
Uredospore pustules and necrosis/hypersensitive reactions
were further assessed using a stereomicroscope (Stemi2000,
Carl Zeiss, Jena, Germany) coupled with an Axiocam 305
digital camera used for microscopy. The average number of
uredospore pustules per mm? leaf area was calculated. Hmc
were taken from 10 infection sites from three leaves, and the
average was used as the phenotype for the QTL analysis.

Genomic DNA from 154 genotypes of the F, population and
the parental lines was extracted from leaves of four-week-

old seedlings according to Stein et al. (2001). Extracted DNA
was dissolved in TE buffer (pH 8.0), and its concentration was
measured using a Nanodrop 8000 spectrophotometer (Ther-
mo Fisher, Dreieich, Germany). DNA was diluted in deionized
sterile water to a concentration of 50 ng pl™. Genotyping was
performed with a wheat 25K Infinium iSelect array (Traitge-
netics, Seeland, Gatersleben, Germany). Genotyping data
were filtered for markers showing polymorphisms between
the parental lines and a call rate of 90%, resulting in 8666
markers. Chromosomal positions of markers were extracted
from a consensus map based on the 90K SNP array (Wang
et al., 2014; Wen et al., 2017). The annotation provides the
physical position in base pairs (bp) and genetic position in
centimorgans (cM). Only markers with reported physical and
genetic positions on the consensus map and the reference
genome, respectively (4990 markers), were used to construct
the linkage map. Genotyping failed for 2 genotypes, which
were thus excluded, resulting in a total of 152 genotypes.

A genetic linkage map was constructed using JoinMap4.0
(Kyazma, Wageningen, Netherlands). SNP data were rewritten
as a (maternal allele, Pavon F46), b (paternal allele, Thatch-
er), and h (heterozygote) in a matrix to prepare the data file.
The dataset was checked for errors (missing alleles, nonusa-
ble marker designation, and wrong allele designation). The
predicted Mendelian segregation of 1:2:1 was validated using
the chi-squared test at a level of o = 0.05 and a significance for
segregation distortion of >3.84. Markers were positioned on
linkage groups based on independent LOD threshold values
of 2.0-3.0 based on the chromosome assignment of Wang
et al. (2014) and/or Wen et al. (2017). Linkage analysis and
marker order assighment were carried out using the regres-
sion-mapping algorithm. The genetic map was constructed
using the Kosambi function (Kosambi, 1944).

MapQTL 5.0 (Kyazma, Wageningen, Netherlands) was used
to perform interval mapping. For the identification and se-
lection of a significant QTL on a linkage group, a significance
threshold (LOD) was calculated using a permutation test at
a p-level of 0.05. The rating scale based on MclIntosh et al.
(1995) was nominally scaled, and to obtain a decimal scale,
the rating scale was converted following Rollar et al. (2021).
Traits for QTL analysis were the converted rating scale, aver-
age of number of hmc at 72 hai from 10 infection sites of each
genotype, and the average number of uredospores from 10
infection sites of each genotype at 7 dai.

Potential candidate genes were identified by physical map-
ping of flanking markers in the reference genome of Chinese
Spring (IWGSC RefSeq assembly v1.0) available on the web
page https://urgi.versailles.inrae.fr/blast/?dbgroup=wheat_
iwgsc_refseq_v2_chromosomes&program=blastn (Alaux et
al., 2018).
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Identification of candidate genes

The sequence between flanking markers was then upload-
ed to https://megante.dna.affrc.go.jp/home (Numa & ltoh,
2014) and blasted to the UniProtKg web page https://www.
uniprot.org/blast to find genes exclusive to wheat (taxon ID
4565) (Wang et al., 2021). Possible candidate genes were de-
fined based on their specificity to wheat and based on the
lowest E value.

Results

Phenotypic results

Differences in the traits hmc and uredospore generation
could be detected by microscopic analysis. Differences could
also be demonstrated by the rating results using the convert-
ed scale from Mcintosh et al. (1995, Fig. 1 as a third trait). The
partially resistant parent Pavon F76, which had a converted
rating scale value 2 at the seedling stage, was defined as mod-
erately resistant compared to the susceptible line Thatcher,
which showed a value of 10 (completely susceptible, supple-
mentary Table S1). A chi-squared test for segregation ratios
of 3:1 (resistant:susceptible), as expected for single major

resistance genes, was not significant. A nearly normal distri-
bution from resistant to more susceptible genotypes could be
detected in the case of the traits hmc and uredospore genera-
tion, whereas the data recorded with the rating scale showed
no continuous distribution due to the conversion from a non-
continious scale into a decimal scale (Fig. 2).

A significant difference between parental lines was found for
both hmc and uredospore generation, which was not surpris-
ing given the high susceptibility of Thatcher. In contrast, the
resistant line showed an average of 8.16 uredospores com-
pared to 14.24 hmc per infection site (Table 1).

Genotype means of the F, population for the traits hmc,
the converted rating scale and the number of uredospores
were determined to be between the means of the parent
lines. More than 30% of the genotypes were within hmc
classes 8 to 10, whereas hmc class ranges between 0 and 2
and between 16 and 18 each comprised approximately 5%
of the F, population. The uredospore spore generation trait
showed a peak between 30 and 40 uredospores (30%) (hmc
and uredospores, Fig. 2). Only 2% of the genotypes shared a
susceptibility phenotype at the level of the susceptible par-
ent or higher (53.27 uredospores). The converted rating scale
showed gaps because not all resistance reactions or pustule
generation levels could be observed (Fig. 2C).

Thatcher at the seedling stage.

Fig. 1. Different amounts of haustorial mother cells (arrows in A and B) in the resistant parent Pavon 76 (A) and sensitive parent Thatcher
(B) indicate different levels of resistance at a microscopic level 72 hours after inoculation with leaf rust. After 7 d, only a few uredospores
were produced on leaves of Pavon 76 (C, arrow), whereas the entire leaf area was covered by spores in Thatcher (D). After 10 d, quantita-
tive differences in uredospore pustules were visible on a macroscopic level (arrows E, F).

Table 1. Data for the traits number of hmc and uredospores per infection site (10 infection sites per leaf) for the F, population Pavon 76 x

Generation of haustorial mother cells at 72 hai

Uredospore generation at 7 dai

Parents F, population Parents F, population
Pavon F76 Thatcher Mean Max/min Pavon F76 Thatcher Mean Max/min
4.16+1.82 16.0245.71 9.48 16.24/1.81 14.24+5.86 53.27+9.40 27.18 52.05/0.75



https://megante.dna.affrc.go.jp/home
https://www.uniprot.org/blast
https://www.uniprot.org/blast

Journal fur Kulturpflanzen, 74 (11-12).S. 2

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18

40 Pa Th

-10 12 34567 8 91011 12

e MRS B

C

25
20 Pa
15
10
5
0

0 10 20 30 40 50 60

Fig. 2. Distribution of hmc (A), converted rating scale (B) and ure-
dospore generation per infection site (C) within the F, population.
Observations of the resistant parental line Pavon 76 (Pa) and sus-
ceptible line Thatcher (Th) are shown as grey lines

The final linkage map comprised 3063 markers and had a to-
tal length of 2563.43 cM. Each chromosome had between 20
(chromosome 7D) and 421 (chromosome 5B) markers and
a length of 42 to 202 cM (Table 2). The D-genome of wheat
showed the lowest recombination frequency and lowest num-
ber of markers per chromosome. Surprisingly, on chromosome
6B, only 44 markers could be mapped in a range of 123.19 cM.
Exact positions on single chromosomes for each marker could
be identified based on linkage mapping, in contrast to BLAST,
where several hits at different physical positions often matched
a single marker sequence. The linkage map was also used to
identify flanking markers and other markers within the QTL that
were then compared with the reference genome (Table 2).

Neither QTL analysis based on either trait resulted in any QTL
on chromosome 1B, which is where Lr46 is located in Pavon
76 (Fig. 3A). A maximum LOD of 2.39, explaining 7.8% of the
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Fig. 3. Logarithm of the odds (LOD) for association of the con-
verted rating scale (coloured in green), hmc number (coloured in
blue), and uredospore number (coloured in black) traits on chro-
mosomes 1B (A), known for Apr Lr46; 2B (B); 4D (C); and 7D (D).
Horizontal lines display global significance thresholds for each trait
(coloured as mentioned above).

phenotypic variance, at 83.49 cM was slightly but not signifi-
cantly associated with the reduced hmc number at 72 hai
(threshold using permutation procedure = 2.5). However, no
association with the converted rating scale or uredospore
generation could be observed (Fig. 3A). Other possible resist-
ance genes, such as Lr1, Lr10 and Lr13, which are known in
the resistant parent Pavon F76, are located on chromosomes
5DL, 1AS and 2BS. On chromosome 2B, reduced uredospore
pustule generation (LOD = 2.75, threshold = 2.4, and ex-
plained variance = 8.1; Fig. 3B) could be detected in a physical
region between 763 and 767 Mbp (now named QTL_2B). On
chromosome 5D, no region was associated with any resist-
ance reaction (Fig. 3C). The leaf rust isolate 4326 was virulent
against Lr10 and Lr13. In addition to the QTL on chromosome
2B, two other QTLs could be detected on chromosomes 4D
(now named QTL_4D, Fig. 3C) and 7D (now named QTL_7D,
Fig. 3D). The QTL on chromosome 4D showed a peak at 24.19
cM, where 7 markers were physically located in a 95 Mbp seg-
ment between 455 Mbp and 455 Mbp. A single QTL for hmc
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Table 2. Average genetic distance between markers, the maximum distance within each chromosome, and the number of markers per chromosome

1A 141 1.32
1B 185 0.49
1D 93 + 452 0.86
2A 237 0.59
2B 148 0.92
2D 13 +18° 7.08
3A 221 1.47
3B 177 0.73
3D 25+3° 1.77
4A 215 1.27
4B 155 0.65
4D 14 + 6° 3.17
5A 223 1.55
5B 421 0.97
5D 18 +10° 4.656
6A 169 0.66
6B 31+ 142 0.50
6D 43 + 372 0.43
7A 121 2.77
7B 271 2.06
7D 16 3.87
Sum/Average 2937/3070° 1.799

33.17 184.13
20.31 83.16
30.34 79.24
30.94 138.59
32.63 135.32
19.75 73.12
20.68 164.86
29.30 126.50
41.83 42.25
17.80 147.00
10.24 100.40
16.54 60.19
29.30 201.67
20.70 161.99
24.58 98.49
14.66 109.62
25.03 123.19
25.54 190.64
17.74 168.15
20.55 113.06
20.48 61.86
23.910 2563.43

2 Unmapped on consensus maps but successfully added by linkage mapping

number could be identified on chromosome 7D, and QTLs on
chromosomes 2B and 7D were found for reduced generation
of uredospores. QTL_7D showed the highest LOD of 3.62, was
located between 58 Mbp and 59 Mbp, included 7 associated
SNP markers, and explained up to 11.5% of phenotypic vari-
ance (Fig. 3D). Detailed information about markers and QTLs
are available in supplementary Table S2 and Fig. S.

For the identified QTLs, markers could be physically mapped
according to the genetic map in the peak region of each QTL.
The identification of candidate genes using BLAST exclusive
to wheat was very helpful for excluding already sequenced Lr
genes, e.g., Lr34 and Lr67. Within QTL_2B, a protein kinase and
MRNA coding for a transporter gene (GO term transmembrane
transporter activity) was identified (Table 3). Within QTL_4D, a
calcineurin B-like protein kinase-like gene, which is involved in
ATP binding protein phosphorylation, was identified. On chro-
mosome 7D, within QTL_7D, an mRNA coding for an uncharac-
terized protein from which the largest domain belongs to the
protein kinase-like domain superfamily was identified (Table 3).

Leaf rust infections reduce the yield and grain quality of wheat
worldwide. Resistant cultivars are essential for the control of
leaf rust and help to reduce the use of fungicides. A prerequi-

site for breeding resistant varieties is the genetic characteri-
zation of resistance, and the identification and use of closely
linked or gene-specific molecular markers can speed up the
breeding process (Gil et al., 2019).

More than 80 Lr genes have been described, but only a few
resistance genes are quantitative, non-race-specific and effec-
tive at adult plant development stages. One of these quanti-
tative resistance genes, Lr46, which can be found in cv. Pavon
F76 was first detected by Singh et al. (1998) on chromosome
1B and described as slow rusting resistance. This position was
confirmed in several studies, such as Martinez et al. (2001) and
William et al. (2003). However, cv. Pavon F76 also carries the Lr
genes Lr1, Lr10 and Lr13, which can be detected by virulence/
avirulence studies (MclIntosh et al., 1995). These Lr genes are
broken down by virulent races, including isolate 4136. Using
this isolate at the seedling stage, no QTL was detected on chro-
mosome 1B. Since Lr46 is considered an APR gene, effective
differentiation and recognition of APR at the seedling stage
is impossible. However, the parental lines of our population
were highly differentiated at the seedling stage, and a near-
ly normal distribution of infection levels could be observed.
Thus, leaf rust resistance, independent of Lr1, Lr10, Lr13 and
Lr46, must have caused reduced leaf rust symptoms. Due to
the seedling stage approach established in the present study,
the QTLs identified here correspond to early expression, and
there are Lr genes, which are quantitatively expressed at the
seedling stage (Zetzsche et al., 2019; Kthiri et al., 2018). Quan-
titative expression of the resistance genes was detected in this
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QTL_2B  G-type lectin S-re- Bulb-type lectin Protein kinase G0:0004672 1221953 1228220 Lr46_F2_7882/
ceptor-like serine/ domain super- activity BS00080318_51
threonine-protein  family ATP binding G0:0005524
kinase B120
(LOC123042568)

Protein DETOXI- Multi anti- Drug transmem- GO0:0015238 1612641 1617572
FICATION 31-like microbial extru- brane transport-
(LOC123042573) sion protein er activity
Drug transmem- G0O:0006855
brane transport
Transmembrane G0:0055085
transport
CBL-interacting pro-  Calcium/ Protein kinase G0:0004672 2949832 2951133
tein kinase 22-like calmodulin-de- activity
(LOC123047257) pendent/calci- ATP binding GO:0005524
um-dependent )
protein kinase s!gnal transduc-  G0O:0007165
tion

QTL_4D Cysteine-rich re- Cysteine-rich Protein kinase G0O:0004672 52798 54702 Lrd6_F2_6718/
ceptor-like protein receptor kinase activity D_GDS7LZNO2FO0
kinase (Stb16q) ATP binding GO:0005524 W89_230
genes

protein phos- G0:0006468
phorylation

QTL_7D  Uncharacterized Protein kinase- No GO term No GO code 51405 58488 Lrd6_F2_ 7165/
protein slr1919-like  like domain RAC875_
(LOC123165622) superfamily €29314_291

study for the traits hmc number and uredospore generation.
Our study showed that these phenotyping methods were suit-
able for detecting quantitative resistance genes at the seedling
stage. Phenotyping based on countable infection structures of
the pathogen has been shown to be suitable to predict resist-
ance genes that are effective at later plant development stag-
es, including APR (Beukert et al., 2021). Surprisingly, the con-
version of a nominal rating scale (Rollar et al., 2021) resulted
in no detection of QTLs in our study. QTLs for a reduced gener-
ation of uredospores could be identified on chromosomes 2B
(QTL_2B) and 7D (QTL_7D). On chromosome 2B, QTL_2B was
detected in a physical region that is not known as the genet-
ic background for the Lr genes Lr13, Lr16 and Lr35. Lr13 was
mentioned by Mcintosh et al. (1995) as race-specific and de-
rived originally from the Exchange and Frontana varieties; Lr16
was derived from the Selkirk variety; and Lr35 was introgressed
from Triticum speltoides (Seyfarth et al., 1999). These varieties
or genetic resources are not part of the Pavon F76 pedigree
(Vicam-71//Ciano-67/Siete-Cerros-66/3/Kalyasona/Bluebird,
Zeven, 1976). Seedling resistance traits and QTLs independent
of known Lr genes were found on chromosomes 1A, 2B, and
7D. To identify possible candidate genes involved in defence
reactions, the QTLs obtained in our study were compared to
similar QTLs found in previous studies based on chromosome
location, genetic position and physical position (Table 4). The
region of QTL_2B is more than 600 Mbp from known Lr genes,
and resistance gene Lr35 is located on chromosome 4DS. On
chromosome 4D, Lr67 has been described and sequenced, and
it is located at 412.7 Mbp. Further QTLs identified in a MAGIC

population from elite cultivars were found at 455.8 Mbp (Rol-
lar et al., 2021). These QTLs overlap with the QTLs from our
study (Table 4). The Lr genes Lr19 and Lr34 are reported to be
located on chromosome 7D. QTL_7d is located approximately
1 Mbp away from the resistance gene Lr34 but more than 500
Mbp away from the probable position of Lr19 (Table 4). Due
to the genetic map and the closely linked markers within each
QTL, a search using the physical reference genome could nar-
row down the physical regions to <100000 bp (QTL_4D)and< 1
Mbp (QTL_7D) or <4 Mbp (QTL_2B).

Within QTL regions, mRNAs coding for two protein kinases and
transporter proteins could be identified. Protein kinase 22 is a
CBL-interacting protein kinase that is involved in calcium sig-
nalling as part of the response to stresses and oxidative bursts
or hypersensitive reactions (Xiao et al., 2013; Du et al., 2009).
Lectin-receptor-kinases are also emerging as potential compo-
nents and regulators of PRR (pattern recognition receptors), are
known as the first level of defence that recognize pathogen-as-
sociated molecular patterns (PAMPs) and are differentially ex-
pressed in leaf rust interactions with host plants carrying Lr57
(Yadav et al., 2016). One QTL signal was identified exclusively
for hmc on chromosome 4D and could be physically narrowed
down to approximately 0.5 Mbp. This QTL showed a direct hit to
a hypothetical protein that is also known as cysteine-rich recep-
tor-like protein kinase (Stb16q) and in barley as a seronin/thre-
onine kinase. This gene has been mentioned in several studies
as conferring broad spectrum resistance against Septoria tritici
blotch (Saintenac et al., 2021); it blocks fungal development
at the level of infectious hyphae resulting from few successful



ar Kulturpf

74 (11-19) S 977 Q1 20 199
anzen, ( 2). 9. zol, 20U/

arekhina et al

Table 4. Overview of known Lr genes or QTLs in proximity to the detected QTLs.

2B QTL_2B Uredospores 7 dai Qiu et al., 2020 763.84 to 767.02 109.93 to 111.06 2.75
QTL peak Kassa et al., 2017 763.84 110.49 8.10
Lr13 Pinto da Silva, 2018 153.00 to 159.00
Lr16 6.26
Lr35 2BS
4D QTL_4D Hmc number 72 hai Rollaretal.,, 2021 455,25 to 455.34 23.86to 24.19 2.68
QTL peak Rollar et al., 2021 455.34 24.19 10.30
QTL 455.80
Lr67 412.70
7D QTL_7D Uredospores 7 dai ~ Fatima et al., 2020 58.50 to 59.09 0.24t0 0.73 3.62
QTL peak Krattinger et al., 2009 58.86 0.72 11.50
Lr19 605.88 to 608.09
Lr34 48.90 to 51.00
*Blasted to the reference genome (Chinese Spring)
penetration events in the substomatal cavity of primary-infect-
ed stomata (Battache et al., 2022). This is also a crucial stage
of rust fungus infection. An effective defence reaction at this Chromosomes
infection stage would inhibit the generation of hmc and haus- SM '8 ? f) E)
toria (for a review of the infection process, see Bolton et al., % N g e
2008). On chromosome 4D, Rollar et al. (2021) found several 10 L
QTLs and Lr67 in crosses with Chinese genotypes. However, the ; ]
sequence of this resistance gene was more than 12 Mbp away 2 - L I e 2 oae
from the QTL found in our study. The most significant reliable 30 — T =
QTL showed a LOD of more than 3.6 on chromosome 7D and ex- = — =
plained more than 11% of the phenotypic variance. Genotypes 40 — -
with the resistance allele showed reduced uredospore produc- Bl
tion. Several resistance genes are located on chromosome 7D, %0
including the quantitative resistance Lr34, which codes for an 80 L
ABC transporter (Krattinger et al., 2009). The mRNA coding for 1 : o —
an uncharacterized protein slr1919 has also been functional- 70 | =
ly characterized as an ABC transporter (Dadshani, 2018), but B =
it shows a weak relationship with the sequence of Lr34 (86% 80 ] 5
identity in a range of 29 bp from >100000 bp). 90 =
In conclusion, in this study, three leaf rust resistance QTL regions 100 %
were found on 3 chromosomes. We found QTLs on chromo- I
somes where other seedling resistance genes have been found, 110 A
such as Lr13, Lr16, and Lr35 on chromosome 2B; Lr67 on chro- —
mosome 4D; and Lr19 and Lr34 on chromosome 7D. We were 120 =
able to rule these genes out and detect previously unknown 130 ]
resistance alleles. Through the use of innovative phenotyping —
methodology, we show that already described and analysed gen- 140 -

otypes can carry unknown resistance genes with minor effects
that could be used for breeding to increase the resistance level.
The SNP markers identified in our study can be integrated into
the breeding process for quantitative resistance in the future.
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Fig. S. Linkage map of the chromosomes 1B (known for Apr Lr46)
and 2B, 4D and 7D. QTL regions are indicated by green areas to
the right of the chromosomes. The region with the highest LOD is
highlighted in yellow, the marker within is shown.

The supplementary Tables S1 and S2 for this article can be
found online at https://doi.org/10.5073/JfK.2022.11-12-07.
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Table S1. Phenotypic data which have been used as traits for the cal-
culation of QTL. Haustorial mother cells are abbreviated as hmc, hours
after inoculation as hai. Missing data are represented by asterisks
Table S2. Analysis shown for the chromosomes and traits with sig-
nificant QTL. QTL regions are marked in green, peaks are marked
in yellow. Logarithm of the odds is abbreviated by "LOD", the vari-
ance in phenotype explained is abbreviated by "% Expl.", genotypic
information coefficient is abbreviated by "GIC", number of iteratri-
ons needed to reach the tolerance criterium by "# Iter", estimated
value of the distribution of the quantitative trait associated with
the A, H or B genotype by "mu_A", "mu_H", "mu_B".
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All genetic variation results from mutations. Orders of mag-
nitude can increase mutation rates by applying irradiation or
chemical treatment. Genome editing offers new perspectives
for mutation induction because mutation sites can be pre-
cisely targeted even within large plant genomes for the first
time. Generally, transgenes after genetic engineering also re-
sult in new genetic variation. All single-gene mutations after
genome editing, transgenesis, or chemical mutagenesis are
inherited according to the Mendelian rules. Thus, offspring
can be phenotypically classified into discrete classes, where-
as polygenic inheritance results in continuous variation.
However, genome-wide studies have blurred the boundaries
between the two in recent years. Single-gene knockout muta-
tions can be inherited non-Mendelian, mainly if transcription
factor genes are targeted. Even classical Mendelian traits are
now believed to be controlled by numerous genes. Therefore,
Mendelian genetics should be limited to genetic variation,
whereas phenotypic variation should be considered polygen-
ic.

mutagenesis, CRISPR-Cas, genome editing, TILLING, TILLING
by sequencing, polyploidy

Samtliche genetische Variation resultiert aus Mutationen. Die
Mutationsraten kénnen durch Bestrahlung oder chemische
Behandlung um mehrere GroRenordnungen erhoht werden.
Die Genom-Editierung bietet neue Perspektiven fiir die Muta-
tionsinduktion, da erstmals Zielsequenzen auch innerhalb
groRer Pflanzengenome préazise anvisiert werden kénnen. Im
weitesten Sinne sind auch Transgene, die mit gentechnischen
Verfahren in ein Genom eingeschleust wurden, Mutatio-
nen, die zu neuer genetischer Variation fiihren. Alle Einzel-
gen-Mutationen nach Genom-Editierung, Transgenese oder
chemischer Mutagenese werden nach den Mendelschen
Regeln vererbt. Die Nachkommen kdnnen phéanotypisch in
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diskrete Klassen eingeteilt werden, wahrend polygene Verer-
bung zu kontinuierlicher Variation fihrt. Aber aufgrund ge-
nomweiter Studien ist eine derartige Einteilung nicht mehr
gerechtfertigt. Knockout-Mutationen einzelner Gene kdnnen
auf eine nicht-mendelnde Weise vererbt werden, vor allem,
wenn Gene mutagen verdandert werden, die fir Transkripti-
onsfaktoren kodieren. Sogar klassische Mendel-Merkmale
werden nach heutiger Kenntnis heute von zahlreichen Genen
kontrolliert. Daher sollte die Mendelsche Genetik auf die ge-
netische Variation beschrankt werden, wahrend die phanoty-
pische Variation als polygen angesehen werden sollte.

Mutationen, Mutagenese, CRISPR-Cas, genome editing,
TILLING, TILLING by sequencing, Polyploidie

All genetic variation is caused by mutations that occur ran-
domly and spontaneously. There are different types of mu-
tations, ploidy mutations affecting whole genomes, chro-
mosome mutations such as insertions/deletions, transloca-
tions, and inversions, and single-gene or single-nucleotide
mutations. Mutations can occur spontaneously and can be
induced by chemicals or by irradiation. Thanks to genome
research, there is a good understanding of how often muta-
tions occur spontaneously over generations. The frequency
of spontaneous natural mutagenesis ranges from 108-10"°
per bp (Ossowski et al., 2010; Pixley et al., 2022). In this arti-
cle, I will refer to induced mutations on the single nucleotide
or single-gene level.

Since the early 20t century, it has been known that mutation
rates can be drastically increased by gamma irradiation or fast
neutron irradiation (Jung & Till, 2021). The mutations induced
range from single nucleotide deletions to large chromosome
rearrangements. In contrast, chemicals such as ethyl-methane-
sulfonate (EMS) cause single-nucleotide mutations. Induced
mutations have been used in plant breeding for more than 70
years. The number of mutations within a single genome can
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be enormous. For example, after whole-genome sequencing
of a rapeseed EMS mutant population, each M, plant was
found to carry 39,000 mutations on average (unpublished
data).

Recently, the mutation paradigm has been changed. Genome
editing enables precise mutation induction within a sequence
previously selected. The CRISPR-Cas method is frequently ap-
plied to induce mutations between one and a few hundred
nucleotides (Zhu et al., 2020). Further refinement of this
method led to precise base changes (base editing) and se-
qguence incorporation (gene replacement). In a broader con-
text, genetic modification after transformation results in mu-
tations by adding a new gene to a plant genome.

Mutations affecting single genes in a diploid plant follow the
Mendelian rules of inheritance. However, a clear distinction
should be made between genotypic and phenotypic inher-
itance. As long as the mutation does not cause lethality or
reduced fitness, it is inherited as a new allele. For example,
in an M, family derived from a heterozygous M, plant, 75% of
the plants carry the mutant allele disregarding the chimeric
nature of M, plants (Figure 1).

The Mendelian rules set the foundations for mutant screen-
ing in the offspring of mutagenized populations. Because mu-
tations within a target gene a rare, thousands of M, families
need to be screened phenotypically. The mutant allele can be
fixed in the next generation, giving rise to a homozygous mu-
tant line. Unfortunately, mutant screening in polyploid plants
is much more complicated because two or more copies of
a gene exist. In autopolyploids, they are duplicates with es-
sentially the same function. Therefore, the frequency of ho-
mozygotes in an M, population depends on the ploidy level.
If one allele has been mutagenized (A ) in an autotetraploid
species, completely homozygous plants (quadruplex type,
A A A A_)can be found only in the M, generation. Suppose
we can identify the duplex type in the M, (A A A A ), which is

m m X X

only possible by DNA-based genotyping methods. After self-

M, AA

* mutagenic treatment: 1000s of seeds
* M, seed production

+ 1000s of families
» ~4-20 plants/family
» Phenotyping or genotyping (TILLING)

Ms:
* Verify the mutant phenotype
» Select homozygous mutants

2022 | DOI: 10.5073/3fK.2022.11-12.08 | Jung

ing this plant, the quadruple mutant in the M, is expected
with a frequency of 2.8%. Here, the CRISPR-Cas technology is
superior because we can get a quadruple mutant already in
the M, generation.

In allopolyploid plants, homoeologous gene copies (paralogs)
may have undergone neofunctionalization during evolution
resulting in altered gene function. Historic duplications with-
in genomes during evolution further complicate genetics. For
example, rapeseed (Brassica napus) is an allotetraploid spe-
cies (2n=4x=38). As a result of subgenome triplication, each
gene of the related Brassica species Arabidopsis thaliana is
represented by 4-6 copies in B. napus (Chalhoub et al., 2014)
which severely complicates phenotypic mutant detection be-
cause only multiple mutation events give rise to a new phe-
notype. Therefore, huge M, populations must be screened to
find a plant with multiple mutation events within the desired
genes. For example, in our rapeseed mutant population, a
single knockout mutation within a given gene is commonly
found among ~500 M, offspring. For a double gene mutation,
the frequency would decrease to 1 out of 250,000 M, plants
demonstrating the difficulty in finding multiple mutations by
phenotypic screening.

The situation changed drastically with the advent of se-
guence-based mutant screening methods commonly re-
ferred to as TILLING (Targeted Induced Local Lesions in Ge-
nomes) (Jung & Till, 2021), where mutations are detected by
sequence analysis and not by phenotypic screening. In this
way, mutant pyramiding became possible because single mu-
tations from different M, plants could be combined by cross-
ing to create multiple mutant genotypes (Braatz et al., 2018;
Sashidhar et al., 2020a; Karunarathna et al., 2020). Recent-
ly, TILLING-by-sequencing has been applied in wheat (Kra-
sileva et al., 2017) and rapeseed (unpublished data), where
the exomes or whole genomes of M, plants are sequenced.
Within a mutant family carrying the desired mutation, the
mutant haplotype frequency is 50%. Consequently, sequenc-
ing four plants from each M, family is sufficient to find any
mutation with a high probability. Typically, the bulked DNA
is sequenced, reducing costs by 75% (unpublished data). In
conclusion, Mendelian genetics are fundamental for mutant
screening either by phenotype or genotype.

=

Figure 1. Inheritance of mutant
alleles in segregating popula-
tions of diploid species.
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Since the 1980s, gene transfer has become a routine tech-
nique for studying gene function and creating new genetic
variations in crops. In a broader sense, genetically modified
organisms can be regarded as mutants. When the first genet-
ically modified (transgenic) plant was produced in 1983, it
was unknown whether the introduced gene was inherited as
a Mendelian gene. But soon, it became clear that even trans-
genes from distantly related species are inherited according
to Mendelian rules either as one or >1 gene owing to the
number of insertion events once they have been stably incor-
porated into a host genome. This was the reason for their use
in plant breeding because transgenes could be easily intro-
duced to elite lines and selected in offspring generations by
standard backcrossing.

In 2012, genome editing (GE) became routine based on the
CRISPR-Cas technology. GE caused a shiftin paradigm because
mutations can be precisely induced at any position in the ge-
nome in contrast to Agrobacterium-mediated or vector-free
gene transfer, where the integration site cannot be predict-
ed. Like random mutations, mutations after GE are inherit-
ed as single Mendelian genes. CRISPR-Cas-induced knockout
mutations are recessive and inherited according to Mendeli-
an rules for dominant/recessive inheritance. Therefore, the
presence of both mutant and wildtype alleles is called 'hete-
rozygosity' in complete correspondence with Mendelian ge-
netics. In a recent study from our lab, a CRISPR-Cas construct
was transformed into rapeseed by Agrobacterium-mediated
gene transfer (Table 1) (Braatz et al., 2017). The target gene
ALCATRAZ (ALC) is involved in valve margin development and,
thus, contributes to seed shattering from mature fruits, which
before or during harvest, causes yield loss. Knockouts of two
ALC paralogs resulted in increased pod-shattering resistance.
In the T, offspring of a single T, transformant, the transgene
segregated in a 3:1 manner typical for a single transformation
event resulting in a hemizygous genotype. In rapeseed, the
probability of linkage between transgene and target gene is
1/19. As expected, the transgene was not linked with the two
ALC genes referred to as 'A' and 'C' (Table 1) because there
were non-transgenic plants with all four mutant alleles. Al-
together, we found eight out of nine genotypes expected for
random segregation. Thus, non-transgenic mutants could be
easily selected in the T, generation. The two ALC genes seg-

regated in a 1:2:1:2:4:2:1:2:1 manner which follows a digenic
inheritance with random segregation.

De novo mutations can complicate Mendelian inheritance
after GE in subsequent generations. For example, after the
knockout of phytic acid synthesis genes in rapeseed by GE,
new mutant alleles appeared in the T, generation (Sashidhar
et al., 2020b). In this case, non-Mendelian inheritance can
be explained by the chimeric nature of the T plants and the
inability of Cas9 to produce double-strand breaks in the ini-
tial transformant. If the Cas9 nuclease does not induce stable
mutations in the first generation, it continues cleaving the
target sequence in the next generation(s), giving rise to new
mutant alleles. However, once the mutation has been 'stabi-
lized' due to the absence of the Cas9 gene or the alteration of
the target sequence, the new mutant alleles are inherited in
a Mendelian way. In conclusion, phenotypic studies on CRIS-
PR-Cas mutagenized plants are only valid if homozygosity of
the mutant locus has been proven, which gives rise to lines
fixed for the mutant alleles (Jung & Till, 2021).

There are different reasons why mutations do not always
show the desired phenotypic effect, even in the case of ho-
mozygosity at the target locus. Gene redundancy can mask
the mutant locus because functional paralogs can substitute
its function in polyploids and diploids undergoing one or
more genome duplications during evolution. Moreover, sup-
pose the target gene is part of a highly variable genetic and
metabolic pathway. In that case, it can be replaced by other
genes encoding enzymes or transcription factors with equal
or similar functions. In this respect, flowering time regulation
can serve as a prime example. There are major flowering time
genes whose gene products are important hubs of flowering
regulatory pathways, such as the Arabidopsis FLOWERING
LOCUS T (FT) gene which encodes the florigen necessary for
the transformation of the shoot apical meristem into a flo-
ral meristem (Blimel et al., 2015). Functional orthologs have
been identified in most flowering plants studied so far. From
the first glimpse, these are typical Mendelian genes with an
apparent phenotype. They had been found after random mu-
tagenesis followed by phenotypic screening (Koornneef et al.,
1991). But even in the case of a single copy gene, knockout
does not eliminate the competence to flower. Mutants can
still perform the floral transition, albeit with a significant de-

Table 1. Inheritance of CRISPR-Cas9 induced mutations in two BnALC genes (A, C) of rapeseed. 36 T, plants were tested for the presence of
the transgene and the CRISPR-Cas induced mutations by PCR. O = observed, E = expected number of plants (Braatz et al., 2018).

(0] 27 9 3 4 0
E? 27 2.25 4.25 2.25

4.25 9

3 14 2 1 6 3
4.25 2.25 4.25 2.25

°: under the assumption that the T, parent was non-chimeric (A,A,/C.,C,)
®: 3:1 segregation, Chi? g9 = 13-82
€ 1:2:1:2:4:2:1:2:1 segregation, Chi? =26.12

(0.999;8) ~
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lay. It is known that other transcription factors and sRNAs can
partly substitute FT, masking its knockout mutation's effect
and shifting the qualitative (Mendelian) into a (semi)quan-
titative inheritance. If the phenotypic effect is low, the bor-
ders between Mendelian and quantitative inheritance vanish
(Fig. 2).

This casts doubt on the concept of Mendelian genetics, as
outlined in a recent opinion paper (Tautz et al., 2020). In the
past years, many studies revealed that single mutations could
cause major changes in global transcription profiles which
is in line with the fact that a single transcription factor can
control hundreds of downstream targets. Tautz et al. (2020)
suggested reassessing the infinitesimal inheritance model,
which has been the basis of quantitative genetics since Ron-
ald Fisher worked out its statistical foundations in the 1920s.
Today, in contrast to previous approaches, QTLs can be pre-
cisely localized, and their phenotypic effects can be calculat-
ed (Fig. 2). The knockout of a single gene contributing to a
guantitative trait, such as in the case of the transcription fac-
tors FT and ALC, does not result in discrete phenotypic classes
but increases quantitative variation. In contrast, knocking out
a Mendelian gene, such as the Hs4 gene causing complete
resistance to the beet cyst nematode (Heterodera schachtii)
in sugar beet by a CRISPR-Cas-induced single nucleotide de-
letion resulted in complete loss of resistance (Kumar et al.,
2021). As a result, the offspring of plants heterozygous at the
Hs4 locus segregated into two distinct phenotypes classes, re-
sistant and susceptible, which is in line with monogenic Men-
delian inheritance.

I ><

In the past years, DNA-based mutant studies have confirmed
Mendel's rules. The inheritance of mutant alleles follows the
Mendelian rules as long as they are not part of major chro-
mosomal rearrangements. However, genome-wide QTL and
global transcription studies have revised our view of the phe-
notypic inheritance of "Mendelian" phenotypes, which can
be much more complex. Transcriptome profiling and func-
tional analysis of transcription factor genes shed new light
on the complexity of Mendelian inheritance. While Mendel's
rules are still valid regarding genotypic inheritance, they need
to be revised to understand the makeup of phenotypes even
if single genes control them.

This offers new perspectives for breeding traits of agronom-
ic importance, which seemingly are controlled by polygenes
but can be improved by only altering the genotype at a sin-
gle (e.g., transcription factor) locus as has been suggested for
improving yield capacity in rice and other cereals (Wang &
Zhang, 2017). Therefore, new allelic variation will be needed.
Manipulating quantitative traits by single-gene mutagenesis
will be a challenge in the future. Gene transfer and CRIS-
PR-Cas-mediated mutagenesis are already routine for many
crops. Unfortunately, these technologies are (still) inaccessi-
ble to European breeders who can only exploit existing allelic
variation or new variation induced by random mutagenesis
(Jung & Till, 2021). This comes with several shortcomings,
which whole genome sequencing of mutant populations
could partly overcome in combination with genomic back-
ground screening.
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Kommentar zum Bundesnaturschutzgesetz (BNatSchG), Vor-
schriften und Entscheidungen. Prof. Dr. K. Messerschmidt, be-
grindet von Dr. A. Bernatzky T und O. Bohm. Loseblattwerk
in 6 Ordnern mit CD-Rom. Heidelberg, rehm, Verlagsgruppe
Huthig Jehle Rehm, ISBN 978-3-8073-2393-0.

160. Aktualisierung, Stand: Juli 2022
Die Highlights dieser Aktualisierung:

o Uberarbeitung der Kommentierungen §§ 14, 15, 18, 19
und 44

e Aktualisierung BayNatSchG

e 7 neue Entscheidungen

Das bringt Ihnen die 160. Aktualisierung:

Mit dieser Aktualisierung werden die§ 14 (Eingriffe in Natur
und Landschaft), § 15 (Verursacherpflichten, Unzulassigkeit von
Eingriffen; Ermachtigung zum Erlass von Rechtsverordnungen),
§ 18 (Verhéltnis zum Baurecht), § 19 (Schaden an bestimmten
Arten und natirlichen Lebensrdumen) und § 44 (Vorschriften
far besonders geschitzte und bestimmte andere Tier- und
Pflanzenarten) Gberarbeitet unter Beriicksichtigung der aktuel-
len Gesetzgebung und Rechtsprechung.

Daneben wird das BayNatSchG aktualisiert.

AuBerdem werden 7 neue Entscheidungen aufgenommen.

2022 | Literatur

161. Aktualisierung, Stand: August 2022
Die Highlights dieser Aktualisierung:

o Uberarbeitung der Kommentierung zu § 34 BNatSchG
e 7 neue Entscheidungen

Das bringt Ihnen die 161. Aktualisierung:

Die Aktualisierung des Kommentarteils wertet die Recht-
sprechung des Bundesverwaltungsgerichts und des Euro-
pdischen Gerichtshofs sowie der Obergerichte seit 2020 bis
Anfang 2022 aus. Wegen des Umfangs der daraus resultie-
renden Erganzungen und Anderungen wurde eine Aufteilung
erforderlich. Den gréfRten Raum nimmt die Uberarbeitung
des § 34 BNatSchG ein. Im Vordergrund steht hier das Ur-
teil des BVerwG vom 03.11.2020 zur Fehmarnbeltquerung
(Az. 9 A 12.19), welches — je nach Seitenformatierung — bis
zu 200 Druckseiten umfasst und in lber 800 Randziffern
gegliedert ist. Es klart viele Fragen um die FFH-Vertraglich-
keitspriifung, wirft aber auch einige neue auf. § 34 BNatSchG
bleibt somit eine Dauerbaustelle. Dies gilt insbesondere fiir
das Critical-Loads-Konzept und die Abschneidekriterien. Das
fir § 44 BNatSchG (und den Ausbau der Windkraft) zentrale
Urteil ,Skydda Skogen” des Europaischen Gerichtshofs vom
04.03.2021 (Rs. C-473/19 und C-474/19) war bereits Gegen-
stand der letzten Aktualisierung.

AuRerdem werden 7 neue Entscheidungen aufgenommen.
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November/November
15.-16.11.2022 | Berlin

Fachsymposium Stadtgriin
Thema: ,Landwirtschaft in der urbanen griinen Infrastruktur”

https://www.julius-kuehn.de/stadtgruen/
Kontakt: Feldmann, Falko
E-Mail: falko.feldmann@julius-kuehn.de

23.-24.11.2022 | Berlin

Vorratsschutz | Abschlussevent des Projekts VSnet

https://www.netzwerk-vorratsschutz.de/vsnet/de/home
Kontakt: Nadine Feuerbach
E-Mail: VSNet@julius-kuehn.de

24.-25.11.2022 | Schwentinental

38. Tagung des DPG & DGaaE Arbeitskreises:
»,Nutzarthropoden und Entomopathogene Nematoden”

https://plant-protection.net/de/arbeitskreise/nutzarthropoden

Januar/January
30.-31.01.2023 | Braunschweig

36. Tagung des DPG-Arbeitskreises
https://www.julius-kuehn.de/veranstaltungen/veranstaltung/news/
36-tagung-des-dpg-arbeitskreises/

31.01.2023 | Braunschweig

17. Treffen des Fachausschuss Pflanzenschutzmittelresistenz — Fungizide
https://www.julius-kuehn.de/veranstaltungen/veranstaltung/news/
17-treffen-des-fachausschuss-pflanzenschutzmittelresistenz-fungizide/
Veranstalter: JKI

Kontakt: Bernd Rodemann

E-Mail: bernd.rodemann@julius-kuehn.de

Februar/February
20.-23.02.2023 | Bozen, Italien

22. Entomologentagung der Deutschen Gesellschaft fiir allgemeine und
angewandte Entomologie e.V. (DGaaE)

https://www.dgaae.de/de/

Kontakt am JKI: Jirgen Gross

Mail: juergen.gross@julius-kuehn.de

ournal fur Kulturpflanzen, 74 (11-12). S. 288, 2(

022 | Termine unc

eranstaltunge

Marz/March

14.-16.03.2023 | Berlin

GMO Analysis and new genomic techniques
https://www.bfr-akademie.de/gmo2023/

April/April
23.—-27.04.2023 | Friedrichroda

International Reinhardsbrunn-Symposium
Modern Fungicides and Antifungal Compounds

https://plant-protection.net/de/reinhardsbrunn
E-Mail: info@reinhardsbrunn-symposium.de

30.04.-04.05.2023 | St. Louis, USA

6th Symposium of the International 6th Symposium of the International
Society for Biosafety Research (ISBR) — Advancing science in support of
sustainable bio-innovation

https://isbr.info/home

Kontakt: Wilhelm, Ralf

E-Mail: ralf.wilhelm@julius-kuehn.de

Juni/June
19.-23.06.2023 | Rostock

ILC 2023: 16th International Lupin Conference

https://www.julius-kuehn.de/veranstaltungen/veranstaltung/news/
ilc-2023-16th-international-lupin-conference/

Kontakt: Brigitte Ruge-Wehling

E-Mail: brigitte.ruge-wehling@julius-kuehn.de

September/September
25.09.2023 | Gottingen

Wurzeln und Wasser: Gesunde Pflanzen in der Schwammstadt

https://plant-protection.net/de/upc/
Kontakt: Feldmann, Falko
E-Mail: falko.feldmann@julius-kuehn.de

26.-29.09.2023 | Gottingen

Pflanzenschutztagung

https://www.pflanzenschutztagung.de/

Veranstalter: Julius KGihn-Institut, Bundesforschungsinstitut fuir Kulturpflanzen
Deutsche Phytomedizinische Gesellschaft e. V.

Landwirtschaftskammer Niedersachsen, Pflanzenschutzamt

E-Mail: info@pflanzenschutztagung.de
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mit Dr. Sandra Krengel-Horney und Dr. Til Feike, Gber Land

des Klimawandels.
Link zum Interview...

‘/nst/tb Andreas Stahl erhalt Wricke-Forschungs
Der mit 25.000 Euro dotierte Glinter und Ann:
verliehen. Er ist unter 40-Jdhrigen vorbehalter
Genetik und Ziichtungsforschung an Kulturpflz
seiner Arbeitsgruppe an der Universitat Giess¢

und Wassernutzungseffizienz von Winterweiz a_ u S de r F O r S C hu n g

eine neue Form der sensorbasierten Phanotyy

und mehrjahrigen Feldversuche war: Moderne Pub l i ka t i onen

' gleicher Erntemenge effizienter und bendtigel
Link zur Meldung: JKI-Forscher Andreas Stahl ¢

Agroforstsysteme verringern N20O-Emissionen von |
Lachgas (N20) ist ein 265-fach starkeres Treibhausgas als C
Hauptemissionsquelle von N20. Sie kdnnen sowohl Quelle
Wenige Arbeitsgruppen weltweit sind in der Lage, Brutto-N
Aufnahme) von Boden im Feld zu messen. Forschende der
haben Giber zwei Vegetationsperioden hinweg monatlich N
Verdinnungsmethode in Alley-Cropping-Agroforstsysteme
Ackerreinkulturen gemessen. Die Ergebnisse zeigen, dass E
deutlich geringeren Brutto-N20O-Emissionen fiihren. Obwo
Flache in Agroforstsystemen ausmachten, waren die Gesar
geringer als in Ackerreinkulturen. Zusatzlich wurde die Bru

Mikrobiomforscherin Kornelia Smalla in den Ruhestand verabschiedet

Nach drei Dekaden Forschung zum Wurzelmikrobiom am Fachinstitut fiir Epidemiologie und
Pathogendiagnostik in Braunschweig beendet die wohl meistzitierte JKI-Wissenschaftlerin apl.
Prof. Dr. Dr. h.c. Kornelia Smalla ihren Dienst am Bundesforschungsinstitut fir Kulturpflanzen.
Aufgrund ihrer starken internationalen Vernetzung wurde das Abschiedskolloquium Ende
August als Live-Stream Ubertragen (hier geht es zur Videoaufzeichnung). Frau Smalla bleibt
der Forschung jedoch erhalten. In ihren Worten: ,| retire from my position — not from
science”.

Link zur Meldung: Mikrobiomforscherin Prof. Kornelia Smalla ...
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