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Zusammenfassung
Mendels Einfluss auf die moderne Obstzüchtung ist unver-
kennbar. Die von ihm aufgestellten Vererbungsregeln haben 
es Züchtern ermöglicht, Kreuzungsprogramme gezielt zu de-
signen, Vorhersagen über den möglichen Erfolg zu treffen 
und die Selektion von Nachkommen mit verbesserten Merk-
malskombinationen mithilfe molekulargenetischer Marker 
kostengünstig und effizient zu gestalten. Am Beispiel des Ap-
fels und der Süßkirsche als Vertreter für Kern- und Steinobst 
werden ausgewählte mendelnde Merkmale vorgestellt, die 
von besonderer Bedeutung für die Züchtung sind. Darüber 
hinaus wird der derzeitige Stand an molekularen Markern 
und genetischen Karten bei diesen Kulturen präsentiert. Sie 
beeinflussen die Effizienz in der Obstzüchtung enorm. Ihre 
Entwicklung wäre jedoch ohne Mendels Erkenntnisse nicht 
möglich gewesen. Beim Apfel, der bedeutendsten einheimi-
schen Obstart, gibt es eine Vielzahl von wirtschaftlich inte-
ressanten mendelnden Merkmalen. Einige von ihnen, wie der 
Säulenwuchs, die rote Fruchtfleischfarbe, das Kältebedürfnis 
zum Brechen der Winterknospenruhe, die Samenlosigkeit der 
Früchte sowie gefüllte Blüten für den Anbau als Ziergehölz 
und die Resistenz gegenüber Schorf und Mehltau sind phä-
notypisch einfach zu erfassen. Eine Selektion auf der Basis 
des Phänotyps ist bei diesen Merkmalen meist problemlos 
möglich, wenngleich sie mithilfe molekularer Marker noch 
effektiver gestaltet werden kann. Andere Merkmale, wie die 
Resistenz gegenüber Insekten, verschiedenen Lagerkrankhei-
ten oder der bakteriellen Feuerbrandkrankheit sind nicht so 
einfach anhand des Phänotyps zu bestimmen. Hier sind für 
eine erfolgreiche Züchtung molekulare Marker unabdingbar. 
Das gilt auch für die rote Färbung der Fruchtschale. Bei Süß-
kirschen ist die Situation sehr ähnlich. Zu den mendelnden 
Merkmalen mit ökonomischer Bedeutung gehören hier ne-
ben der Selbstfertilität auch die Mehltauresistenz und die 
 Farbe der Fruchtschale.
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Abstract
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.
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Einleitung
Kaum ein anderer Naturwissenschaftler hat die Entwicklun-
gen in der Pflanzenzüchtung in den letzten 100 Jahren so 
stark beeinflusst wie Gregor Johann Mendel. In Hynčice ge-
boren und später als Priester des Augustinerordens und Abt 
in Brünn (Tschechische Republik) tätig, war Mendel ein viel-
seitig interessierter Naturforscher, der mit unterschiedlichs-
ten Pflanzenarten experimentierte. So studierte er beispiels-
weise bei Obstgehölzen die Ausprägung von Fruchtmerkma-
len und stellte dafür umfassende Kreuzungsprogramme auf 
(Tab. 1). Für die dabei erzeugten Neuzüchtungen wurde er im 
September 1883 auf der Nationalen Obstausstellung in Brünn 
vom k. k. Österreichischen Pomologenverein mit einer Me-
daille der k. k. Wiener Gartenbau-Gesellschaft ausgezeichnet 
(Orel & Vavra, 1968; Vavra & Orel, 1971).

Von wesentlich größerer Bedeutung sind jedoch seine 1866 
veröffentlichten Ergebnisse aus Kreuzungsversuchen an Erb-
sen (Mendel, 1866). Diese führten 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 möglich, die Vererbung von Eigenschaften 
mathematisch zu beschreiben und die Anzahl der an der 
Merkmalsausprägung beteiligten Gene zu ermitteln. Die von 
Mendel entdeckten Regeln, die eine unabhängige Vererbung 
(freie Rekombination) voraussetzen, wurden in den Jahren 
nach ihrer Wiederentdeckung in zahlreichen experimentellen 
Ansätzen überprüft. Die dabei erzielten Ergebnisse führten 
letztendlich zu unserem heutigen Verständnis über 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 Allgemeingültigkeit prüfte, 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-
hängig 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 Phänomen beruht 
auf der Annahme das Gene, die sich in räumlicher Nähe auf 
einem Chromosom befinden, wesentlich häufiger gemein-
sam an Nachkommen vererbt werden als solche, die sich in 
einem größeren Abstand zueinander oder sogar auf unter-
schiedlichen Chromosomen befinden. Crossing over-Ereignis-
se, die zur Trennung (Rekombination) solcher Gene führen, 
finden wesentlich seltener statt, je kleiner der räumliche Ab-
stand zwischen zwei Genen ist. Diese Erkenntnis ermöglichte 
in der Folge die räumliche Anordnung von Merkmalen (Ge-
nen) auf einzelnen Chromosomen sowie die Erstellung ers-
ter genetischer Karten. Die genetische Kartierung erwies sich 

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 große 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 Träger der Erbinformation (Watson & Crick, 1953; 
Nirenberg & Matthaei, 1961), den Restriktionsenzymen (Ar-

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

Kombi-
nation

Muttersorte Vatersorte

1 Weißer Astrachan Sommergewürzapfel
2 Weißer Astrachan Der Köstlichste (Bozen)
3 Burchardt’s Carolin Weißer Astrachan
4 Alantapfel Weißer Winterkalvill
5 Willy* Weißer Winterkalvill
6 Schneekalvill Garibaldis Kalvill
7 Winterpostoph Weißer Winterkalvill
8 Kanada Renette Weißer Winterkalvill
9 Graue Französische Renette Süßer Holaart
10 Graue Französische Renette Roter Stettiner
11 Graue Französische Renette Kasseler Renette
12 Graue Französische Renette Der Köstlichste (Bozen)
13 Graue Französische Renette Weißer Winterkalvill
14 Graue Französische Renette Edelborsdorfer
15 Graue Französische Renette Roter Wintertauben-

apfel
16 Graue Französische Renette Alantapfel
17 Süßer Holaart Champagner Renette
18 Süßer Holaart Kasseler Renette
19 Süßer Holaart Roter Stettiner
20 Süßer Holaart Weißer Wintertaffe-

tapfel
21 Süßer Holaart Edelborsdorfer
22 Süßer Holaart Weißer Winterkalvill
23 Süßer Holaart Roter Osterkalvill
24 Champagner Renette Sommergewürzapfel
25 Champagner Renette Süßfranke
26 Dietzer Goldrenette Orleans Renette
27 Muskatrenette Weißer Astrachan
28 Muskatrenette Oberdiecks Renette
29 Muskatrenette Edelborsdorfer
30 Schneekalvill Weißer 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 geführt, dass molekulare Marker und genetische Karten 
heute zum Standardrepertoire vieler Züchter gehören. Das 
ist auch bei heimischen Obstarten, wie dem Apfel oder der 
Süßkirsche, der Fall. Hier wurden in den letzten Jahrzehn-
ten zahlreiche Merkmale genetisch kartiert, die dafür ver-
antwortlichen Gene identifiziert, in Einzelfällen isoliert und 
mithilfe einer markergestützten Selektion in hochwertiges 
Zuchtmaterial überführt. Im Folgenden sind einige ausge-
wählte Merkmale bei Apfel und Süßkirsche beschrieben, die 
nach den Mendelschen Regeln vererbt werden und zum Teil 
eine enorme ökonomische Bedeutung im heutigen Obstbau 
erlangt haben.

Apfelzüchtung
Obwohl beim Apfel, der bedeutendsten einheimischen 
Obstart in Zentraleuropa, die meisten ökonomisch bedeuten-
den Merkmale (z. B. Ertrag, Fruchtqualität) von einem Zusam-
menspiel zahlreicher Gene abhängen (oligo- bzw. polygene 
Eigenschaften), gibt es dennoch einige, die den klassischen 
Vererbungsregeln Gregor Mendels folgen. Von diesen besit-
zen einzelne eine enorme ökonomische Bedeutung. Dazu ge-
hören neben zahlreichen Resistenzen gegenüber biotischen 
Schaderregern (z. B. Pilze, Bakterien, Insekten) auch solche 
Merkmale, wie die Rotfärbung von Blättern und Fruchtfleisch, 
der Säulenwuchs und die Samenlosigkeit oder das Kälte-
bedürfnis zum Überwinden der Winterknospenruhe. Nicht 
alle dieser mendelnden Merkmale sind jedoch phänoty-
pisch leicht zu erfassen. Das hat in der Vergangenheit oft zur 
fälschlichen Annahme eines polygenen Vererbungsmusters 
geführt. Ein gutes Beispiel dafür ist die Resistenz gegenüber 
dem Feuerbrandbakterium. Im Folgenden sind einige ausge-
wählte Beispiele für mendelnde Merkmale aufgeführt.

Ökonomisch bedeutende Merkmale mit einfach 
erfassbarem Phänotyp
Die Zuverlässigkeit der genetischen Kartierung von Merkma-
len hängt im Wesentlichen von der Qualität der zur Verfü-
gung stehenden phänotypischen Daten ab. Nicht alle Merk-
male sind in jedem Fall so ausgeprägt, dass sie phänotypisch 
einfach zu erfassen sind. Ihre Ausprägung hängt sowohl von 
den beteiligten Genen und Allelen, deren Expression und 
den sie beeinflussenden Umweltbedingungen ab. In vielen 
Fällen wird die Ausprägung monogener Merkmale noch von 
weiteren (z. B. unterstützenden) Faktoren beeinflusst. Dieser 
Einfluss macht es schwierig Spaltungsverhältnisse zweifelsfrei 
zuzuordnen. Bei anderen Merkmalen wirken selektive Ein-
flüsse, die sich störend auf das Spaltungsverhältnis auswir-
ken. Das trifft z. B. für die Vererbung des Schorfresistenzgens 
Rvi6 zu und ist auch für die rote Laubfärbung des Apfels be-
schrieben. So ist die Schorfresistenz Rvi6 z. B. mit sub-letalen 
Faktoren gekoppelt, welche als Grund für die gestörte Spal-
tung vermutet werden (Gao & van de Weg, 2006). Die rote 

Laubfärbung resultiert aus einer Überfunktion der Flavonoid-
biosynthese. Von einzelnen Metaboliten dieses Biosynthe-
seweges (z. B. Flavonole) ist bekannt, dass sie die Fertilität 
von Pollen beeinflussen und sich auf die Befruchtung und/
oder Samenbildung auswirken (Chagne et al., 2007). Im Fol-
genden werden Beispiele für mendelnde Merkmale erläutert, 
bei denen die Erfassung des Phänotyps noch verhältnismäßig 
zuverlässig möglich ist.

Säulenwuchsform

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

Abb. 1. Der Säulenapfel 'PiCol1' aus dem Züchtungsprogramm 
des JKI wird für den Anbau im Hobbybereich empfohlen. Ursache 
für das Auftreten dieser Säulenwuchsform ist die Insertion eines 
8,2 kbp großen 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 führt zur Überex-
pression des Gens MdCo31 in den Achselknospen säulenförmiger 
Apfelbäume, welches für eine 2-Oxoglutarat-unabhängige Eisen(II)- 
Oxygenase kodiert (Wolters et al., 2013).
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te der Sorte 'McIntosh' entdeckt. Verkürzte Internodien, eine 
reduzierte Verzweigung und die verstärkte Ausbildung von 
Kurztrieben an Seitenästen sind für solche Typen charakteris-
tisch. Der dominante Genort (Co) für 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). Säulenäpfel 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 Pflückaufwand und einer höheren Baumdichte je 
Flächeneinheit gesehen. Besonderes Interesse hat das Züch-
tungsprogramm der Hochschule Geisenheim Universität dem 
Säulenwuchs 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 höhe-
ren Gehalt an gesundheitsfördernden Inhaltsstoffen in Ver-
bindung gebracht. Für den Apfel sind bislang zwei Genorte 
bekannt, die rote (Typ1) bzw. rosa (Typ2) Fruchtfleischfarbe 
induzieren können (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 

enthält (Espley et al., 2009). Dieses R6-Allel ist autoregula-
torisch und fördert die Anthocyan-Synthese. Es wird nach 
den Mendelschen Regeln vererbt und induziert eine rote 
Blattfärbung, die besonders in der frühen Wachstumsphase 
sichtbar ist, sowie eine rote Färbung des Kernhauses. Das 
Fruchtfleisch kann dabei mehr oder weniger rot gefärbt sein 
(Volz et al., 2014). Die Selektion auf die rote Laubfärbung 
(Abb. 2C) erlaubt somit bereits am jungen Sämling eine indi-
rekte Selektion auf rotes Fruchtfleisch. Es gibt inzwischen vie-
le rotfleischige Sorten. Die meisten wie z. B. 'Weirouge' sind 
für 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.

Kältebedürfnis zum Überwinden der Winterknos-
penruhe

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

Abb. 2. Unterschiedlich Typen für 
rote Fruchtfleischfarbe beim Apfel 
und Möglichkeiten der phänoty-
pischen Frühselektion für rotflei-
schige Äpfel vom Typ 1. A) Der 
rotfleischige Zuchtklon PiRo1 aus 
dem Züchtungsprogramm des JKI 
ist vom Typ1. Bei den Typ1-rot-
fleischigen Genotypen ist die rote 
Färbung 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 
Züchtungsprogramm des JKI ist 
vom Typ2. Bei Typ2-rotfleischigen 
Äpfeln ist die rote Fleischfarbe 
eine Folge der Überexpression 
des Gens MdMYB110a. Die Ursa-
che für diese Überexpression ist 
unbekannt (Hanke et al., 2020). 
Im Gegensatz zu Typ1 ist bei den 
Typ2-Genotypen nur das Frucht-
fleisch rot. Fruchtschale und Laub 
können eine andere Färbung auf-
weisen. C) Aufgrund der Kopplung 
zwischen rotem Fruchtfleisch und 
roter Laubfärbung lassen sich rot-
fleischige Äpfel vom Typ1 bereits 
anhand der Laubfärbung der Säm-
linge selektieren.
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sortenspezifische Summe an Kältestunden auf die Knospe wir-
ken. Erst danach tritt sie in die Ökodormanz über. Hier ruht die 
Knospe noch bis eine sortentypische Summe an Wärmestun-
den erreicht ist und beginnt dann mit dem Knospenaufbruch.

Äpfel werden unter sehr verschiedenen klimatischen Bedin-
gungen angebaut. Dafür werden angepasste Sorten benötigt. 
Erfolgt der Anbau in Regionen mit besonders milden Wintern 
(z. B. Israel), sind Sorten wie 'Anna' geeignet, die ein geringes 
Kältebedürfnis (~ 300 Kältestunden) haben (Hauagge & Cum-
mins, 1991). Im gemäßigten Klima (z. B. Deutschland) blüht 
'Anna' durch das geringere Kältebedürfnis jedoch viel früher 
als andere Sorten (Abb. 3). Das ist nachteilig, da die zeitige 
Entwicklung im Frühjahr regelmäßig zu Blütenfrostschäden 
durch Spätfröste führt. Kürzlich konnte gezeigt werden, dass 
das Kältebedürfnis 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 gehören. Für das Kältebedürfnis scheint vor 
allem das Gen MdDAM1 von Bedeutung zu sein (Moser et 
al., 2020; Lempe et al., 2022). In Sorten mit geringem Käl-
tebedürfnis ist MdDAM1 viel schwächer exprimiert als bei-
spielsweise in der Sorte 'Golden Delicious', die ein mittleres 
Kältestundenbedürfnis besitzt (Moser et al., 2020).

Gefüllte Apfelblüten

Die Blüten der Rosengewächse sind fünfzählig und so hat 
auch die Apfelblüte im Normalfall fünf Blütenblätter. Es gibt 
allerdings auch Genotypen, deren Blüten gefüllt sind und de-
ren Anzahl an Blütenblättern ein Vielfaches von fünf ergibt 
(Abb. 4). Solche Genotypen sind als Zierpflanzen beliebt. 
Das liegt an ihrem attraktiven Aussehen und daran, dass ihre 
Blüten meist keine Früchte ausbilden, die im urbanen Raum 
als störend empfunden werden. Auch bei anderen Rosenge-
wächsen, wie dem Pfirsich gibt es solche Blüten. 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 Blütenorgane kann mit dem ABC-Modell erklärt werden 
(Abb. 4E). Um eine Vervielfältigung in der Anzahl an Blüten-
blättern zu erreichen, gibt es verschiedene Möglichkeiten. 
Wird zum Beispiel die Aktivität der B-Gene erhöht, vergrö-
ßert sich der Bereich, in dem Blütenblätter entstehen und es 
können mehrere Blütenblattkreise ausgebildet werden. Das 
ist zum Beispiel beim Pfirsich 'Beijing 2-7' der Fall (Cai et al., 
2021). Eine andere Möglichkeit besteht in der Verringerung 
der Expression eines C-Gens. Dass eine reduzierte Genaktivi-
tät der C-Gene AGAMOUS (MdMADS15 und MdMADS22) bei 
Apfel zu gefüllten Blüten führen kann, wurde bereits gezeigt 
(Klocko et al., 2016). B- und C-Gene oder solche, die deren 
Aktivität verändern, sind gute Kandidatengene für die Ausbil-
dung gefüllter Blüten in Apfel.

Samenlosigkeit der Früchte

Die Samenlosigkeit (Parthenokarpie) ist ein Zuchtziel bei vie-
len Obstarten. Bei Apfel gibt es Sorten, die vorwiegend part-
henokarpe Früchte produzieren. Diese Sorten haben Blüten, 
die weder Blüten- noch Staubblätter besitzen. Anstatt dessen 
besitzen sie oft zwei Kreise Kelchblätter und zwei bis drei Krei-
se Fruchtblätter (Abb. 5), (Tobutt, 1994). Durch das Fehlen der 
Blütenblätter werden keine Insekten zur Bestäubung ange-
lockt. Interessanterweise werden trotz fehlender Befruchtung 
Früchte ausgebildet. Diese besitzen keine Samen (Abb. 5). Blü-
tenblattlose Apfelblüten wurden schon Mitte des 19. Jahrhun-
derts beschrieben (Dochnahl, 1855; Ritter Beck von Mannaget-
ta & Abel, 1894). Sorten, die solche Blüten 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 Kältebedürfnis und 
ist in ihrer Blüten- und Blattent-
wicklung im Frühjahr deutlich 
früher als beispielsweise die 
Sorte 'Pinova' (B). Beide Auf-
nahmen sind am 19. April 2022  
auf den Versuchsflächen des  
Instituts für Züchtungsforschung 
an Obst in Dresden-Pillnitz ent-
standen.
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Abb. 4. Apfelblüten mit mehr-
fachem Perianth. A) Blüte von 
Malus pumila MAL003. B) Blüte 
von Malus spectabilis MAL0544. 
C) Blüte von Malus hybrida van 
Eseltine MAL0720. D) Normale 
Apfelblüte mit einfachem Peri-
anth mit fünf Blütenblättern von 
Malus domestica 'Pinova'. E) Das 
ABC-Modell der Blütenbildung. 
Die Entwicklung der Blütenor-
gane kann mit dem ABC-Modell 
erklärt werden. Die zeitlich und 
örtlich beschränkte Aktivität von 
Genen mit unterschiedlichen 
Funktionen (A-, B- und C-Funk-
tion) bestimmt, welche Blüten-
organe entstehen. Sind nur Gene 
mit A-Funktion aktiv, entstehen 
Kelchblätter. Sind gleichzeitig 
Gene mit A- und B-Funktion 
aktiv, entstehen Blütenblätter. 
Sind Gene mit B- und C-Funk-
tion aktiv, entstehen Staubblät-
ter und Fruchtblätter entstehen, 
wenn nur Gene mit C-Funktion 
aktiv sind (Irish, 2017; Coen & 
Meyerowitz, 1991; Weigel & 
Meyerowitz, 1994). Gene mit A-  
und C-Funktion beeinflussen sich 
aber auch gegenseitig, A-Gene 
hemmen die Aktivität der C-Gene  
und umgekehrt.

Abb. 5. Samenlosigkeit bei Apfel. A) Blüten von M. pumila 'apetala' bilden keine Blütenblätter aus. B) Dadurch sind sie nicht attraktiv für 
Bienen und werden nicht bestäubt. Trotz fehlender Befruchtung werden Früchte ausgebildet, sogenannte parthenokarpe Früchte. C) Diese 
haben jedoch keine Samen. D) Modell einer Blüte mit einer Mutation in einem B-Funktionsgen, die zum Verlust der Genfunktion führt. In 
den Sorten 'Spencer Seedless', 'Wellington Bloomless' und 'Rae Ime' ist das B-Funktionsgen PISTILLATA des Apfels (MdPI) durch Insertion 
eines Retrotransposons zerstört worden. Damit sind in den Blütenblattkreisen 2 und 3 ausschließlich A- bzw. C-Funktionsgene aktiv. Folg-
lich werden in diesen Blütenblattkreisen ebenfalls Kelch- bzw. Fruchtblätter gebildet.
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bedingt, handelt es sich mit hoher Wahrscheinlichkeit um das 
PISTILLATA (MdPI) Gen des Apfels. Dieses Blütenorganiden-
titätsgen 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') zerstört 
worden (Yao et al., 2001). In funktionellen Studien konnte das 
Fehlen von MdPI als mögliche Ursache der Parthenokarpie be-
stätigt werden (Tanaka et al., 2007).

Resistenz gegenüber Apfelschorf

Von großer ökonomischer Bedeutung ist die Resistenz ge-
genüber Apfelschorf. Sie ist schon seit Beginn der wissen-
schaftlich basierten Obstzüchtung 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 gezüchteten 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-
rück (Crandall, 1926). Später in den 1940er-Jahren entdeck-
te Hough, dass eine Population aus einer Kreuzung von zwei 
F‘1-Nachkommen dieser Kreuzung nahezu 1:1 für Resistenz 
und Anfälligkeit spaltete. Weitere Kreuzungen bestätigten die 
Annahme, dass die Resistenz auf einem dominanten Gen be-
ruht. Dieses Gen wurde zuerst Vf (Venturia floribunda) und 
später 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 ausgewählt 
und an Züchter weltweit abgegeben. 1975 erhielt die Apfel-
sorte 'Prima', als erste schorfresistente Apfelsorte mit Vf, Sor-
tenschutz. Auch in Deutschland (Müncheberg) begann Erwin 
Baur in den 1920er-Jahren mit der Schorfresistenzzüchtung. 
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 Züchtung genutzt werden können. Für die Resis-
tenzgene wurde ein Rassetestersortiment von Hosts (h) ent-
wickelt, welches in vielen Ländern 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 'Dülmener 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 Züchter heute 
durch die Kombination (Pyramidisierung) mehrerer Resisten-
zen eine dauerhafte Widerstandsfähigkeit zu erreichen.

Merkmale, deren Erfassung phänotypisch schwie-
rig ist

Feuerbrandresistenz

Im Gegensatz zu anderen mendelnden Merkmalen, ist die 
Resistenz gegenüber dem bakteriellen Feuerbrand phänoty-

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

Die Feuerbrandkrankheit wird durch das Bakterium Erwinia 
amylovora verursacht und ist die bedeutendste Bakteriener-
krankung des Kernobstes (Peil et al., 2020). Ihr Erreger gehört 
in der EU zu den regulierten Nicht-Quarantäneschaderregern 
(Picard et al., 2018). Für nachweislich infizierte Pflanzen wird 
meist eine Rodung empfohlen. Künstliche Tests auf Resistenz 
erfolgen deshalb durch Inokulation frisch veredelter Pflan-
zen, die ausschließlich zum Zweck der Testung hergestellt 
und anschließend entsorgt werden. Diese Pflanzen sind ju-
venil und bilden in den ersten Jahren nach der Veredelung 
noch keine Blüten (Hanke et al., 2007). Für die künstliche 
Inokulation werden deshalb meistens junge Triebe genutzt 
(Peil et al., 2014), obwohl die natürliche Infektion über die 
Blüten erfolgt. Das Ausmaß der Infektion (Anfälligkeit) wird 
dann anhand des Verhältnisses zwischen der Gesamtlän-
ge des Triebes und der Länge der sich bildenden Läsion als 
„Prozentuale Läsionslänge“ (PLL) bestimmt. Dabei steht ein 
Wert von PLL = 0 für vollständige Resistenz. Pflanzen mit ei-
nem Wert von PLL = 10 gelten ebenfalls als resistent, wäh-

Tab. 2. Aufgeführt sind 20 dominante Schorfresistenzgene mit al-
ter und neuer Bezeichnung und die entsprechenden Hosts (h) im 
Schorfrassetestersortiment.

Host Genotyp Name Resistenzgen

neu alt

h0 Gala

h1 Golden Delicious Rvi1 Vg
h2 TSR34T15 Rvi2 Vh2
h3 Geneva Rvi3 Vh3
h4 TSR33T239 Rvi4 Vh4,Vx,Vr1
h5 9-AR2T196 Rvi5 Vm
h6 Priscilla Rvi6 Vf
h7 Malus floribunda 821* Rvi7 Vfh
h8 B45 Rvi8 Vh8
h9 J34 Rvi9 Vdg
h10 A723-6 Rvi10 Va
h11 A722-7 Rvi11 Vbj
h12 Hansen’s Baccata #2 Rvi12 Vb
h13 Durello di Forli Rvi13 Vd
h14 Dülmener Rosenapfel Rvi14 Vdr1
h15 GMAL 2473 Rvi15 Vr2
h16 MIS op.93.051 G07-098b Rvi16 Vmis
h17 Antonovka APF22 Rvi17 Va1
h18 1980-015-025 Rvi18 V25

Honeycrisp Vhc1**

Honeycrisp Vhc15**

 * ersetzt bislang eine F1 von Mf821, die nur Rvi7 enthält
 ** vorläufige Bezeichnung der Resistenzgene
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rend Werte von PLL > 15 auf Anfälligkeit schließen lassen (Peil 
et al., 2007; Emeriewen et al., 2021). Für Individuen, die sich 
phänotypisch 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. Anfälligkeit gekoppelt sind, zu beiden 
Seiten des Resistenzlokus. Für 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 Anfälligkeit assoziiert sind. Phänotypisch 
können diese Pflanzen resistent oder anfällig sein (Emeriew-
en et al., 2018; Fahrentrapp et al., 2013). Für die Zuordnung 
der entsprechenden Genotypen zum Phänotyp resistent oder 
anfällig ist der Median einer Population ein geeignetes Krite-
rium, aber auch nicht immer sicher. Eine genaue Bestimmung 
des Genortes für das Resistenzgen ist dadurch sehr schwierig. 
Trotz dieser Schwierigkeiten wurden Kandidatengene für Feu-
erbrandresistenz in Wildapfelgenotypen, wie M. ×robusta 5 
(Fahrentrapp et al., 2013), M. fusca MAL0045 (Emeriewen et 
al., 2018), M. ×arnoldiana (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 für die markerge-
stützte Selektion (MAS) in verschiedenen Züchtungsprogram-
men weltweit verwendet.

Insektenresistenz

Neben der Resistenz gegenüber Pilzen und Bakterien ist auch 
die Widerstandsfähigkeit gegenüber Insekten von großer 
ökonomischer Bedeutung. Vor allem Apfelblutläuse (Erio-
soma lanigerum) zählen neben der Mehligen Apfelblattlaus 
(Dysaphis plantaginea) und der Rosigen Apfelfaltenlaus (Dy-
saphis devecta) zu den bedeutendsten Schadinsekten im Ker-
nobstanbau. Die Bekämpfung von Blutläusen ist besonders 
schwierig, da diese im oberen Wurzelbereich und in Rinden-
ritzen überdauern. Deshalb wurde schon sehr frühzeitig in 
East Malling (England) mit der Züchtung resistenter Apfelun-
terlagen begonnen (Crane et al., 1936). In Deutschland lag 
das Ziel in der Züchtung resistenter Edelsorten. Hier wurden 
bereits 1919 erste Züchtungsarbeiten in der neu gegründe-
ten Biologischen Reichsanstalt für Land- und Forstwirtschaft 
in Naumburg/Saale unter der Leitung von Carl Börner initiiert 
(Jancke, 1937). Im Rahmen seiner Arbeiten konnte Bramstedt 
(1938) drei Reaktionstypen nach Blutlausbefall identifizie-
ren. Pflanzen mit Blutlausbefall und anschließender Bildung 
von Gallengewebe wurden als anfällig 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. Zusätzlich beobachtete er eine intermediäre 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 möglich 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-
zuklären (Börner & Gollmick, 1943). Gleichzeitig wurden um-
fangreiche Evaluierungsarbeiten in vorhandenen Sortimen-
ten durchgeführt (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 Er1 hervorgerufen (Knight et 
al., 1962). Später wurden mit Er2 und Er3 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 Er1 und Er3 sind be-
reits von einzelnen Biotypen der Blutlaus überwunden wor-
den (Giliomee et al., 1968; Rock & Zeiger, 1974; Sen Gupta 
& Miles, 1975). Ob Er2 auch schon gebrochen ist, ist bislang 
unbekannt (Cummins & Aldwinckle, 1983).

Für die Mehlige Apfelblattlaus konnte in M. robusta mit Smh 
ebenfalls eine monogene Resistenz identifiziert werden (Als-
ton & Briggs, 1970) und für die Rosige Apfelfaltenlaus wur-
den mit Sd1, Sd2 und Sd3 drei monogene Resistenzen in 'Coxs 
Orange Pippin', 'Northern Spy' und Malus × robusta nachge-
wiesen, welche jeweils gegen unterschiedliche Biotypen des 
Erregers wirksam sind (Brady, 1991). Für die MAS wurden be-
reits Marker für die Gene Er1, Er2 und Er3 sowie Sd1, und Sd2 
entwickelt (Bus et al., 2008; Cevik & King, 2002; Gardiner et 
al., 2001; Gardiner et al., 2007). Diese finden heute Anwen-
dung in verschiedenen Züchtungsprogrammen.

Süßkirschenzüchtung
Zu den für die Kirschenzüchtung wichtigen Merkmalen gehö-
ren u. a. die Fruchtfarbe, die Fruchtgröße, die Fruchtfleisch-
festigkeit sowie die Resistenz gegenüber biotischen und abio-
tischen Stressfaktoren (Pijut, 2020). Obwohl die Züchtungs-
forschung bei Süßkirschen 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-
patibilitätsallelen sowie zur gezielten Selektion selbstfertiler 
Genotypen geführt (Dirlewanger et al., 2009; Pijut, 2020). 
In der Genomdatenbank der Rosengewächse (https://www.
rosaceae.org) sind bislang 51 genetische Karten für die Süß-
kirsche gelistet. Diese wurden mit unterschiedlichen Marker-
typen (RFPL, SSR und SNP) erzeugt (Pijut, 2020). Blüten- und 
Fruchteigenschaften, wie die Fruchtgröße und Selbstinkom-
patibilität, sind klassische Beispiele für mendelnde Merkma-
le, die sowohl phänotypisch als auch molekulargenetisch mit-
hilfe segregierender Populationen untersucht wurden (Zhang 
et al., 2010).

Fruchtgröße

Für die Vererbung der Fruchtgröße wurde ein Lokus auf Kopp-
lungsgruppe 2 der Süßkirsche identifiziert (Zhang et al., 2010; 
Olmstead et al., 2008). Weitere Loci, die mit Fruchtgröße as-
soziiert sind, wurden auf anderen Kopplungsgruppen gefun-

https://www.rosaceae.org
https://www.rosaceae.org
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den (Rosyara et al., 2013). Kürzlich wurde jedoch gezeigt, dass 
die Markerallele, die mit dem Lokus auf Kopplungsgruppe 2 
assoziiert sind, den größten Einfluss auf das Merkmal Frucht-
größe haben (Zhang et al., 2010). Mithilfe dieser Marker 
lassen sich die Sorten nach Haplotypen unterteilen, die mit 
großen und kleinen Früchten assoziiert sind. Damit können 
für Züchtungsprogramme gezielt Elternsorten ausgewählt 
werden, die eine hohe Fruchtgröße an ihre Nachkommen 
vererben. Gleichzeitig ermöglichen diese Marker auch die 
Selektion von Nachkommen, die das genetische Potenzial ha-
ben, große Früchte auszubilden. Heute finden diese Marker 
in verschiedenen Züchtungsprogrammen Anwendung.

Selbstinkompatibilität
Das Vorkommen von Selbst- und Kreuzungsinkompatibilität 
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-
tibilität bei Obst beschreiben. Dabei konnten sie zeigen, dass 
die Inkompatibilität von genetischen Faktoren bestimmt wird, 
die den von Mendel beschriebenen Vererbungsregeln für ei-
nen monogenen Erbgang folgen.

Ursache für die Selbstinkompatibilität bei Süßkirschen ist ein 
gametophytisches Selbstinkompatibilitätssystem, welches 
von einem Selbstinkompatibilitätslokus, dem S-Lokus kontrol-
liert wird (de Nettancourt, 1977; Tehrani & Brown, 1992). 
Dabei wird die Inkompatibilitätsreaktion durch zwei eng ge-
koppelte Gene bestimmt, die sich am S-Lokus befinden. Das 
eine Gen kodiert für 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 S1-, S2-, 
S3-Allele usw. bekannt sind. Da die Süßkirsche diploid ist, be-
sitzt sie jeweils zwei Allele der S-RNase und des SFB-Proteins. 

Bei der Bestäubung 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 überein, wird diese S-RNase 
vor dem Abbau geschützt. 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. Für das gametophytische Selbstin-
kompatibilitätssystem der Süßkirsche sind drei verschiedene 
Pollen-Griffel-Interaktionen möglich (Abb. 6).

Zu Beginn des 20. Jahrhunderts erfolgte die Bestimmung der 
Bestäubungseignung mithilfe umfangreicher Bestäubungs-
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 Inkompatibilitätsgruppen beschrieben. 
Eine genaue Identifizierung dieser Gruppen war jedoch nicht 
möglich, da hauptsächlich mit lokalen bzw. regionalen Sor-
tensortimenten gearbeitet wurde. Zusätzlich erschwerten Sy-
nonyme und Falschbezeichnungen einzelner Sorten die exak-
te Zuordnung. Auf der Grundlage der im John Innes Centre in 
England begründeten Nomenklatur für die Inkompatibilitäts-
gruppen bei Süßkirsche beschrieb Knight (1969) bereits 15 
Inkompatibilitätsgruppen bei 176 untersuchten Süßkirschen. 
In der Mitte der 1990er-Jahre identifizierten Bošković & To-
butt (1996) mithilfe von Isoenzymanalysen S-RNase-Allele im 
Griffelgewebe. Mit dieser Methode war es erstmals möglich, 
die S-Allele von Süßkirschen im Labor unabhängig vom Baum 
zu bestimmen. Im Ergebnis dieser Isoenzymanalysen wurden 
die S-Allel-spezifischen Bandenmuster für die Allele S1–S11 so-
wie S12-S14 beschrieben (Bošković & Tobutt, 1996; 2001; Boš-
ković et al., 1997).

Abb. 6. Möglichkeiten für Pollen-Griffel-Interaktionen bei Süßkirsche, die durch das gametophytische Selbstinkompatibilität bedingt wer-
den. A) Bei der Kombination 'Kordia' × 'Techlovan' kann der Pollen von 'Techlovan' mit den Allelen S3 und S6 die Sorte 'Kordia' (ebenfalls 
S3 und S6) nicht befruchten, da beide Sorten die gleichen S-Allele besitzen und somit inkompatibel sind. Bei der Kombination 'Kordia' 
× 'Schneiders' unterscheidet sich das S12-Allel in den Pollen von 'Schneiders' von den beiden S-Allelen im Griffel von 'Kordia'. Im Pol-
lenschlauch des S12-Alleles werden beide S-RNAsen von 'Kordia' abgebaut. Damit kann der Pollenschlauch weiterwachsen und zu einer 
erfolgreichen Befruchtung führen. In den Nachkommen dieser Kreuzung sind die beiden S-Genotypen S3S12 und S6S12 zu erwarten. In 
der Kombination 'Kordia' × 'Summit' unterscheiden sich beide S-Allele der Vatersorte (S1S2) von denen der Muttersorte (S3S6). Beide Pol-
len-S-Genotypen von 'Summit' können 'Kordia' erfolgreich befruchten. In den Nachkommen sind die vier S-Genotypen S1S3, S2S3, S1S6 und 
S2S6 zu erwarten. B) Narbe mit Pollen der Sorte 'Pieraszt'. Die Situation entspricht dem Fall 'Kordia' × 'Schneiders'. Einige Pollenschläuche 
können tief in den Griffel einwachsen, während andere bereits nach kurzer Zeit gestoppt werden.
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Mit der fortschreitenden Entwicklung der Molekularbiologie 
wurde die PCR-Technik für die Bestimmung der S-Allele einge-
setzt. Voraussetzung dafür war die Aufklärung der Struktur des 
S-RNase-Gens (Ushijima et al., 1998). Die kodierende DNA-Se-
quenz dieses Gens wird von zwei Introns unterbrochen, deren 
Größe bei den einzelnen S-Allelen variiert. Basierend auf dieser 
Erkenntnis wurden consensus- und S-Allel-spezifische Primer-
paare entwickelt, deren Amplifikationsprodukte diese Introns 
einschließen (Tao et al., 1999; Wiersma et al., 2001; Sonneveld 
et al., 2001; 2003; 2006). Diese Entwicklung führte zu einem 
gewaltigen Fortschritt bei der Identifizierung der S-Genotypen. 
Eine zusammenfassende Übersicht über Sorten und deren 
S-Allele ist bei Schuster (2020) zu finden.

Die Kenntnisse über die S-Genotypen einzelner Sorten ermög-
lichen dem Obstbau die gezielte Auswahl von Süßkirschsor-
ten, die sich gegenseitig befruchten können und eine hohe 
Ertragsleistung von Neuanlagen gewährleisten. Große Bedeu-
tung haben diese Informationen auch für die Züchtung. Hier 
kann die Fertilität von Kreuzungskombinationen bereits im 
Vorfeld bestimmt werden.

Die Entwicklung selbstfertiler Süßkirschen

Verbunden mit dem Wunsch, die Selbstinkompatibilität von 
Süßkirschen zu überwinden, wurden ab dem Jahr 1946 am 
John Innes Centre in Norwich (England) umfangreiche Unter-
suchungen durchgeführt. Im Ergebnis konnten drei selbstfer-
tile Süßkirschensämlinge selektiert werden (Lewis & Crown, 
1954). Zwei dieser Sämlinge (JI 2420 und JI 2434) entstanden 
durch Bestrahlung des Pollens der Vatersorte mit Röntgen-
strahlung. Ein dritter Sämling (JI 2538) ist auf eine spontane 
Mutation zurückzuführen (Lewis & Crowe, 1954). Mit dem 
Klon JI 2420 bei dem die Pollenfunktion des S4-Allels (S4') mu-
tiert ist, wurde von Lapins 1956 an der Agriculture Canada Re-
search Station in Summerland (Kanada) ein Zuchtprogramm 
zur Erzeugung selbstfertiler Süßkirschen begonnen. Im Rah-
men dieses Programms wurde 1970 mit 'Stella' die weltweit 
erste selbstfertile Sorte selektiert (Lapins, 1971). Diese Sorte 
wurde fortan in vielen Züchtungsprogrammen verwendet. 
Die beiden 1971 von Lane und Schmid in Summerland (Ka-
nada) selektierten Süßkirschensorten 'Lapins' und 'Sunburst' 
waren die ersten selbstfertilen Sorten die im Erwerbsobstbau 
genutzt wurden (Lane & Schmid, 1984). Weltweit wurden bis 
zum Jahr 2020 91 selbstfertile Süßkirschensorten beschrie-
ben (Schuster, 2020). Im Zuchtprozess lassen sich durch die 
monogene Vererbung der S4'-Pollenmutation Kreuzungspo-
pulationen mit 100 % bzw. 50 % selbstfertilen Nachkommen 
planen (Tab. 3).

Diskussion
Die von Gregor Mendel aufgestellten Regeln zur Vererbung 
von Merkmalen haben die Obstzüchtung im vergangenen 
Jahrhundert stark beeinflusst. Bei unterschiedlichen Obstar-
ten konnten Werteigenschaften identifiziert werden, deren 
Vererbung sich mit Mendels Regeln erklären lässt. Für sol-
che Merkmale ist der Erfolg einer Kreuzung vorhersagbar 
geworden. Einige dieser Merkmale, wie z. B. Schorfresistenz, 
Rotfleischigkeit und Säulenwuchs bei Apfel, sowie Frucht-

größe und Selbstfertilität bei Süßkirschen, haben ein gro-
ßes Marktpotenzial erlangt. Neue Sorten, die aus gezielten 
Kreuzungsprogrammen unter Anwendung der Mendelschen 
Vererbungsregeln entstanden sind, erobern zunehmend den 
Markt und verdrängen nach und nach Topsorten wie 'Golden 
Delicious' und 'Jonagold' (Schröpfer et al., 2022), die einst als 
Zufallssämlinge entstanden sind, oder aus den frühen Anfän-
gen der Kreuzungszüchtung 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 für den An-
bau in der biologischen Produktion empfohlen (Friedli et al., 
2021). Zunehmend entstehen in den Züchtungsprogrammen 
aber auch schorfresistente Apfelsorten, deren Resistenz auf 
einem anderen Resistenzmechanismus beruht (Flachowsky & 
Töpfer, 2021). Ein gutes Beispiel dafür ist die Sorte 'Pia 41' aus 
der Züchtung 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) stoßen bereits jetzt auf Interesse in einigen 
Ländern Osteuropas. Auch bei Süßkirschen ist ein solcher Sor-
tenwechsel zu verzeichnen. Hier ist das Interesse an neuen 
großfrüchtigen Sorten mit festem Fruchtfleisch und hervor-
ragendem Geschmack in den letzten Jahren stark gestiegen. 
Sorten wie 'Areko' stehen heute in vielen Ländern weltweit in 
der Testung bzw. schon im Anbau. Andere Zuchtklone bahnen 
sich aufgrund ihrer Selbstfertilität und der hervorragenden 
Fruchteigenschaften ihren Weg (Abb. 7).

Neben der Wiederentdeckung der Mendelschen Vererbungs-
regeln hat die Züchtung 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 für biparentale Populationen 
erstellt, die für unterschiedlichste Merkmale segregieren. 

Tab. 3. Prozentualer Anteil an selbstfertilen Nachkommen (SF) bei 
Kreuzungen mit selbstfertilen Elternsorten mit dem mutiertem 
S4-Allel S4'. Bei Kreuzungskombinationen mit einem selbstfertilen 
Elternpartner erhält 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.

S-Genotyp 
Mutter

S-Genotyp 
Vater

S-Genotyp 
F1-Nachkommen

SF Nachkommen 
%

S3S12 S3S4' S4'S12 100
S1S4' S1S2 S2S4' 100
S1S2 S3S4' S1S3/S2S3 

S1S4'/S2S4'

50

S1S4' S4'S9 S1S4'/S1S9 
S4'S4'/S4'S9

75
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Die dabei identifizierten Marker, die eng an Werteigenschaf-
ten gekoppelt sind, werden heute in Züchtungsprogrammen 
zur markergestützten Selektion genutzt (Hanke et al., 2020). 
Ein Ziel der markergestützten Selektion bei Apfel ist die Py-
ramidisierung von Resistenzgenen gegenüber Apfelschorf, 
Mehltau, Feuerbrand und verschiedenen Schadinsekten (Fla-
chowsky & Töpfer, 2021). Am Institut für Züchtungsforschung 
an Obst des JKI in Dresden-Pillnitz werden dazu Marker für 
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 phänotypischer Verfahren nicht zu leisten.

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

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

Merkmale darstellt. Für dieses Merkmal gibt es erste moleku-
lare Marker, mit denen eine gezielte Auswahl von Kreuzungsel-
tern möglich ist. Ein anderes bedeutendes mendelndes Merk-
mal der Süßkirsche ist die Selbstinkompatibilität. Die Erfor-
schung der genetischen Ursachen für dieses Merkmal hat zur 
Entwicklung molekularer Marker und zur Identifizierung von 
mutierten (nicht funktionsfähigen) S-Allelen geführt, mit deren 
Hilfe es in den letzten Jahren gelungen ist, qualitativ hochwer-
tige und selbstfertile Süßkirschensorten zu züchten.

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

Solche hochwertigen Genomsequenzen, welche künftig die 
Identifikation von Kandidatengenen erleichtern werden, gibt 
es inzwischen für ausgewählte und ökonomisch bedeutende 
Apfelsorten, wie 'Golden Delicious' und 'Gala', aber auch für 
Wildarten wie M. baccata, M. prunifolia, M. sieversii und M. 
sylvestris, die eng mit der Evolution des Kulturapfels verbun-
den sind. Bei der Süßkirsche gibt es inzwischen auch eine ers-
te Genomsequenz der Sorte 'Tieton'.

Rückblickend lässt sich feststellen, dass die meisten dieser 
Entwicklungen nicht, oder nicht so einfach, ohne die grund-
legenden Erkenntnisse von Gregor Mendel möglich gewesen 
wären. Diese Erkenntnisse haben die Genetik der Kultur-
pflanzen auf eine höhere Stufe gestellt und ihr zahlreiche und 
bahnbrechende Möglichkeiten eröffnet.

Erklärung zu Interessenskonflikten
Die Autorinnen und Autoren erklären, dass keine Interessens-
konflikte vorliegen.

Abb. 7. Neue Sorten aus dem Züchtungsprogramm des JKI. A) Die neue Apfelsorte 'Pia 41' aus dem Züchtungsprogramm des JKI trägt 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 Süßkirschensorte 'Areko' des JKI zeichnet sich aus durch eine überdurchschnittliche Fruchtgröße, einen hervorragenden 
Geschmack und eine hohe Fruchtfestigkeit. D) Selbstfertiler Zuchtklon bei Süßkirsche mit vielversprechenden Frucht- und Lagereigenschaf-
ten.

https://www.rosaceae.org
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