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l[Jber die Methoden zur Untersuchung der Wirkungsweise 
quantitativer Gene 

VoI1 GI3NTER WRICKE * 

Mit I Textabbildung 

E i n l e i t u n g  

Die Analyse qualitativ vererbter Merkmale, wie z.B. 
die yon Bltitellmerkmalen im Pflailzenreich, Fellaus- 
I~rbullgen im Tierreich oder vieleil morphologischen 
Eigeilschaften der Organismen, bietet bei dem heuti- 
gen Stand der Vererbungswissenschaft keille grund- 
s~tzlichen Schwierigkeiten mehr. Wellil auch nebell 
dell eiilfachsten dominanten uild intermedi~ren Erb- 
g~ngen durch das Zusammenwirkell mehrerer Fakto- 
reil kompliziertere oder auch dureh Manifestations- 
schwankuilgen variable Zahlellverh~ltnisse auftreten, 
so kallll mall bei solchen qualitativell lgerkmaleil in 
spaltendeil Gelltrationen doch immer bestimmte Grup- 
pen oder Klassen bilden, in die s~rntliche Individuell 
einzuordllen sind. Bei einer geilfigend grogen Zahl yon 
Nachkommen und tier MSg!ichkeit tier Prtifung sp~te- 
rer Generationell ist eine Kliirullg des Erbganges auch 
in diesen F~illen fast immer m6glich. 

And.ers ist es dagegen bei den sogenannten ,,polyge- 
nell" l~Ierkmalen, zu denen auch die meisten wirtschaft- 
lich wichtigen Eigellschaften der lalldwirtschaftlicheil 
ulld vieler ggrtllerischer Kulturpflailzen geh6ren. Ihre 
Auspr~gung ist abh~r~gig voil einer Vielzahl yon Gellen, 
die als sogenanilte ,,Polygene" dell alternative Eigen- 
schaften bedingeildell ,,Majorgeneil" gegentiberge- 
stellt werden (MATI-IEI~, I949 a). W~hrelld die letzte- 
ren immer eillen deutlich sichtbaren Effekt haben und 
in der Form der Subletal-und Letalfaktoren oft fiber 
Leben und Tod des Orgallismus entscheidell, ist die 
Wirkullg der einzelnen Polygelle Ilicht yon so entsehei- 
derider Bedeutung ftir die Eigenschaftsauspriigullg 
oder gar alas Fortbestehen eines IIldividuums. Im Ge- 
genteil, die Glieder eines Polygensystems k6nnen sich 
in gewissem Sinne ill ihrer Wirkuilg vertreten. Zwei 
durchaus verschiedene Genotypen k6nnen in bezug 
auf eille quantitative Eigellschaft leistuilgsmiil3ig 
gleich veranlagt sein, illnerhalb gewisser Zufallsschwail- 
kungen ph~llotypisch also die gleiche Merkmalsaus- 
pr~gung zeigenl Die Wirkung tier einzelneil Polygene 
ist gerillg. In  ihrer Gesamtheit verm6gen sie jedoch 
betr~chtliche Unterschiede in tier Merkmalsauspr~- 
gung auszuiiben, da ihre Zahl eben grog ist. Die AII- 
zahl tier Geilotypen ill der F~-Generation nach Kreu- 
zuilg zweitr ill bezug auI solehe quailtitativen Eigen- 
schaften unterschiedlicher homozygoter Elterrassell 
ist daher auch sehr groB. Theoretisch sind bei vo!l- 
kommell freier Spaltung 3" verschiedeile Genotypell 
zu erwarteil, wenn n die Zahl der spaltenden Gene ist. 
Bei intermedi~rer Merkmalsauspr~gung findet mai l  

* I-Ierrn Prof. H.  FIApP~XT zum 65. Geburtstag ge- 
widmet 

ebensoviele Ph~notypen, bei voller Dominanz ver~in- 
gert  sich die Zahl auf 2,, sie jst abet immer noch auch 
bei Ilur kleillen Zahlen spaltender Gene recht betr~cht- 
lich. Die ph~notypischell Differeilzen zwischen zwei 
Genotypeil, die sich nur in einem oder wen.igell Lei- 

stungsgenen uilterscheiden, werdell daher auch sehr 
klein sein, und schon geriilge umweltbedingte Schwail- 
kungen kSnllen sie leicht verwischell. Null sind die 
meisten quantitat iven t~igensehaften sehr stark voll 
Umweltverh~Itnissen abh~ngig. Man finder daher ill 
der Tat bei der Untersuchuilg solcher Eigenschaften 
llach Kreuzung zweier homozygoter Lillien in der F2 
nicht eine entsprechelld der Zahl der spaltenden Gent 
mehr oder welliger groBe Zahl voll gut zu trenntndeil 
Klasseil, die den einzelnen Genotypell entspreehen, 
soildern eine ko i l t  in u i e r l i c h e  Verteilung. Die Gren- 
zen zwischen dell einzelnen Genotypen siild durch die 
umwelt'bedillgte Variatioll vollkommen verwischt, so 
dag zwei Pflailzen mit dem gleichen MeBwtrt durch- 
aus llieht vom gleichen Gtnotyp zu sein brauehen oder 
genotypisch gleicht Pflallzen verschiedene MeBwerte 
zeigen kSnllell. Eine Eillteilullg in Klassen ist zwar 
rein theoretisch mSglich, aber genetisch nicht sinll - 
voll. Methoden, die bei der Geilallalyse qualitativ vet ~ 
erbter Merkmale zum Ziel fiihrell, sind also be.i quallti ~ 
tativeil Eigellschaftell Ilicht allwendbar, well die Wir; 
kung t ints  einztlllell Polygells nicht getrellllt v onde r  
der aildereil Polygene ailalysiert werdell kalln. Konti- 
nuierliche Verteilung, wie mall sie bei der UnterSu- 
chung qualltitativer Merkmale filldet, kailn man nut 
dureh statistische 5laBzahlen anMysierell, die fiir der- 
artige H~ufigkeitsverteilungen herausgearbeitet wor- 
den sind, also z. B. durch Mittelwerte, Varianzen, Ko- 
varianzen oder auch statistische Mal?zahlen h6heren 
Grades. Das bedeutet abet gegeniiber den klassischell 
mendelistischen Methodell zur Untersuehuilg der Erb - 
vorg~nge alternativer Merkmale eine gxnz aildere Be- 
trachtungsweise und ffir den die Vererbung solcher 
quailtitativell Eigellschaften Untersuchenden selbst 
eine gewisse Umstellung. Eine statistische Analyse 
der Wirkungsweise der Polygene fiihrt eben nur zur 
Sch~itzung tier d u r c h s c h n i t t l i c h e n  Eigenschaften 
der Erbeinheiten und kann immer Ilur innerhalb 
gewisser Fehlergrenzen angegebeil werden. Far  die An- 
wenduilg dieser statistischell Methoden mtisseil daher 
oft stark einschriinkellde Voraussetzungen gemacht 
werdeI1, deren Gfiltigkeit ill vielen F~illen sehr schwer 
nachzupriifen ist. In  der englischsprachigen Literatur 
silld bereits mehrere derartige Methodeil eiltwickelt 
wordeil, um drei sehr wichtige Eigenschaiten yon Po- 
lygenell zu untersuchen: n~mlich ihr Zusamlgenwir- 
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ken, ihre Dominanzverhiiltnisse und ihre Zahh Da 
diese Methoden in der deutschen Fachliteratur bisher 
wenig bekannt geworden sind, soll hier eine kurze Zu- 
sammenfassung der wiehtigsten von ihnen gegeben wer- 
den. Die vorliegende Arbeit kann aber bei der Ffi!le 
der bereits vorhand.ertert Literatur in dem vorliegenden 
Umfang nicht als eine ausffihrliche Darstellung und 
eine eingehende Diskussiort angesehert werdert. Auf 
die Ableiturig vMev Formeln mug daher verzichtet 
werden. Ffir die Anwendung der hier darzustellenden 
Methoden wird daher in den meisten F~illen ein Stu- 
dium der Originalliteratur unumg~nglich sein. W e n n  
also die vorliegend e Arbeit einerseits nicht als Sammel- 
referat gelten kann und andererseits oft nur I-Iinweise 
geben wird, so glaubt der Verfasser doch, dab sie man- 
chem, vor allem in der praktischen Zfichtung T~tigen, 
wertvolle Anregung geben kann. 

.Das Zusammenwirken der Polygene 
N~here Aussagen fiber das Zusammenwirken oder 

die Wechselwirkung der Polygene zu machen, st6gt 
deshalb auf Schwierigkeitert, weil die Wirkung eines 
einzelnen Gens, wie schon oben ausgefiihrt wurde, 
nicht analysiert werden kartn. Als Arbeitshypothese 
diente daher zun~ichst die von NILSSON-EItLE (I910 U. 
1911 ) und EAST (1910) ge~iugerteAnsicht, dab die Wir- 
kung tier eirte kontinuierliche Variation bedingenden 
Gene additiv intermedi~ir ist, das heil3t, jedes Gert be- 
wirkt, dab der Wert eines Genotyps um einen be- 
stimmten Betrag erh6ht wird, und dab die Homozy- 
goten eirte doppelt so groBe Wirkung haben wie die 
Heterozygoten. Jeder Faktor wirkt also unabh~ngig 
von allen fibrigert Genen auf die Eigenshhaftsauspr~- 
gung. 

Die experimentellert Ergebnisse einiger ~lterer 
Arbeitert st immten auch gut mit dieser Annahme 
fiberein. Den fiberzeugendstert Beweis daffir, dab 
Gerte eine derartige intermedi~re, additive Wirkung ha- 
ben kSrmen, brachte NtLSSON-EHLE (19o 9 u. 1911 ) in 
seinen bekannten Untersuchungen fiber die Korrtfarbe 
des Weizens und die Spelzenfarbe des Haters. Die Zahl 
der beteiligten Gene war h ier  noch so klein (2 bzw. 3), 
dab die Wirkung der einzelrten Faktoren pl~iinoty c 
pisch noch erkenrtbar war. Daher mSchten DARLING- 
TON und MATTER (1950) diese Gene/inch noch nicht als 
Polygene bezeichnen, obwohl sie die ffir diese geforder- 
ten anderen beiden Eigenschaften der ~hnlichen und 
krtmulativert Wirkung besitzen. Der Unterschied zu 
den tats~chlichen Polygenen, wie sie DARLINGTOSr und, 
MATI~ER (1950) verstehen, ist aber, wie man ohne Wei- 
teres zugeben muB, nur ein gradueller. Die Wirkung 
dieser ist eben schon zu klein gegentiber der durch die 
Umwelt bedingten Variabilit ~t, so dab man sie nur noch 
,,en masse '~ mit Hilfe statistiseher Methoden und nicht 
mehr einzeln studieren kann. 

Nicht viel sp~iter, nach den Arbeiten EASTS und 
NILSSoN-EHLES, land man jedoch, dab andere Ergeb- 
nisse besser erkliirt werden konntert, Wenn man eine 
multiplikative (oder geometrische) Wirkung der Poly- 
gene zugrundelegte. Als Beispiel ffir diese Art tier Wir- 
kung soll hier nur auf die Arbeit yon MACARTHUR und 
BUTLXR (X939) fiber die Vererbung des Fruehtge- 
wichts bei Tomaten hingewiesen werdell2 An einer 
groBen Zahl Yon Kreuzungen zwischen groB- undkleirt- 
frfichtigen Tomatert wird gezeigt,daB der W, ert der 171 
ili den meisten F~llen mehr dem ge0metrischen ~ittel 

der Fruchtgewichte der beiden Eltern als dem des arith- 
metischen Mittels gleicht. Auch der Wert der F~ liegt 
meistens n~iher dem des Elters mit geringerem Ertrag. 
Diese beiden Tatsachen und auch die positiv schiefe 
Verteilung der F~-Nachkommenschaften sprechen nun 
ffir eine multiplikative Genwirkung. Das soil an dem 
folgenden Schema (Tab. la) gezeigt werden. Es werden 
insgesamt 3 Faktoren (Aa, Bb, Cc) angenommen. Der 
aabbcc-Genotyp hat den Wert 3. Jeder mit einem gro- 
Ben Buchstaben bezeichnete Faktor ffigt nun rticht, 
wie bei additiver Gertwirkung, einen bestimmten 
Betrag zu diesem Wert hinzu, sondern multipliziert 
ihn mit 2. Der Genotyp Aabbcc hat also den Wert 
3 " 2 = 6. Ersetzt martin ibm ein b- durch eirt B-Allel, 
so wiirde dieser Genotyp den Wert 3 " 4 = 12 erhalten. 
Denselbert Wert hat aber auch AAbbcc, n~imlich 3 
(Grundwert) �9 2 �9 2 = i2. Der Wert des F fGeno typs  
AaBbCc aus der Kreuzung AA BBCC X aabbcc ist dem- 
nach 3 " 2 �9 2" 2 = 24. Ein Vergleich mit den beidert 
Elterwertert von 192 und 3 (Tabb. Ia) zeigt, dab er dem 
Elter mff dem kleineren Wert niiher liegt und gleich 
ihrem geometrischen lVfittel ist: Ferner liegt tier F~- 
Mittelwert vort 34 niiher am geometrischen Mittel 

( # ~  I92 = 24) als am arithmetischen Mittel (97,5), und 

Tabelle xa. Schema einer trifaktoriellen, multiplikativen 
Genwirkung. 

AABBCC X aabbcc 
I 92  (3 " 26) 3 ( G r u n d w e r t )  

F 1 AaBbCc 
24 (3 " 2a) 

F 2 Darchschnittlicher Wert =' 34,i7 
Arithmet. Mittel der Elternwerte = 97,5 
Geometrisch . . . . . . .  = 24,o 
Sehiefheitszilfer S = 2,38. 

schlieBlich ist auch die F~-Verteilung positiv schief 
(S = + 2,4). Man findet aber ganz ~hnliche Verh~lt- 
nisse in gewissen F~llen additiver Wirkung der Gene, 
n~mlich d.ann, wenn partielle Dominanz des AIMs ffir 
den kleineren Wert d.er zu untersuchenden Eigenschaft 
(z. B. FruchtgrSBe oder Pflanzenliinge)vorliegt. Das 
zeigt das in Tabelle Ib dargestellte Schema. Der voll 
dominante Genotyp hat den Wert 3, jedes rezessive 
Leistungsgen ifigt im homozygoten Zustand den Wert 8 
und  imoheterozygoten" den Wert 1, 5 hinzu. Alle drei 
ffir multiplikative Genwirkung genannten Kriterien 
sind hieranniihernd erffillt. So ist erstens de r F1-Wert 
7,5 nur wenig kleiner als das geometrische Mittel mit 
einem Wert yon 9 ( g ~ ) '  Eine derartig kleine Diffe- 
renz wird im Experiment meistens innerhalb der Zu- 
Iallsstreuung liegen. Zweiten s liegt der F2-Wert n~her 
am geometrischen als am~arithmetischen Mittel und 
drittens ist die ZVerteilung der F~ wieder positiv, schief: 

CHAI~LES und SmTH (1939) haben nun\die MSgIfch~ 
keit zur Unterscheidung zwischen diesen' beiden Arfen 
von Genwirkung eingehender untersucl~t. Nicht immer 
ist ff, imlich die Uberei'nstimmung zwischen einer multi- 
plikativen und einer additiven Genwirkung mit:D~mi' 
nanz der "' " ,,klemert Werte so gutwie a h d e m  eben ab= 
geleiteten Beispiel. Si2_ hSngt-wesentlich yon dem 
D o m i r t a n z g r a d  der Gene ab. Nimmt man z.B. in  
Tabelle I b vollkommene Dominanz be~ sonst gleichen 
Verh~ltnissen an, so ist der Wert der El, wie man sich 
leicht klarmachen kann, gleich dem Wert des domi- 
nanten Elters, also = 3. Die Differertz zum geometri- 
schen Mittel ist hier betr/ichtlich. Es kann=somit in 
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gewissen F~illen schort mit Hilfe des F~-Wertes eine 
Unterscheidung zwischen diesen beiden Genwirkungen 
getroffen werden. Weiterhill bietet der Durchschnitts- 
wert der Fs-Generation hierftir in vMen Fallen eine 
M6glichkeit. 

Erwartungsgemiig ist er bei multiplikativer Gen- 
wirkung nicht vM gr6Ber als der Fx-Wert, bei additiver 
Genwirkung liegt er unabh~ingig yon allen Dominanz- 
verhNtnissen genau zwischen dem F~-Wert und dem 
arithmetischen Mittel der beiden Elter-Werte. Die 
von CHARLES und SMITH angegebenen Formelll lauten 
bei multiplikativer Gellwirkung 

= i , (1) 

und bei additiver Wirkung 

I 
= 2 -  (2 + + (2) 

wobei F~, F~, P1 u. P-~ (CHARLES ulld SMITI-I be- 
nutzen hierffir die Symbole ~, v~, v 0, und Vo) die Mitten 
werte der F~-, Fs- und Parentalgenerationell sind, P~ 
der Elter mit dem gr6Beren Wert ist und n die Zahl der 
beteiligten Gelle bedeutet. 

Gleichung (i i i s t  eine N~iherungsformel, die beson- 
ders dann gilt, wenn n, die Zahl tier Gene, groB ist, ulld 
wenll die Wirkung der einzelnen Faktorell, wie es ill 
dem Schema angenommen wurde, gleich ist. Formel 
(2) ist hiervon sowie von s~mtlichen Dominanzver- 
h~ltnissen unabhiingig, wit im folgenden gezeigt wer- 
den wird. 

Hat der Genotyp a~ a~ eines Genpaares a~ aeden Wert 
+ d~, der Genotyp as a~ dell Wert ~da und die Heterozy- 
gote a~ a s den Wert ha, wobei h~ positiv und llegativ 
sein kann, so liegt der o-Punkt der Werteskala genau 
zwischen den Werten der beiden ttomozygoten (nach 
MATHER, I949a ). 

. , .  

Domlnanzschema 

Entsprechend w~ren die Werte ffir die drei Geno- 
typen eines zweiten Genpaares + db Ifir b 1 b t, ~db ftir 
b~ b 2 und hb ffir bib 2 . Eine Kreuzung zwischen beiden 
Genotypen alalblb 1 X a2a~bsb2 erg~be in der F~ den Ge- 
notyp a~a~bxb~mit einem Weft h~ + h~ und eine Fs, die 
folgende Zusammensetzung hat :~ 

Genotyp Hfk. Weft 
aaalblb~ 1 / i 6  + da ~ db 
a~aAb~ 2/i6 + d~ + h~ 
alasblb i 2/I6 + db + h~ 
axa~blbs 4/16 + h~ + hb 
alalbsb2 1/16 + d~ -- db 
ala2b~b 2 2/16 - -  d b -~- [c a 
asasblb 1 1/i6 - -  da @ db 
a2a~bxb~. 2/i6 -- d~ + hb 
aea~bsb ~ 1/16 -- d~ -- db 

S 16/16 8/i6h= + 8/16h~ 

Neben dem Genotyp Und seiner Hiiufigkeit steht der 
nach obiger Skala angenommene Wert. Als Durch- 
schllitt fiir die F~ ergibt sich nach dieser Zusammen- 
stellung Fs ---- I/z h~ + 1/2 h0. Dieser Wert soll nach 

Tabelle lb. Schema einee tri[aktoriellen additiven Gen- 
i wirkung mit Dominanz der ,,kIe nen Werte 

A A B B C C  X aabbca 
3 (Grulldwert) 27 

F ,  A aBbCc 
7,5 

/~ Durchschnittlicher Were = 11,25 
Arithmetisches Mittel der Elterwerte = 15 
Geometrisehes . . . . . .  = 9 
Schiefheitsziffer S = 1,45. 

(2) gleich 1/4 (P1 + P2 + 2 F1) sein. Setzt man die ent- 
sprechenden Elterwerte und den F~-Mittelwert in die 
GMchung ein, so erh~It mall 

I/4(@d~ + db -- d~ -- db + 2 ha + 2 hb) ---- 1/2 ha + I/2 hb 

und damit den oben schon erhaltenen Durchschnitts- 
wert der F 2. Man kanll das bier dargestellte Schema 
auf eille beliebige Zahl von Genen ausdehnen und hat 
somit den Beweis ffir die Richtigkeit der Formel (2). 

Neben dem Vergleich der Mittelwerte der FI - ,F  ~- 
und Parentalgellerationen k6nnen auch die der Riick- 
kreuzungsgenerationen zur Unterscheidung der addi- 
tiven und multiplikativen Genwirkung herangezogen 
werden. Die voll CHARLES und SMITH angegebenei1 
Formeln lauten, wenn man die hier eingeffihrten Sym- 
bole ulld ffir dell Durchschllittswert der Rfickkreu- 
zungsgeneration/)-verwendet, bei geometrischer Gen- 
wirkung 

(3) 
und beiadditiver B = I/2(P + F1) . (4) 

Fiir P ist je,weils der Durchschnittswert des Elters 
einzusetzen, mit dem die F 1 zuriickgekreuzt wurde. 

Diese drei eben genannten Vergleiche zwischen den 
Durchschnittswerten der F 1, F2 und der Rfickkreu- 
Zullgsgeneration und ihren Erwartungswertell bei 
additiver und multiplikativer Genwirkung erm6gli- 
chen in vielen Fiillen schon eine Entscheidung dartiber, 
ob die Gene mehr additiv oder multiplikativ wirken. 
CHARLES und SMITa (I939) geben weiterhin Ableitun- 
gen fiir zwei Koeffizielltell, r (,,coefficient of genetic 
Variability") und t (,,coefficient of genetic third mo- 
ment"), zu deren Berechnung auch die Varianzen und 
SchiefheitsmaBe einer spaltendell Generation und die 
Varianzen der drei llichtspaltenden Generationen (F v 
P1 und Ps) herangezogen werden. Zum niiheren Stu- 
dium dieser beiden MaBe ffir die Beurteilung der Gen- 
wirkullg soll bier nur auf die oben bereits mehrfach 
zitierte Arbeit dieser beidell Autoren verwiesell werden. 

Eat mall nun mit Hilfe der ebell gellannten Metho- 
dell festgestellt, dab die Wirkullg der Faktoren weit- 
gehend multiplikativ ist, so besteht die M6glichkeit, 
durch Umformung der Werte ill ihre Logarithmen 
einen MaBstab zu erhalten, auf dem die Wirkung der 
Gent additiv erscheint. In dem Modellbeispiel der 
Tabelle ia war ffir den Genotyp AAbbcc  ein Weft von 
i2, ffir A A B B c c  t in Weft voll 48 und fiir A A B B C C  
der Weft I92 festgelegt worden. Die Logarithmen der 
Zahlen 12, 48, I92 sind 1,o7918, 1,08124 und 2,2833o. 
Die Differenz zwischen 1,68124 ulld 1,o7918 und zwi- 
schell 2,28330 und 1,68124 ist in beiden F~illen 0,60206. 
Die Abhiingigkeit zwischell der Zahl tier Gelle und ihrer 
Wirkung ist also llach Verwendung einer logarithmi- 
schell Skala wieder rein linear. 
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Die Verteilungskurve der Fz ware in diesem Falle 
nicht mehr positiv schief, sondern symmetrisch. Durch 
die logarithmische Umforrnung wird also der rechte, 
obere Teil der x-Achse starker kontrahiert als der 
untere. 

Dem in Tab. Ia angenornmeneli Modellbeispiel wurde 
zugrunde gelegt, dab jedes rnit einem groBen Buch- 
staben bezeichnete Allel, das in einen Genotyp 
eingeffihrt wird, den Wert dieses Genotyps rnit 2 
rnultipliziert, unabhangig davon, ob das Allel bereits 
vorhanden ist oder nicht. Man k6nnte sich aber auch 
vorstellen, daB die Wirkung eines AlMs gr6Ber oder 
kleiner ist, wenli der Genotyp bereits dasselbe Allel 
besitzt. /Ms Beispiel sollen folgende Zahlenreihen 
dienen : 

Genotyp aa A a  A A  

Wert 2 4 I2 

Multiplikator 2 3 

log des Wertes o,3olo o,6o21 i,o792 

Genotyp aa A a  A A  
Wert 2 6 12 

Multiplikator 3" 2 

log des Wertes o,3olo 0,7782 1,o792 

Im ersteli Beispiel ist der multiplikative Faktor  in der 
Keterozygoten nur 2, wahrend er durch das Hinzu- 
kommen des zweiten Allels auf 3 ansteigt. Irn zweiten 
Beispiel ist es umgekehrt. Man kSnnte im ersten Fall 
yon einer partiellen ,,multiplikativeli Dominanz" des 
a-AlMs and im zweitenn voli einer solcheli des A-Allels 
sprechen. Ill jedem Falle einer solchen multiplikativen 
Dominanz treffen die voli CHARLES uhd SMITH ab- 
geleiteten Formelli ffir rnultiplikative Genwirkung 
nicht rnehr zu. Wohl laBt eine logarithmische 
Urnforrnung die Wirkung der Gene additiv erscheinen. 
Jedoch findet sich jetzt  auch eine partMle Dorninanz, 
wie ein Vergleich der Logarithrnen der Werte des 
obigen Schemas zeigt. 

Nach den bisherigeli Erfahrungeli, die bei der Unter- 
suchung quantitativer Merkmale gemacht worden 
sind, liegt kein Grund vor, nicht auch eine solche 
Wirkung anzunehmen. Darfiber hinaus rnuB man IIach 
den heutigen wissenschaftlichen Ergebnissen fiber die 
Vererbung quantitativer Merkrnale feststellen, daB 
man d urchaus nicht nur die beiden bisher betrachteten 
Arten der additiveli und rnultiplikativen Genwirkung 
als allein mSgliche ansehen darf (vgl. auch I{ApPERT, 
1953, S. 37). MATI-IER (i949a) ffihrt in seiliern Buch 
,,Biometrical Genetics" Beispiele an, wo auch die 
logarithmische Transformation der lVfeBwerte nicht 
zu einern Magstab ffihrt, auf dern die Wirkung der Gene 
einigerrnaBen additiv ist. So ergaben Versuche yon 
POWERS (zitiert nach MATHER, i949a ) fiber die Ver- 
erbung der Fruchtgewichte bei Tomaten, dab die st~r- 
kere Kontraktioli des oberen Teils des MaBstabes dutch 
Benutzung der Logarithmen der Werte noch nicht ge= 
nfigte, sondern daB hier offenbar eine noch grSBere 
Kontraktion nStig ist. 

Im gewissen Sinne entgegengesctzt zur multiplikati- 
yell Wirkung ist die Wechselwirkung der Gene die RAS- 
~USSON (1933 34) in seiner Interaktiolistheorie an- 
nimmt. Der Grundgedanke dieser Theorie ist der, daB 
die Wirkung eines Faktors auf den Genotyp abhangig 
yon allen anderen vorhandenen Faktoreli ulid um so 

kleiner ist, je rnehr Leistungsfaktoren scholi anweselid 
sind illdelia betreffenden Genot yp. E ill mathernatischer 
Ausdruck f fir diese Wechselwirku ng zwischen Gelieli soll 
in folgendem entwickelt werden. Nimmt man an, dab 
der durchschnittliche Wert eiaes Faktors a ist und 
dab der Wert k den Grad der Wechselwirkung (in- 
teraction) zwischen den Genen aligibt (er soll von o--1 
schwanken), so ist die Zuliahme, die jeder Faktor be- 
wirkt, dutch eine geometrische Reihe gegeben: 

Zahl der Faktoren o i 2 3 . . . . . .  n 
Zunahme in der o a k  ~ ak 1 ak ~ ak ~-1.  
Wirkung 

Der mathematische Ausdruek I fir den Wert eines be- 
liebigea Genotyps ist dana die Surnrnenforrnel der 

k x -- I 

geometrischeli Reihe y = a k ~ "  x ist die Anzahl 

der vorhandenen Leistungsgene. 
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Abb. I .  Regression des ,,genotypischen Wertes" auf den ,,faktoriellei1 Wef t "  
ffir eiaige Werte yon e und k. (Nach RXSI~USSON, z933--34 , S. 254.) 

Die von RASMUSSON (S. 254 ) fibernommene gra- 
phische Darstellung gibt die Regressionslinien des 
,,geliotypischeli 'Wertes" auf den bei rein additiver 
intermediarer Wirkung der Gene zu erwartenden 
Wert x, den RASMtlSSON als faktoriellen Weft be- 
zeichnet, ffir einige Werte yon a und k an. Die Grenz- 
werte ffir k von o und i haben beide einen biologischeli 
Sinn. Ffir k -- I i s t  die Wirkung der Gene additiv, 
die Regressionslinie wird zu einer Geradeli (siehe 
Abb. i). Ist k -  o, so bedeutet das, daB jedes Gen, 
das hinzugeffigt wird, wenn schon ein Leistungsgen 
vorhalideli ist, den Wert Null hat. 

Aus der Abbildung erkennt man, daB der Weft k die 
Krfimrnung tier Kurve bestimrnt. Je kleiner er ist, 
desto frfiher neigt sich die Kurve, urn sich eillern Maxi- 
rnalwert asymptotisch zu ns was auch besagt, 
dab die Wirkung eilies Leistungsgens, das in einem 
Genotyp, der schon ein paar Leistungsgene hat, eili- 
geffihrt wird, um so kleiner ist, j e kleiner k ist. Das 
veranschaulicht auch die ebenfalls yon RASMUSSOX 
fibernommelie Tabelle 2. 

Bei den bisher betrachteten M5glichkeiteli fiber das 
Zusarnmenwirkeli der Polygelie hatte jedes Leistungs- 
gen, das in einen Genotyp eiligeffihrtwurde, immer 
IIoch eine setbstalldige, erh6hende Wirkuag auf die 
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Eigenschaftsauspr~gung. Man k6nnte sich nun aber 
auch vorstellen, dab es analog zu den bei Majorgenen 
bekannten F~llen der komplementaren und epista- 
tischen ~ Genwirkung auch bei quantitativen Merk: 
malen Gene gibt, die nur bei Anwesenheit anderer Gene 
zur Wirkung kommen. Eine derartige Wirkungsweise 
wfirde die Zahl der m6glichen Phanotypen stark re- 
duzieren. 

Nimmt man an, dab drei komplementare Faktoren 
erst eine Merkmalsauspragung bedingen, wie es bei- 

Tabelle 2. (Aus  RASMUSSON, I933/34, S. 253 ) Genolypische 
Werte fi~r verschiedene Werte fi~r a und k naah der Formel 

k* -- 1 

Y = a k _  I 
m 

Fak- 
torieller 
Wert 

O 
I 
2 

3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

IO 
I I  
12  

13 
14 
15 

oo 

GenotypischerWert 

O,OO 
I ,O0  
2,00 
3,00 
4,o0 
5,00 
6,00 
7,00 
8,00 
9,00 

IO,OO 
II,OO 
1 2 , 0 0  
~3,o0 
I4,OO 
I5,O0 

oo 

O,OO 
2 , 0 0  

4,00 
6,00 
8,oo 

IO,O0 

12,OO 
14,OO 
16,oo 
18,00 
20,00 

2 2 , 0 0  
24,o0 
26,00 
28,00 
30,00 

o0 

~=o,9 k = 0,9 k = 0,5 

O,O0 O,OO 0,O0 

I,O0 2,00 1,00 
1,9o 3,80 1,5o 
2,71 5,42 1,75 
3,44 6 ,88  ~,88 
4,1o 8,19 1,94 
4,69 9 ,37 1,97 
5,22 lO,43 1,98 
5,65 11,3o 1,99 
6,03 12,o 7 2,oo 
6,38 12,77 2,00 
6,70 13,39 2,00 
6,98 13,96 2,00 
7,23 14,46 2,00 
7,46 14,92 2,00 
7,66 I5,33 2,oo 

I0,00 20,00 2,00 

b = 0,5 

O,OO 
2 , 0 0  
3,00 
3,5 ~ 
3.75 
3,88 
3,94 
3,97 
3,98 
3,99 
4,o0 
4,oo 
4,00 
4,00 
4,00 
4,oc 
4,oc 

b =  0 , I  

O,OO 
I,OO 

I,IO 

I,II 

l,ll 

I , I  I 
I,II 

1,11 

I,II 

I,II 

I , I I  
I , I I  
I , I I  
I , I I  
1 , 1 I  
1,1I 
I , I I  

]~= OjI 

0,00 
2 , 0 0  
2 , 2 0  
2,22 
2,22 
2,22 
2 . 2 2  
2 , 2 2  
2 , 2 2  
2 , 2 2  
2 , 2 2  
2 , 2 2  
2 , 2 2  
2 , 2 2  
2 , 2 2  
2,22 
2 , 2 2  

nun zu besprechenden Methoden ist daher immer die 
Annahme gemacht worden, dab die Wirkung der Poly- 
gene weitgehend kumulativ ist, und dab epistatische 
und komplementare Genwirkungen, wenn sie vor- 
hand.en sind, im Verhaltnis zu den fibrigen kumulativ 
wirkenden Genen nicht ins Gewicht fallen und somit 
die Ergebnisse nicht wesentlich beeinfiussen. 

Zusammenfassend l~gt sich sagen, dab die F~tlle 
einer einfachen additiven oder multiplikativen Gen- 
wirkung von Polygensystemen nicht verallgemeinert 

werden dfirfen. Vielmehr muB man mit einer 
Vielfalt von M6gliehkeiteri des Zusammenwir- 
kens der die quantitativen Eigenschaften be- 
dingenden Gene rechnen. Es ist daher ange- 
bracht, sich vor jeder statistischen Analyse 
quantitativ vererbter Merkmale fiber d.as Zu- 
sanlmenwirken der Gene durch die bier ange- 
gebenen ~ethoden oder durch eine andere als 
die logarithmische Umformung (z. B. dutch 
Verwendung yon Antilogarithmen, Wurzeln; 
Potenzen oder irgend einer anderen Funktion) 
ein ann~iherndes Bild zu verschaffen. Die letzte 
Forderung, namlich die Umformung der Werte 
in eirten Magstab, auf dem die Wirkung der 
Gene addiliv erscheint, betont besonders 
MATH~R (I949a), der sie far die Anwendung 
seiner Methoden zur Schatzu ng der d urchschnitt- 
lichen Dominanz der Gene, der Genzahl und 
der Berechnung yon Kopplungsverhaltnissen 
zwischen Polygenen . fiberhaupt zur Voraus- 
setzung macht. Bei Besprechung dieser Metho- 
den wird daher hierauf noch naher einzugehen 
sein. 

spielsweise von I~APPERT (1953) bei der Vererbung der 
SproB- und Blattbehaarung der Levkojen gefunden 
wurde, so ergabe die Nachkommenschaft einer tri- 
hybriden F 1 bei voller Dominanz eine Aufspaltung in 
2 Phanotypen, n~mlich in 37 behaarte und 27 unbe- 
haarte Pflanzen. Bei jeder anderen Art kumulativer 
Genwirkung erhalt man dagegen bei roller Dominanz 
8 verschiedene Phanotypen und bei intermediarer Ver- 
erbung sogar 27. 5hnlich, wean auch nicht in dem 
MaBe, wird die Anzahl der Phanotypen bei epista- 
tischer Wirkung reduziert. Wfirde der Vererbungs= 
mcchanismus quantitativer Leistungseigenschaften 
weitgehend auf dieser Are des Zusammenwirke~s be- 
ruhen, so k6nnte man in der F2 zweier Eltern, die sich 
nut in wenig Genen unterscheiden, in gewissen Fallen 
eine diskontinuierliche Verteilung erwarten. In sol" 
chert Fallen ware eine Selektion auf derartige vererbte 
Merkmale wesentlich erleichtert, und bei den mehr oder 
weniger durchgezfichteten Iandwirtschaftlichen Kultur- 
pflanzen ist eventuell in bezug auf solche Gene schon 
eine Homozygotie erreicht. 

Wie welt eine derartige komplementare und epi- 
statische Ge~wirkung bei quantitativen t~igenschaften 
verbreitet ist, laBt sich nicht leicht entscheiden. Die 
statistische Analyse wird durch diese Arten der Wech- 
selwirkung jedenlalls erheblich kompliziert. In den 

1 Unter dem Terminus ,,Epistasie" werden in der eng- 
lischsprach~gen titeratur ausgehend yon WRm~T und ihm 
folgend yon vielen anderen hgufig sgmtliche Arten von 
Wechselwirkungen zwischen nicht allelen Genen zusam- 
mengefaBt. Hier soil unter Epistasie nur die l~rscheinung 
verstanden werden, dab ein Gen die Wirkung eines ando- 
ten vMlkommen verhindert (vgl. I4~APPERT, S. 41). 

Die Sch~itzung der durchschn i t t l i chen  
D o m i n a n z  

Die allgemein in Genetik und Zi~chtung bekannte 
Tatsache des Luxurierens der Bastarde.homozygoter 
E1tern, der Heterosis, kann auf zweieflei Weise er- 
klart werden. Einmal ist es m6glich, dab der h6here 
Wert der F 1 dutch partielle oder vollstandige Domi- 
nanz der Leistungsgene und Kopplung yon + und -- 
Genen bedingt wird, zum anderen kann die Hetero- 
zygote per se gr613ere Leistung als jede der beiden 
Homozygoten bedingen. In diesem Fail spficht man 
yon Superdominanz der Gene. 

Die Konsequenzen, die sich aus diesen beid.en Er- 
klarungsm6glichkeiten ffir die Zfichtung ergeben, sind, 
wie leicht einzusehen ist, grund.verschieden. Im ersten 
Fall ist es generell m6glich, Austauschtypen zu fir, den, 
in denen die h6here Leistung tier F1 fixiert ist. Dang ist 
aber ausgeschlossen, wenn die Heterozygoten h6here 
Werte zeigen als die beiden Homozygoten. Im H i n  
blick auf die Analyse quantifativer Merkmale wird 
diese bezfiglich der zfichterischen Konsequenzen grund 
sfitz!iche Verschiedenheit jedoch eingeengt ,,auf die 
quantitative Frage nach der normalen Stellung der 
I-teterozygoten eines Genpaares in Beziehung zu ihren 
Homozygoten" (FISH1~K IM~aER u. TEDI~r 1932 S. 112), 
d. tl. ganz allgemein gesprochen, auf die Frage nac5 
dem Dominanzgrad der Gene. Die Berechnung der 
durchschnittlichen Dominanzverhgltnisse yon Poly- 
gensystemen in tier Analyse quantitativer Vererbun ~ 
ist also nicht nur theoretisch eine tier interessantesten 
und wichtigsten Fragen, sondern sie kann auch ftir die 
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Wahl der anzuwendenden Zuchtmethoden yon aus- 
schlaggebender Bedeutung sein. 

Im folgenden sollen daher einige, in der Literatur 
angegebene Methoden aufgeffihrt werden, die sich 
mit der Sch~tzung tier durchschnittlichen Dom:inanz 
von Polygenen befassen. Wie bereits im ersten Ka- 
pitel dieser Arbeit gezeigt wurde, kann eine schiefe 
Verteilung spaltender Generationen nieht nur durch 
multiplikative Wirkung der Gene, sondern aueh durch 
additive dominante Genwirkung verursacht werden. 
Die positiv schiefe Verteilung tier F 2 in Tabelle ib  
wurde d.urch Dominanz der Gene mit dem kleineren 
Wert verur,r Ganz entsprechend bedingt Domi- 
nanz der Gene mit dem gr6Beren Wert e ine negativ 
schiefe Verteilung der spaltenden Generationen, also 
eine Verteilung, bei der die Klasse mit der gr613ten An- 
zahl yon Varianten rechts vom Mittelwert liegt. Ms 
t~aB ffir die Schiefheit kann der Weft der mittteren 
drit ten Potenz der Abweichung vom MitteI benutzt 
werden, der als statistische MaBzahl dri t ten Grades 
bekannt ist und mit k~ bezeichnet wird. 

n S ( x  - ~)~ 
k ~ =  (n -- i) (n -- 2) 

Diese Ma[3zahl und das mittlere Produkt (oder die 
Kovarianz) des Mittelwertes (kl) und der Varianz (k2) 
yon F~-Familien benutzen FISHER, IMM~I~ u. TEDIZI 
(1932) zur Berechnung der durchschnitttichen Domi- 
nanz. Nimmt man an, wie es sehon bei der Ableitung 
der Formel (2) in dieser Arbeit getan worden ist, dab 
die Werte der drei Genotypen eines Genpaares + d 
ftir a 1 a 1, - -d  ffir a~a 2 und h ftir a xa 2 sind und dal3 
sich die Eltern nur in diesem Gen unterscheiden, 
so betfiigt der mittlere k3-Wert aller vierF~-Nach- 
kommenschaften (--3/8) d2h..Ebenso groB ist der 
k~-Wert der Mittelwerte der F3-Nachkommenschaften. 
Die Kovarianz aus MitteIwert und Varianz der 
einzelnen F~-Nachkommenschaften betr~igt 1/32 h 
(2d 2 + ]r Aus diesen drei Werten kann man nun 
berechnen, o b  h gr613er, gleich groB oder Meiner als 
+ d ist, mit anderen Worten, ob also Superdomi- 
nanz, absolute Dominanz oder partielle Dominanz 
vorliegt. Multipliziert man n~imlich die Kovarianz mit 
4, so ist der Wert dann gr613er als ( +  3/8) d2h, wennh 
gr6Ber ist als + d. Er ist gleich diesem Wert, wenn 
h = + d und kleiner, wenn h kleiner als + d, aber 
noch positiv ist. Bei additiver Wirkung der Gene 
bleiben diese Gesetzm~tBigkeiten bei jeder beliebigen 
Anzahl von Genen erhalten. Ein Vergleieh der vier- 
fachen Kovarianz zwischen Mittelwert und Varianz 
der verschiedenen FfFami l ien  mit dem mit umge- 
kehrtem Vorzeichen versehenen durchschrrittlichen 
k3-Wert der F3-Familien oder dem mit umgekehrtem 
Vorzeichen versehenen k3-Wert der lX~ittelwerte der 
F3-Nachkommensehaften macht also eine Aussage 
fiber die Stellung tier Heterozygoten m6gIich. Die im 
Experiment gdundenen Werte sind naturgemiif3 mit 
einem Fehler behaftet. Ein Signifikanztest ist mit 
Hilfe der yon FISHER, IMlUER U. T~.DIN (1932) ange- 
gegebenen Formeln ftir die Varianz dieser Werte m6g- 
lich. Sie betr/~gt ffir den mittleren Wert von k~ ftir 
die einzelnen F3-Nachkommenschaften [I/(n--i)n] 
S(k3--~)*, w o n  die Zahl der insgesamt berechneten 
k3-Werte ist; ftir k a der Mittelwerte gleich [6hi(n--i) 
(n--2)]k~ und f/Jr die Kovarianz aus Mittelwert 
und Variariz der einzelnenF3-Nachkommenschafte n 

(I/~$--I) [V(kl) V(k2) 2[- V(/~ 1 k2) ] . V(kl) und  V(k2) 
sind dieVafianzender Mittelwerte und diederVarianzen 
der einzelnen F3-Familien , und V(klk~) ist ihre I{0va- 
rianz. FISHER, I~MER U. TEDIVI haben einige Beispiele 
aus der Literatur nach ihrer Methode durchgerechnet, 
die hier nicht im einzelnen aufgeffihrt werd.en k6nnen. 

Weitere MSglichkeiten zur Sch~t zung der Dominanz- 
verhiiltnisse yon Polygenen werden yon  GRIFFING 
(195o) beschrieben, yon denen sich die erste d.er Re- 
gression Zwischen F 1- und Elterwerten bedient. Diese 
Methode geht in ihren Anf~ingen auf Arbeiten von 
HULL zurfick. Ihr besonderer Vorteil besteht darin, 
dab bei ihr n u r  Mel3werte der drei nichtspaltenden 
Generationen Iiir die Analyse bellutzt werden. 1 Da- 
durch ist die Zahl der Fehlerquellen stark reduz~iert. 
,Zweitens braucht man ffir genetisch nichtspaltende 
Generationen eine wesenttich geringere Zahl von Indi- 
viduen, um den genotypischenWert mit einiger Sicher- 
heft absch~itzen zu k6nnen, als ffir SolcheGenerationen, 
deren Variabilit~it durch ihre Aufspaltung in erblich 
verschiedene Typen erh6ht wird. Nicht zuletzt er- 
laubt eine Analyse, die, w ie es diese Methode erfordert, 
nicht nur zwei Ausgangseltern, sondern eine gr613ere 
Anzahl ffir ihre Untersuchungen verwendet, allge- 
mein gtiltigere Aussagen fiber die Vererbung der be- 
treffenden Eigenschaft zu machen. Ihr Nachteil  liegt 
naturgem~l? in der Tatsache, dab eben mehr ats nur 
2 Elterlinien ffir die Analyse n6fig sind. Kopplung 
von Polygenen hat auf den Wert dieser Methode 
keinen EinfluB, wenI1 man voraussetzt, dab sich bei 
den verwendeten El te rn  die Repulsions- und Attrak- 
tionsphasen das Gleichgewicht halten. 

Nehmen wir an, wir h~itten verschiedene Linien 
eines Selbstbefruchters oder Inzuchtlinien eines 
Fremdbefruchters, so k6nnen wir aus diesen homozy- 

g~ten Eltern ( : )  '~! = 2 !(n-- 2) i Kreuzungen hersietten. 

Jeder bestimmte Elter kann mit allen tibrigen (n--i)  
Eltern gekreuzt werden. (n--l)  FfGenera t ionen 
haben also framer einen gemeinsamen Elter. Inner- 
halb dieser Kreuzungsgruppe (constant parent group), 
in der in allen Kreuzungen ein gleicher Elter vor- 
handen ist, kann man die Regression der F1-Wer{e 
auf die Werte des jeweils verschiedenen Elters be- 
rechnen. Zeigen die so berechneten Regressions- 
koeffizienten aller Kreuzungsgruppen, wenn man sie 
nach der Gr6Be des konstanten Elters ordnet, einen ab- 
nehmendenTrend, so liegt Dominanz der Gene mit dem 
gr6Beren Wert der Eigenschaft vor. Nimmt der Trend 
der Regressionslinie zu, so mug man zuerst unter- 
suchen, ob die Genwirkung additiv cder multiplikativ 
ist. I-Iierftir hat man folgende M6glichkeiten: 

I. Steigen die gr6Beren Regressionswerte stark fiber 
i an und wird der Trend dutch Verwendung der 
Logarithmen der Werte stark reduziert, so deutet das 
auf muItiptikative Genwirkung. 

2. Wie allgemein aus der Regressionsrechnung be- 
kannt ist, kann man die Summe tier Abweichungs- 
quadrate yon Y, dem Mittelwert der relativen Eigen- 
schaft, aufteilen in den Tell, der dutch die Abweichung 

Naeh Drueklegung der vorliegenden Arbeit wurde 
mir erst eine neuere Ver6ffentlichung von JINKS (Gene- 
tics 39, 767--788, 1954) bekannt, in der fiir die Berech- 
hung der durchschnittlichen Dominanz ebenfalls nut die 
Elter- und Fl-Werte verwandt werden und auf die bier 
noch hingewiesen werden soii. 
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der Werte yon der Regressionsgeraden und in den rest- 
lichen Tell, der durch die Abweichung der Regressions- 
1,inie selbst vom Mittelwert ~ verursacht wird (siehe 
SNEDECOR, 1950, S. 127). Diesen Mittelwert kann 
man sich graphisch als eine du tch  den Wert fiir y 
gehende, zur x-Achse parallele LiMe vorstellen. Be- 
zeichnen x und y die Abweichung der gefundenen 
Werte yon ihrem Mittel, so ist der mathematische 
Ausdruck ffir den Tell der Varianz, der durch die Ab- 
weichung yon der Regressionsgeraden bedingt wird, 

gleich (Sxy)~ Sx ~ . Wird nun dieser Teil der Varianz der 

y,, in diesem Fall also der F,-Werte, nach Verwen- 
dung der Logarithmen s t a rk  reduziert, so zeigt das 
ebenfalls multiplikative Genwirkung an. 

3- Eine dri t te  MOglichkeit besteht darin, den von 
GItlFrlNG (1950) als ,,potence value" bezeichneten 

Ausdruck h~ --  F1 " M ~  P -- M, zu berechnen. F 1 bezeichnet 

den Wert der Fv  Mp das arithmetische Viittel 
der Eltern (Mittelelterwert) und P den Elter, der den 
positiven oder negativen extremen Wert der Eigen ~ 
schaft darstellt, d. h. also nur Leistungsgene oder nur 
ihre Allele besitzt. ~ e n n  man einen solchen Elter zur 
Verfiigung hat, was nattirlich in den seltensten FAllen 
mOglich sein wird, und die Genwirkung rein additiv ist, 
so gibt der hp-Wert den genauen durchschnittlichen 
Dominanzgrad an. Da die eben genannte Bedingung, 
dab man einen extremen Elter zur Verffigung hat, 
selten erftillt sein wird, kann dieser VCert meistens nur 
ein roher SchAtzwert sein. Zu der bier in Frage sfe- 
henden Prtifung auf additive oder multiplikative Gen- 
wirkung kann aber die mehr oder weniger groBe Gleich- 
m~Bigkeit der hp-Werte herangezogen werden. Sind 
diese Werte, die man teicht Iiir alte vorhandenen F1- 
Generationen berechnen kann, nach Benutzung der 
Logarithmen bedeutend gleichmAl3iger geworden, so 
isL auch das ein Hinweis auI eine multiplikative Wir- 
kung der Gene. 

Findet man nun keines der drei Kriterien fiir multi- 
plikative Genwirkung erliiIlt, so kann man bei zu- 
nehmendem Trend der Regressionswerte eine weit- 
gehend additive Genwirkung mit Dominanz der 
Gene mit geringer EigenschaftsausprAgung annehmen 
(GI~IFFING bezeichnet diese auch als negative Domi - 
nanz gegentiber der positiven Dominanz der Leistungs- 
gene). Wird dagegen der Trend der Regressionskoeffi- 
zienten nach Verwendung der Logarithmen stark redu- 
ziert, verringert sich weiter der Tell der Varianz der 
F~-Werte, der durch die Abweichung von den Regres- 
sionsgeraden bedingt wird, und werden auch die h~- 
Werte einheitlicher, so wird man in der Analyse yon 
den logarithmischen Werten ausgehen. 

Man wird, wie sieh aus der eingangs erw~hnten Vielfait 
des Zusammenwirkens yon Polygenen_ ergibt, aueh naeh 
logaiithlnischer Transformation nieht immer vollkom- 
mene 13bereinstimmung mit den Erwartungen additiver 
Genwirkung linden. Es bleibt den Versuchsanstellern 
dann fiberlassen, nach einem besseren MaBstab zu suchen 
(siehe auch S. 269). 

Bis zu einem gewissen Grade ist es mdglich, neben 
der R, ichtung der Dominanz (positiv oder negativ) 
auch den Dominanzgrad aus den Regressionskoetfi- 
zienten selbst und der Regression dieser bereits er, 
rechneten Regressionskoeffizienten auf die entspre- 
chenden ,,konstanten Elterwerte" annAhernd abzu- 
schfitzen. 

GI~II~rlI~G (195o) zeigt in seiner erw~hnten Arbeit 
weiter, dab man mit I-Lille der Komponenten der Va- 
rianz der F 1- Werte innerhalb einer Kreuzungsgruppe 
eine exaktere SchAtzung der Dominanz vornehmen 
kann. Die Varianz der F1-Werte kann aufgeteilt werden 
in die umweltbedingte Varianz und in die durch die 
verschiedenen F1-Genotypen einer Kreuzungsgruppe 
bedingte erbliche Varianz. Die letzte setzt sich zu- 
sammen aus dem Teil, der durch die d-Komponenr 
verursacht wird (siehe S. 264), also abh~ngt yon den 
Differenzen zwischen den Homozygoten der betei- 
ligten Genpaare und dem Teil, der durch die 
h-Werte bedingt wird, und somit durch die Differenz 
zwischen Heterozygoten und Durchschnittswert der 
beiden FIomozyg0ten entsteht. 

Der Dominanzgrad ist dann V@~ " d ist aber, 

wie GRIFrlNG zeigen kann, gleich der Varianz der 
Differenzen zwischen den El- und N[ittelelterwerten 
minus 5/4 der umweltbedingten Varianz, ~ ist 
gleich der Varianz tier jeweils verschiedenen Eltern 
einer Kreuzungsgruppe minus umweltbedingter Va- 
rianz. Die umweltbedingte Varianz kann direkt aus 
dem in Wiederholungen angelegten Versuch erhalten 
werden. 

GOTOH (1953) hat nach diesen von GRIFFING angegebe- 
nen Methoden einige quantitative Eigenschaften yon 
Solanum melongena untersucht. Insgesamt verwendet er 
7 Sippen fttr seine Berechnungen. Er finder z. B. fttr den 
LXngenbreitenindex der Frucht additive Genwirkung mit 
geringer negativer Dominanz, ffir das Fruchtgewicht mul- 
tiplikative Genwirkung und Iiir die Bl~tezeit additive 
Genwirkung mit negativer Dominanz. Der Dominanz- 
grad variierte in diesem Fall stark zwischen dell einzel- 
men Kreuzungsgruppen. 

Vor der Besprechung der yon MATHER entwickelten 
3gethoden zur Analyse quantitativer Genwirkungen, 
die in seinem 1949 erschienenen Buch ,,Biometrical 
Genetics" eine umfassende Darstellung erfahrenhaben, 
soll noch einmal auf die Frage der Anwendung der 
geeigneten Skala fiir die den Berechnungen zugrunde- 
liegenden Messungen n~her eingegangen werden. 
MATHER betont immer wieder mit Nachdruck, dab vor  
jeder UntersuchUng quanti tat iv wirkender Gene mit 
ttilfe yon Varianzen und Kovarianzen, Wie er sie durch- 
ffihrt, ein Mal3stab gefunden werden sollte, aixf dem 
die Wirkung tier die Variation bedingenden Fak~oren, 
also die der Gene und die der Umweltfaktoren, weit- 
gehend additiv ist und somit zwischen ihnen keine 
Wechselwirkung besteht (MATI~EI~, 1946, NrAT~tER 
I949 a, NATI<XR 1949b ). Je weniger Wechselwirkungen 
oder Interaktionen zwischen diesen Faktoren auf- 
treten, desto besser kann die Analyse durchgeffihrt 
werden und um so genauer werden die Aussagen, die 
man machen kann. Eine der Interaktionen ist in der 
multiplikativen Wirkung der Gene schon aufgezeigt 
worden. Jedes Gen ist in seiner Wirkung yon den be- 
reits vorhandenen Leistungsgenen abh~ngig; da es 
nicht wie bei additiver Genwirkung einen bestimmten 
Betrag hinzufi~gt, sondern den Weft eines Genotyps 
mit einem bestimmten Faktor multipliziert, seine ver- 
bessernde Wirkung also letztlich yon den bereits vor- 
handenen Leistungsgenen abhgngt. 

Aber anch die Dominanz kann man sich in der bio- 
metrischen Analyst als ,eine Art Wechselw.irkungvqr- 
stellen, n~mlich als eine solehe Zwischen den AlleIen 
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eines Genpaares. Da diese aber nun einIIauptgegen- 
stand d.er Untersuchung ist und in den Formelil volle 
Berticksichtigung findet, braueht und soll sic durch 
Transformation der MeBwerte in irgend einen anderen 
Mal3stab nicht versehwinden. Wiehtig bei der Auswahl 
eines geeigneten Mal3stabes und deswegen roll  zu be- 
rficksichtigen ist aber die Interaktiola zwischen Um- 
weltfaktoren und Genotyp, die dadurch entsteht, dab 
gleiehe Umweltfaktoren nicht alle Genotypen gMch- 
m~gig beeinflussen. Solche Interaktionei1 k6nnen 
durch einen Vergleich der Varianzen verschiedener 
Genotypen getestet werden. In den beiden Elter- 
generationen sowie in der F~-Generation hat man voll- 
kommen erbgleiche Generationen zur Verfiigung, deren 
Varianz rein umweltbedingt sein muB. Die Varianzen 
dieser drei nichtspaltenden Generationen mfiBten also 
innerhalb der Fehlergrenzeil gleich sein, wenn die 
Umweltfaktoren, alle drei Genotypen gleichm~tl3ig 
beeinflussen. Eine Prfifung auf Homogelait~t dieser 
Varianzengibt also eine Auskunft fiber das Vorhanden- 
sein von Interaktionen zwischen Umwelt und Geno- 
typ. Ffir den Test auf additive Wirkung der Gene be- 
nutzt NATHE~ (i949a) die Mittelwerte der Rtick- 
kreuzungs-, F~- und F~-Generationen : 

B~-- ---- ~-~ (P~ + / ~ )  (4) 

B~-- = ~r ( ~  + _~) (4) 

I 
F~ = ~-(P~ + / ~  + 2/~)  (2) 

I 

= + + (5) 

Die Formeln ftir die Rtickkreuzungs- und F~.-Gene- 
rationen sind aueh sehon yon CHARLES und S~I~g 
(z939) f/it die Unterscheidung zur multiplikativen Gen- 
wirkung benutzt worden. Ftir die Formel (2) ist auf 
SeRe 264 die Ableitung gegeben worden. Ebenso leich t 
l~13t sich der Beweis ftir die Formeln (4) und (5) er- 
bringen. Aus den obengenannten Gleichungen er- 
geben sich weiterhin folgende Beziehungen : 

P~ =2~ (.B., + ~) (6) 
r 

-Fa ---- ~- (3 -P~ + 3 P~ q- 2 2~) (7) 

Sind die d urch diese Formeln angegebenen Bedingungen 
bei Benutzung der in g, c m  usw. gemessenen Werte 
nicht erffillt, so schl~gt MATIIER vor, eine Umwand- 
lung der Werte in ihre Logarithmen, Potenzen, Anti- 
logarithmen oder auf irgendeine andere Art vorzu- 
neh men. 

CoPP und WRIGI~T (I952), die die Vererbung des durch- 
schnittlichen Korngewiehtes in einer Weizenkreuznng 
untersuehten, gingen dabei folgendermal3en vor : 

Nahmen sic keine Umformung der Werte vor, so wiehen 
die Werte fiir 

A =4-F2 -- 2 / ~ - - / ~ 1 - -  -P 2 und 

signifikant von ihrem Erwartungswert, der nach Formel 
(2) bzw. (7) gleieh o ist, ab. Es wurden negative Werte er- 
l~alten. Neben diesen negativen Werten von A und t3 
zeigte aueh die UngleichmliBigkeit der Varianzen fiir die 
Eltern- und /V~-Generationen, dab die in mg gemessenen 
Werte fiir das Korngewicht nieht geeignet waren fiir die 
Analyse. Auch die Benutzung der Wurzeln konnte die 

Kriterien A und B nicht ganz erftillen. Es wurde daher 
zu einer modifizierten logarithmischen Transformation 
iibergegangen : 
G = log (g -- a). g ist das urspriingliche Korngewieht in 
rag, G das entspreehende Gewicht auf der neuen erst 
noch zu findenden Skaia und a eine Kons~ante, die be- 
stimmt werden sollte. Es wurde festgestellt, dab der 
Wert fiir A das Vorgeiehen bei einem Wert fiir a zwisehen 
25 und 3o und der Weft B fiir a zwisehen 2o und 25 ~indert. 
So sehien die Funktion G ~ log ( g -  25) eine geeignete 
Transformation Itir die Werte darzustellen. Es zeigte 
sieh jedoeh, dab bei Benutzung dieser Transformation die 
Varianz des Elters mit niedrigerem Korngewieht gesiehert 
gr613er war als die des anderen Elters. Zur Angleichung 
dieser beiden Varianzen muBte also eine weniger wirksame 
Transformation benutzt werden. Diese Forderung wurde 
zwar bei Verwendung des Ausdrucks log(g--IO) erfiillt; 
hier waren aber die Werte iiir A und B wieder yon o ver- 
sehieden. Der Ausdruek log S ( g -  25) zeigte sieh schon 
als eine gtinstigere KompromiB16sung. Eine weitere Prii- 
lung ergab, dab der Ausdruek log 5/2(g--25) den Forde- 
rungen am besten gentigte. 

Die eben dargestellten Bemfihungen CoPPs und 
WRIGHTS, fiir ihre Untersuchungen einen geeigneten 
Umwandlungsmodul zu finden, zeigen, dab diese yon 
MATHER nachd riieklieh betonte Forderulag nicht immer 
leicht zu erfiillen ist. In den meisten Fallen wird man 
kaum eine derart ideale Skala finden, auf der alle die 
Variabilitfit beeinflussenden Faktoren eine vollkom- 
mene additive Wirkung zeigen. Vielmehr muB man 
sehr oft einen Kompromil3 schlieBen und eineil Modul 
benutzen, der den kleinsteil m6glichen Rest an Inter- 
aktionen fibrig l~13t. Aueh wird man darauf achten 
mtissen, dab der rechnerische Aufwand zum Auffinden 
einer noch besseren Transformation in einem ver- 
ntinftigen VerMltnis zu der erreichbaren Verbesserung 
steht. 

Die Methoden yon MATHER zur Sch~tzung der dureh- 
sehnittlichen Dominanz unterseheiden sich yon den 
von GRI~ING angegebenen grunds~tzlieh dadurch, 
dab MATHER die Varianzen und Kovarianzen spal- 
tender Generatioilen ffir seine biometrisehe Analyse 
benutzt. 

Geht man wieder yon den 3 Genotypen alcq, alag. 
und a2a 2 eines Genpaares mit den Werten + da, ha uild 
- -  d~ aus (siehe Seite 264), so kann man die Varianz 
der F~ in d~ und ha ausdrficken und sie somit in diese 
be iden Komponenten trennen: 

Die F~ besteht aus I a ~  i mit dem Wert + d~, 2ala ~ 
mit dem Wert ha und Ia2a ~ mit dem Wert --  d,. Die 
Summe der Abweichungsquadrate dieser 4 Geno- 
typen vom Mittelwert 0 ist d~ + 2 h~ + d~ = 2 d~ + 2 h~, 
das durchschnittliche Abweichungsquadrat vondiesem 
Weft also 1/2 d~ + 1/2 h~. Der F2-Mittelwert ist hi2, 
und somit die Varianz der F~ = I/2 d~ + 1/2 h~-- h~/4 

Zeigen die Gene keine Wechselwirkung und sind sie 
nicht gekoppelt, so ist die totale erbliche Varianz der 
F~ gleich der Summe aller I/2d~ + i/4h~, also 
1/2 S(d~) + i /4  S(h~). Der erste Tell dieser Varianz 
stellt den erblichen, fixierbaren Anteil, der zweite den 
nicht fixierbaren, durch die Werte der t teterozygoten 
bedingteil Anteil dar. Ffir S(d ~) und S(h ~) schreibt 
IV[ATI-IER auch D und H. Bezeichnet man die umwelt- 
bedingte Varianz der/?~ mit E (environment), so ist 
die totale Varianz einer/?~-Generation 

v ~  = ~/2 D + ~/4 H + E . (81 
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En t sp rechend  einfach ist die Able i tung  der  nach-  
s tehend aufgeff ihr ten  Fo rme ln  (MAT~IER, 1949 a,S.56) : 

VS~ = Var ianz  der  Mi t t e lwer te  
der  F s - N a c h k o m m e n -  
schaf ten  � 8 9  t H + E  

WF~m~ = Kova r i anz  aus den  F~- 
Mi t t e lwer ten  und den  F 2- 
E l te rwer ten  ~ D + ~ H 

VF~ = Durchschni t t l i che  Var ianz  
der  F s - N a c h k o m m e n -  
schaf ten  �88  + ~ H  + E 

Vb7~ = Var ianz  der  Mi t te lwer te  
von  B ipa ren t a l -Nach -  
kommenscha f t en l  } D + i!r H + E 

W~dBq, = Kova r i anz  der  Mi t te lwer-  
te der  B i p a r e n t a l - N a c h -  
k o m m e n s c h a f t e n  und ih-  
rer  F2-El te rwer te  } D 

VB~p = Durchschn i t t l i che  Var ianz  
der  B i p a r e n t a l - N a e h -  
kommenscha f t en  �88 D + ~ H + E 

V ~  = Var ianz  der  Mi t te lwer te  
der  Ma te rna l -Nachkom-  
menschaf ten  I ~ D + E 

V ~ t  = Durchschni t t l i che  Va- 
r ianz  der  Ma te rna l -Nach-  
kommenscha f t en  ~ D + �88 H + E 

H a t  m a n  nun z. B. im E x p e r i m e n t  d ie  Var ianz  der  
F~, die durchschn i t t l i che  Var ianz  der  F3 -Nachkommen-  
schaften,  d ie~Var ianz  der  F3-Mit te lwerte ,  die K o v a -  
f ianz  aus  den F2-Werten  und den  Mi t t e lwer t en  der  F 3- 
N a c h k o m m e n s c h a f t e n  und aus  den  Var ianzen  der  
n ich t spa l t enden  Genera t ionen (Pv P~, u./;1) die Wer t e  
ffir E l u n d  E2e rmi t t e l t ,  so erhfilt m a n  folgendes Glei- 
chungssys tem : 

VF, = � 8 9  � 8 8  
V E = �89  

~ =}D+,H+E~=~ 
E~ = e 

E 2 = / 

Wie  alle MeBwerte s ind auch die  im Versuch e rmi t t e l -  
t en  Wer te  ffir V~, usw., d ie  hier  mi t  a,b,c,d,e und [ 
bezeichnet  s ind,  mi t  e inem Feh le r  behaf te t .  Zu r  
Schii tzung ihrer  wahrsche in l ichs ten  W e r t e  benu tz t  
3r d ie  Methode der  k le ins ten  Quadra te .  Nach 
dieser  g e t h o d e  ergibt  sich die  Forderung ,  al le Glei- 
ehungen der  Reihe  nach mi t  den  Koeff iz ien ten  der  
versch iedenen  U n b e k a n n t e n  D, H, E i u n d  E~ zu mul t i -  
p l iz ieren und d ie  jeweils  nach Mul t ip l ika t ion  der  Koef-  
I iz ien ten  einer  U n b e k a n n t e n  e rha l t enen  Gle ichungen 
d a n n  zu add ie ren  (vgl. auch WRICKE, 1955). 

Biparental2Nachkommenscha~ten sind Nachkommen- 
sehaften aus der Kreuzung zweier zufiillig aus der F2 aus- 
gew~ihlter Pflanzen. 

Maternal-Nachkommensehai ten erh~ilt man aus Be- 
st~ubung einer F~-Pflanze dutch die gesamte F~-Genera- 
tion. 

Nach tier Multiplikation mit den Koeifizienten yon D 
erg~be sich also : 

I I tZ I-- D ~-~ H ---~ + ~  E~ -- 
4 
I D +  z z b 
4 ~ H + ~ E 2  = 2  

I C 

4 2 

I _ ~ D + ~ H +  I d 
3 ~- E~ =- -4  

4 El+ z d = r  z3 i H + ~  i z ( a + b + c ) + 4  

In Dezimalbrtichen geschrieben lautet  die Gleichung: 

0,8 I25 D + o,25 H + 0,75 E I + 0,5 E 2 ~ r 

Die Gleichungen, die die Unbekannte,  mit deren Koef- 
fizienten multipliziert  wird, nicht enthalten,  werden nieht  
benutzt.  In diesem Fall  waren es also 

E 1 = e  und E 2 = [ .  

Ganz entsprechend kann man nun alle Gleiehungen 
mit dem Koeffizienten yon H multiplizieren und erh~lt 
die zweite Formel:  

o,25 D + o,o97 656 H + 0,375 E I + o,o625 E~ ~ s. 
Genau so erh~ilt man naeh Multipl ikation mit  den Koef- 
fizienten yon E 1 und E 2 und ansehliegender Addition 
zwei weitere Gleiehungen : 

o , 7 5 D + o , 3 7 5  H + 3 , o E 1  = t  

0, 5 D + o , 0 6 2 5 H + 2 , 0 E  2 = u  

Man erh/ilt  also insgesamt  soviel  Gle ichungen wie 
Unbekann te  vo rhanden  sind. Nachfolgend sind d ie  
Gle ichungen ffir das  vor l iegende Beispiel  noch e inmal  
zusammen  aufgeft ihr t  : 

0,812500 D + o ,25oooo H + 0,750000 E 1 + 
+ 0,500 ooo E~ = r 

+ 0,097 656 H + 0,375 ooo E 1 + o,25o ooo D 
+ 0,062 500 E~ = s 

0,750000 D + o,375ooo H + 3,000000 E 1 
= t  

0,500 ooo D + 0,062 500 H 
@ 2,000000 E 2 = u 

Die e infachs te  L6sung dieses neuen Sys tems  yon 
Gleichungen bes teht  dar in ,  es in ein Diagona l sys t em 
zu ve rwande ln  und d a n n  yon  un ten  her aufzurol len  1. 

1 Das sei an einem einfachen Beispiel kurz dargestell t :  
H~tte man die drei Gleichungen 

2 X  1 + 3 X  2 +  X 3 = I 7  ~ 
X 1 -  X ~ + 2 X 3 =  7 

2 X  1 @ 2 2 3 - 3 2 2 = -  2 

zu 16sen, so wfirde man zweekm~Big so vorgehen, dab 
man im i .  Schfitt  die untere Gleiehung mit  + i ,  die 
mittlere mit  + 2 multipliziert  und beide yon der ersten 
abzieht : 

2 X  1 + 3 X 2 +  X 3 = I 7  
5X2 - -  3X3 = 3 

X~ + 4Xz = 19 

Multipliziert man jetzt  die letzte Gleichung mit  + 5 und 
zieht sie yon der zweiten ab, so erh~lt man das folgende 
Diagonalsystem, das einfach yon unten her zu 16sen ist  : 

2 X  1 + 3 X ~ -  X 3 =  I7 
5X~ - 3 2 2  = 3 

- -  23 X3 = - -  92 
X3 = 4 ,  X3 ~ 3, X x = 2 .  
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Man erh~ilt so die Werte ftir D, H, E 1 und E~, und der 

Ausdruck D- = -d- ist ein Malt ffir die durchschnitt- 

liche Dorfinanz der Polygene. 
NATTIER (1949 a) geht etwas anders vor: Er setzt, 

wie es FISHIER (i95o) fiir die Analyse multipler Re- 
gressioiieii vorschl~igt, fiir die im Experiment erhalte- 
hen Werte auf der rechten SeRe der Gleichungen suk- 
zessive die Vektoren 

[i [o 
Io II 
Io Io [o o 

ol und /ol 
ol Iol [:l o/ I 

ein und 16st zuerst diese Ersatzsysteme. 
Die L6sung dieser Ersatzsysteme gibt eine Matrix 

von Koeffizienten, mit dereii Hilfe die Werte ffir D, H 
uiid. E leicht zu berechnen sJiid. 

Der grofie Vorteil der Berechnung der Matrix be- 
steht darin, dab diese ftir alle je durchzuffihrenden Ver- 
suche gilt, in denen die Unbekaiinten D, H und E aus 
denselben Varianzen und Kovarianzen, also aus VF~ 

V ~ ,  WFd~3 und Tz~,, erreehnet werden solleii, da 
sie vollkommnen yon den im Versuch erhaltenen Wer- 
ten unabh~ngig ist. Wenn man also einmal diese Ma- 
trix erreehnet hat, so ist die Berechnung vort D, H und 
E sehr einfach. Ffir eine Reihe yon Versuchen sind die 
Matrizen bereits yon MATH~R (1949 a) bereehnet wor- 
den. Es besteht daher ffir jeden Versuchsansteller die 
M6glichkeit, bei einem gleichartig angelegten Versueh 
auch ohne spezielle Kenntnisse in der Handhabung 
derartiger Matrizen die Berechnung der Werte ffir D, 
H und E ffir seinen Versuch schnell durchzuffihren. 
Welter sei in diesem Zusammenhang auf die bereits er- 
w~.hnte Arbeit von CoPP und WRIGI-IT verwiesen. 

In tier Ableitung der oben genannten Formeln fiir 
die Varianzen und Kovarianzen wurde vorausgesetzt, 
dab keine Kopplung zwischen den Genen vorliegt. 
Ftir den Fall der Kopplung ~indern sich die Varianzen 
yon Generation zu Generation. Die Mittelwerte wer- 
den dagegen hierdurch nieht beeinflul3t. Eine Prfi- 
fung auf Kopplung kann man nun so durehftihren, 
dab die Werte ffir D, H,  E 1 and E~ noch einmal bereeh- 
net werden, wenn man die Varianz einer spaltenden 
Generation wegl~13t oder die einer anderen hinzu- 
nimmt und die }tomogenit~it tier in beiden Fiillen ftir 
D, H, E~ undE~ erhalteneii Werte prtift. Sind sie in- 
homogen, so schlieBt MATHER auf Kopplung der Gene. 

Ffir den hier besprochenen Fall k6nnte man die Be- 
rechnung fiir D, H, E 1 und E~ noch einmal unter Aus- 
schluB des Wertes ffir VF, durchffihren. Die Variaiiz 
der F3-Mittelwerte, VF~, ist mit der F2-Varianz auch 
bei KoppIung vergleichbar, da, wie eben bereits ausge- 
ftihrt, die Mittelwerte dutch Kopplung nicht vefiindert 
werden. Dasselbe gilt ffir die Kova- 
rianz zwisclaeii den F~-Werten und 
den Mittelwerten ihrer F3-Nach- 
kommenschaften, WF,/F,. zu deren 
Berechnuiig nut die Mittelwerte der 
/a-Generation benutzt werden. 

Alle bisher besprochenen Metho- 
den setzten voraus, dab die ill der 
Analyse benutzten Eltern weitge- 
h'end homozygot sind. Sie eigneii 
sich also besonders ffir Selbstbe- 

fruchter und solche Fremdbefruchter, yon denen 
leicht homozygote Inzuchtlinien herzustellen sind. 
MATI~ER (1949 a) gibt auch ein Verfahren zur S. ch~t 2 
zung tier Dominanz in fremdbefruchtenden Popula- 
tionen an, zu dem nur die Korrelationskoeffizienten 
zwischen Vollgeschwistern und die zwischen Eltern 
und Nachkommen benOtigt werden. 

Unter der Annahme, dab die H~iufigkeit der Allele 
der einzelnen Polygene in der Population gleich ist 
und dab die Wirkung der Gene additiv ist, kann man 
zeigen, dab die Varianz einer beliebigen Generation 
einer fremdbefruchtenden Population wie bei Selbst- 
befruchterii gleich 1/2 D + 1/4 H + E ist, d.ag fer- 
her die Kovarianz zwischen Vollgesehwistern Ws/s = 
1/' 4 D + 1/16 H und die Kovarianz zwischen Eltern 
uiid Nachkommnen Wp/o = 1 / 4 D  ist. Der Korrela- 
tionskoeffizient zwischen Eltern und Nachkommen 

Wp/o Da man Vp = Vo setzen ist nun rmo VVpp. Vo 

kann, so vereinfacht sich die Formel zu 

Wplo 1/4 D 
rPl~ - -  V - -  i/2 D + x/4 H + E" 

Ganz entsprechend ist die Korrelation zwischen Voll- 
geschwisterii 

Wsts _ 1/4 D + 1/6 H 
r s l s =  V I / 2 D +  I / 4 H  + E"  

Die Kenntnis dieser beider~ Korrelatioiiskoeffizienten 
gentigt also zur Sch~itzung des Verhfiltnisses zwischen 
H und D sowie zwischeii E und D. 

H __ 4 (rs~s --  rp]o) E i - -  2 r p i o D  rl,/o 

D rp] o ' D 4 r o 

Als letzte Methode zur Sch~tzuiig der Dominanz del 
Polygeiie soll noch kurz ein Verfahren yon COMSTOCK 
und Ro]3IlqSOX (1948) erw~ihnt werden. Diese Auto- 
ren benutzen fiir ihre Untersuchungen Biparental- 
nachkommenschaften, also Kreuzungsnachkommen- 
schaften aus F~-Pflanzeii und Rfickkreuzungsgenera- 
tionen. 

An einem einfacheii BeisPiel (CoMsTOCK und Ro- 
BINS051, 1948 ) soll die Methode kurz beschrieben wer- 
dell: 

Aus der F 2 zweier homozygoter Ausgangseltern 
liest man zuf/illig m �9 n Pfiaiizen aus und kreuzt je n 
Mutterpfianzen mit einem der vorhandenen m Vater- 
pflanzen. Bringt man von jeder Kreuzungsnachkom- 
menschaft r .  k Pflanzen in den Versuch und yon die- 
sen je.k Pflanzen in r Parzelleii, so kann bei geeigiieter 
Versuchsanlage, additive Wirkung der Gene vorausge- 
setzt, die Varianz zwischen den einzelnen Individuen 
wie folgt aufgeteilt werden: 

Varianztabelle (Nach COMSTOCK U. ROBINSON Z948 ) 

Varianzursache F G Varianz Komponenten d. Varianz 

V/iter 
Mfitter innerhalb der 
V~ternachkommenschaft 
Parzellen innerhalb der 
Mtitternachkommen- 
schait 
Innerhalb d. ParzeIlen 

m - - I  

re(n--I) 

ran(r--i) 

mnr(k-- i )  

M 1 

M2 

M~ 

M4 

~ + k~ + ~k~ 3 + .~ks~, 

s 2 
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s ~ ist di e Summe der umweltbedingten ulld genetischell 
Varianz illnerhalb einer Parzelle, s~ die Parzellell- 
varian.z, s} die dutch gelletische Differenzen der ver- 
schiedellen Mutterpflanzell ulld s~ die durch geneti- 
sche Differenzen der verschiedenell Vaterpflanzen be- 
dingte Var ianz .  COMSTOCK ulld ROBINSON kSnnen 
nun zeigen, dab der Ausdruck 

~[(M~ - -  M~) - -  (M~ - -  ~ ) l  (9) 
a - -  M ~  - -  M 2 

ein Mag ffir die durchschnittliche Dominanz der Gene 
i s t [  -ae{{tspricht dem Wert hid in den Formelll yon 
FISHER und MATI-IER. Grt~gere Werte fiir a als I; die 
also Superdomillallz anzeigen, k6nllen auch durch 
Repulsionskopplung, also durch Kopplung von Plus- 
ulld Minus-Genen, die roll  oder auch nur teilweise do- 
minant  zu sein brauchell, vorgetiiuscht werdell. Durch 
eine Ausdehllullg der Versuche auf sp~tere Gellera- 
tiollen kallll man null wieder eillell Allhaltspunkt da- 
fiir erhaltell, ob Kopplung die Ursache fiir eillell grOBe- 
ren Wert ftir a als I i s t .  Setzt man einen gewissen Aus- 
tausch zwischell dell in Repulsiollskopplullg sich be- 
findenden + und - -Genel l  voraus, so wird sich der 
Weft Iiir die durchschnittliche Domillallz, dell man aus 
dell Experimelltell mit Nachkommenschaftell  sp~iterer 
Gellerationell erh~lt, verringern. Ist  aber eille echte 
Superdomillallz die Ursache ftir eillell Wert  roll  a, der 
gr6Ber als I i s t ,  so wird mall diesell auch ill sp~terell 
Gellerationell illnerhalb der zufiilligen Schwallkungen 
wieder erhalten. 

Nebell dem oben beschriebeneIi Versuch geben 
COIViSTOCK und ROBINSON (1948) die Berechllung der 
durchschnittlichell Domillanz Iiir zwei weitere Experi-  
mellte an, die kurz folgendermagen beschrieben wer- 
dell sollell: 

D~ts erste ist eille Abwandlung des oben beschriebe- 
llell Versuchs, die danll mOglich ist, wenn man eine 
Mutterpflallze gleichzeitig mit mehrerell Vaterpflanzen 
best~uben kann. Jede der n zur Kreuzung ausgelese- 
nen Mutterpflanzell wird in diesem Fall mit jedem der 
m Viiter bestgubt,  so dab man wieder m �9 n Kreuzungs- 
nachk0~menschaftel l  erhiilt. 

In  der zweiten Versuchsanlage werden F2-Pflallzell 
als Vgter mit  beiden Eltern zuriickgekreuzt und die 
Riickkreuzungsgelleratiollell analysiert.  Der Ver- 
such besteht also in diesem Fall aus eiller Reihe von 
Nachkommellschaften, die paarweise eillen gemein- 
samen F2-Vater, aber zwei verschiedelle Mfitter, ngm- 
l ichdie  beiden homozygoten Eltern haben. Diese bei- 
dell Elterll silld Iiir jede der paarweise zusammenge- 
h6rendell Nachkommenschaftell  gleich. D i e  Berech- 
nullg der Domillanz der Gelle wird in diesell beidell 
Versuchen elltsprechend der vergndertell  Versuchs- 
anlage etwas anders durchgeftihrt. Die Formeln, auf 
die bier llicht llgher eillgegangell werden soll, sind bet 
CO,STOCK ulld ROBINSO~ (1952) allgegeben. 

D i e  S c h f i t z u n g  d e r  G e n z a h l  

Die M6glichkeit, die Genzahl eilles Polygensystems 
abschgtzen z u  k611nell, ist theoretisch voll Illteresse; 
eille ann~herlld gellaue Kenlltnis der Zahl der Gene, 
in denen sich zwei zu kreuzende reine Linien in bezug 
auf eille quant i ta t ive Eigellschaft unterscheiden, ist 
aber auch ftir den praktischen Ziichter mindestens 
yon ebenso groBer Bedeutullg. Sie ist genau so w i e h -  
rig wie die Kellntllis fiber das Zusammenwirkell  der 
Gene und ihrer Dominanzverhlil tnisse.  Erst wenll 

mall fiber diese drei Eigenschaften der Polygene ~ mit 
einiger Sicherheit Aussagen machell kann, hat mall die 
1ViSglicbkelt, die Selektionsreserven, die in einer Kreu- 
zullg liegen, ann[iherlld, abzusch~tzen. Delln diese 
liegell ja doch letztlich ill der GrSl3e der fixierbaren 
Komponellte der erblichen Varianz spaltellder Gene- 
ratiollell, dem Wert D bei MATHER also, und ill der 
Gellzahl begriilldet. 

Kann man diese beiden Werte, ngmlieh D und die Gen- 
zahl, mit groBer Sicherheit abschgtzen, so ist man --  
unter der Annahme gleicher d-Werte aller G e n e -  in 
der Lage, die selektiven Grenzen, also die Werte der 
vom Mittelwert aus nach beiden Richtungen ex- 
trem m6glichen Genotypen, abzusch~tzen. Ihre Dif- 
ferenz yon diesem Mittelwert betr igt  ngmlich V ~ (n = 
Zahl der Gene), da ja D unter der Annahme gleicher 
d-Werte ftir alle Gene gleieh nd ~ ist, Vn-D ist also gleieh 

n d und gibt in der positiven L6sung der Wnrzel den 
Weft desjenigen Genotyps an, der alle + Allele besitzt 
und ill der negativen den alle --  Allele enthaltenden Geno- 
typ. Im Ziichtungsexperiment kSnnte man also damit 
ziemlich genau angeben, wie hoch der Ztiehtungserfolg 
sein wird. 

D ie  Methoden zur Sch~itzung der Genzahl silld his 
heute jedoch noch keilleswegs befriedigelld gelSst. 
Zu ihrer Anwendung mfissell nfimlich lloch starker 
eiflschr~llkende Voraussetzungen gemacht werdell, 
als dies scholl bet der Schiitzullg der durchschnitt-  
lichen Domillallzverhiiltllisse der Fall war. So wird 
durch die llachf01gende, bet WRIGHT (1934) und S~.R~.- 
~ROWSKI (1928) allgegebene Methode im gfinstigsten 
Fall llur die Mindestzahl all Genell, ill denen sich die 
Ausgallgselterll voneillallder ullterscheiden, geschfitzt. 
Die am st~rksten einschrallkellde Voraussetzung, die 
hier gemacht wird, ist die, dab der eine Elter nur die 
+ Allele ulld der andere llur die - -Al le le  enthaltell 
mug. Zudem geltell die Formeln nut dalln, wellll addi- 
tive, illtermedi~re und gleiche Wirkung jedes Gens 
vorliegt. 

Bezeichnet man die Wirkung eines Gells naeh der in 
dieser Arbeit bereits mehrfach verwandteu Symbolisierung 
mit d, so ist die Differenz zwischen beidell extremen 
Eltern 2 rid. Der genetisehe Teil der F~-VariallZ ist naeh 
(8) gleich 1/2 S(d ~) + 1/4 S(h"). Ullter der hier gemachten 
Voraussetzung der intermedigren und gleiehen Wirkung 
aller Gene vereinfacht sieh diese Formel zu nd2/2, da 
h = o ist. Der nieht genetische Anteil an der F2-Varianz 
kanndureh  die 7Variallz der Elterngeneration geseh~tzt 
Werden, so dab man nd~/2 aus aF2--@ errechnen kann. 

Bezeichnet mall die Differenz zwischell den beiden 
Elterll mit A,  so ist n die Zahl der Gene gleich 

A (Io) 
"//' = ' 8  0 "~ ( ~,-- ~) 

Wie bereits erw~hllt, kann man llach dieser Formel 
llur die Milldestzahl der Gene sch~itzen und wfirde sogar 
in dem Grellzfall, in dem die Eltern zwar verschiedene, 
aber dieselbe Anzahl rol l  Leistungsgenen enthalten, 
ph~inotypisch also gldch sind, den Wert Null erhal- 
ten, obwohl sich die Eltern in einer mehr oder weni- 
ger groBen Zahl voll Genell unterscheiden. Jede 
Domillanz, gleieh welchen Grades, bewirkt ebellfalls 
eine UllterschS.tzung der Gellzahl nach dieser Formel. 
Die F2-Variallz ist dal lnn~mlich gr6Ber als nd2/2, weil 
in diesem Fall die durch di e Abweichullg der Fletero- 
zygoten vom Mittelwert der beiden Homozygoten be- 
dillgte zusgtzliche erbliche Variallz, also die H-Kom- 
pollente MATI~ERS, noch hillzukommt (siehe Formei 8). 
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Der Wert des Nenners in Formel (IO) entSpricht somit 
wegen der oben gemaehten Voraussetzung einer inter- 
mediliren Genwirkung dem Weft D in Forlnel (8). Hat  
man mit Hilfe des MATHERschen Verfahrens die Kom- 
ponenten D und H der erbliehen Varianz in spaltenden 
Generationen errechnet, so braueht man in Formel (IO) 
also nut D in den Nenner einzusetzen, und die Formel 
ist jetzt aueh dann anwendbar, wenn Dominanz der 
Gene vorliegt. MATHER betont, dab man in diesem 
Fall auch Init Hilfe der H-Komponente die Sch/itzung 
der Genzahl vornehmen kann, wenn man n~imlich die 
Voraussetzung macht, dab alle Gene denselben Domi- 
nanzgrad haben. In diesem Fall ist H = S(h 2) ---- nh ~, 
un4 die Differenz zwischen dem F 1- und dem Mittel- 
elterwert gleich nh. Das Quadrat dieser Differenz 
dividiert durch H gibt jetzt wieder den Wert ffir n. 
Allerdings wiirde jede Ungleichheit der h-Werte der 
einzelnen Gene und vor allem das Vorhandensein von 
z. T. positiven; z. T. negativen h-Werten (also von teil- 
weise positiver und teilweise negativer Dominanz) 
wieder eine zu kleine Sch~itzung der Genzahl ergeben. 

In diesem Zusammenhang ist die oft in Zfichter- 
kreisen diskufierte Frage yon Interesse, wJe welt man 
aus der Leistung der / ;1  oder F 2 verschiedener Kreu- 
zungen Hinweise darauf erhalten kanI1, welche dieser 
Kreuzu ngsnachkommenschaften die leist ungsf~higsten 
Genotypen abspalten k6nnen. Hat man eine Skala 
gefunden, auf der die Wirkung der Gene weitgehend 
additiv ist, so ist bei Vorliegen yon Dominanz und an- 
n~ihernd gleichen H-Werten far alle Gene der F1-Wert 
auf dieser Werteskala schon ein Anhaltspunkt ffir den 
Wert des besten aus dieser Kreuzung auszulesenden 
Genotyps. Er ist n~mlich, wie eben gezeigt wurde, 
gleich nh und wird also um so gr6Ber sein, je mehr 
Gene an der Spaltung beteiligt sind. Je mehr Gen- 
differenzen aber zwisehen den Eltern vorhanden sind, 
desto h6her ist der Wert des leistungsf~thigsten Geno- 
typs, der aus dieser Kreuzung fiberhaupt ausgelesen 
werden kann. Das wiirde also bedeuten, dab von meh- 
reren durchgeffihrten Kreuzungen unter der Annahme 
eines weitgehend gleichm~Bigen h-Wertes aller an der 
Xreuzung beteiligten Gene diejenige Kreuzung, die 
den hOchsten F~-Wert ergibt, auch die leistungsfiihig- 
sten Typen abspalten wird. 

Genau so ist unter Voraussetzung tier eben gemaeh- 
ten Bedingungen auch der F~-Wert ein gewisses Mal3 
ffir die Selektionschancen aus einer Kreuzung. Da er 
aber nur noch 1/2 nh 1 betr~gt, sind vorhandene Diffe- 
renzen zwischen F2-Werten von Kreuzungen mit ver- 
schiedenen sich unterscheidenden Genzahlen im Ver- 
h~iltnis zur F 1 weniger stark ausgepr~igt und somit 
schleehter erfaBbar. 

Zum anderen wird die F 2 oft deswegen besser zur 
Untersuchung dieser Frage geeignet sein, da yon ihr 
schon eine gr6Bere Zahl yon Pflanzen zur Verffigung 
steht, w~hrend das bei tier F 1 oft nicht der Fall ist. Im 
allgemeinen werden die Aussagen, die man aus Ver- 
gleichen zwischen F 1- und F~-Werten in dieser Hin- 

1 Ganz allgemein liegt der Weft irgendeiner Filialgene- 
ration bei additiver Genwirkung yon der Fa ab unab- 
hXngig yon allen Dominanzverhgdtnissen genau zwisehen 
dem Mittelelterwert und dem Wert der vorhergehenden 
Generation und ist unter der obigen Annahme, dab 
der Mittelelterwert den Weft o hat, gleieh dem halbert 
Weft der vorhergehenden Generation. In diesem Fall 
w~re also ganz allgemein Fn = 1/2 Fn-x. 

Der Zfichter, 25. Band 

der Wirkungsweise quantitat/ver Gene 273 

sicht machen kann, naturgemiiB um so sicherer sein, 
je gr6ger der Weft flit h, je gr6Ber also die Dominanz 
isL da dann auch die Differenzen zwischen F 1- und 
F~-Werten der einzelnen Kreuzungen gr6Ber werden. 

Ganz ~hnlich, wie eben die Berechnung der Gen- 
zahl mit Hilfe der F~-Varianz durchgeffihrt wurde, 
kann man statt  dieser aueh die Varianz der Rfick- 

kreuzungsgeneration verwenden, die nut halb so groB 
ist wie die der F v Man erhiilt dann 

A 
n =  4(a ~ _ @ )  . (II) 

Neben diesen auf die Arbeiten WRIGHTS und SERE- 
BROWSKIS zurfickgehenden Sch~tzmethodenhat PANSE 
(1940) eine Bereehmfng der Genzahlen mi t  Hilfe 
der Varianz yon F3-Familien vorgeschlagen, die nicht 
zur Voraussetzung hat, dab alle Leistungsgene in dem 
einen Elter und ihre Allele in dem anderen vorhanden 
sein mfissen. 

Zur Ableitung der Formel sollen wieder die bereits 
bekannten S y m b o l e d  und h benutzt werden. Die 
genetische Varianz der F 2 ist gleich 1/2 D -t- 1/4 H. Sie 
soll mit GVF, bezeichnet werden. Die durehsehnitt- 
liche genetisehe Varianz der F~, GlTl%, ist 1/4 D d- 1/8 H 
(siehe S.27o ). Bezeichnet man die genetische Varianz 
der F~ mit x: so ist die der F 3 gleich I/ZX. Die Varianz 
der Varianzen der F s, V(GVI%), ist i / 4  x~. 

Das kann man sich leicht folgendermaBen klarmachen: 
Nimmt man zun/~ehst einmal an, dab sich die Eltern nut 
in einem Genpaar unterscheiden, dann besteht die F 2 
aus den Genotypen d d ,  da, d a  und aa, Yon denen nur 
die beiden Heterozygoten in der F 3 Spalten. Ihre Varianz 
ist gleich der Varianz der F~, also gleich x. Die 4 Fs- 
Familie,n haben demnach in der Reihenfolge, wie die 
Elternpflanzen eben aufgeffihrt wurden, die Varianzen o, 
x, ~ und o. Die Varianz dieser Werte, also V(GV_v) , ist, 
wie man sofort sieht, i/4 x ~. 

Ist der Wert f.fir d und h far alle Gene gleich, so kann 
man diese Formeln auf beliebig viele Gene ausdehnen, 
Bei n vorhandenen Genen ist V (zVi%) dann gleich 

- -  - - 2  
i / 4 n x  2 und cV•, = i /2nx .  Durch Division yon ~Vl;3 
durch V (~VF~) erh~lt man 

--2 
n -  vv/~o (ix) 

V(GVFJ " 

Wenn ffir diese Formel auch nicht mehr die Voraus- 
setzung einer derartigen Genverteilung notwendig ist, 
dab der eine Elter nur Leistungsgene und der andere 
die entsprechenden Allele besitzt, so mfissen die d- und 
h-Werte ffir alle Gene doch noch weitgehend gleich 
sein, um einen annithernd richtigen Weft ffir n zu er- 
halten. 

Eine weitere und sehr wesentliche Ursache ffir die 
Untersch/~tzung der Genzahl naeh beiden Methoden ist 
die Kopplung der Gene. In den meisten in der Litera- 
tur  angegebenen Versuchen, in denen eine Sch~tzung 
der Genzahl nach diesen Methoden vorgenommen 
wurde, war die errechnete Zahl auch dementspreehend 
niedrig. (siehe MATHER, 1949 a, S. 128). Man muB 
sich wohl darfiber im klaren sein, dab die hier erhalte- 
nen Zahlen nicht die tats~tchlich vorhandenen Gen- 
differenzen der beidenAusgangseltern anzeigen. PANSE 
und auch MATHER (1949) betonen das ausdrfieklich 
und weisen darauf hin, dab die in ihren Berechnungen 
erhaltenen Zahlen ffir n in Formel (IO) und (Ii) nieht 

I8 
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die Zahl der Gene, soiiderii die der ,,effective factors",  
wit  s i e e s  IIenneii, aiigeben. Welche Einhei ten die 
,,effective factors"  darstellen, ist im einzeliieii schwer 
zu sagen. Man k61inte sieh vorstelleli, dab  es ganze 
Chromosomeliabschnit te oder, bei sehr geringer Chias- 
menzahl je Chromosom, gar ganze Chromosomen sind, 
die sich in der Analyse als spalteiide Einheiteii  zeigen. 

Zur weitereii Kl~rung dieser Frage wird man  be- 
strebt  sein miisseii, ersteiis t in gr6geres Malerial I I a c h  
diesen schon bekann/en  Methoden durehzupriifen uiid 
zweitens durch eiiie Verbesserung der schon vorhali-  
dent i l  uiid Herausarbei tung neuer Methodeii eineli 
tiefereii Einblick in diese Frage zu erhalten. 

S c h l u l ~ b e t r a c h t u n g e n  

Die in der vorliegenden Arbeit  dargestellten Metho- 
dell zur Untersuehung der Wirkungsweise quant i ta t i -  
vet  Gene Iassen deutlich erkeniieli, dab man  t rotz  zahl- 
reicher Schwierigkeiteii durchaus erfolgverspreeheiide 
Wege in der Erforschung quant i ta t iver  Genvererbuiig 
mnit Hilfe best immter  statistischer Verfahreii aufzeigen 
konnte.  Sie unterstreichen aber such die einleitend 
erwShiite Tatsache,  dab zu ihrer Aiiwelidung verein- 
fachende Voraussetzuligen gemacht  werden rntisseii, 
die IIicht immer erfiillt sind und daher die praktische 
Bedeutung der eiitwickelteii Methoden bis zu eiiiem 
gewisseii Grade fraglich erscheinen lassen. Es mug  
aber ausdriicklich betont  werden, dab  die hier er6rter-  
ten  stat is t ischen Methoden vorl~ufig als die geeig- 
nets ten erscheinen und dab  es zumindest  fraglich ist, 
ob wir auf irgendeinem anderen Weg sehneller zum 
Ziel kommeii.  Da das Gebiet der quaiit i tativeii  Geii- 
vererbung nun aber nieht IIur dem wissenschaftlieh 
Arb'eitenden eiii reiches Bet~tiguiigsfeld bi t ter ,  son- 
dern  die L6suiig der hier behaiidelteii Probleme such  
fiir die praktische Ztichtung von groBer Bedeutung  ist, 
erseheint eine alisftihrliehe BeschSftigung mit diesem 
Fragenkomplex  durchaus notwendig zu sein. 

I m  prakt ischen Zuchtbetr ieb wird ohnehin Jahr  ftir 
Jahr Versuchsmaterial  voii einem derart jgen Umfalig 
geprtift, wie es an  rein wissenschaftlichen Ins t i tu t en  
oft arbeitsm~Big nicht m6glich, ftir die hier kurz  be- 
sprocheiieli s tat is t ischen Methoden aber erforderlich 
ist. Die Verarbeitulig dieses Materials IIach diesen 
Methodeii kaiiii dem Ziichter sicher wertvolle An- 
haltspuiikte ftir die anzuwendendei i  Zuchtverfahreii  
gebeii. Das ist zumal daiin der Fall, weiin sich die Un- 
tersuchungen fiber mehrere Jahre erstreckeii. Durch 
die Prtifung tines bes t immten  Materials nach den  hier 
beschriebeneii Methoden tiber mehrere Generafionen 
w~re danii such eine M6glichkeit gegeben, den  Eiii- 
flug voii Koppluiigserscheinuligen auf die Gr6ge der 
Werte Ifir den Dominaiizgrad und die Geiizahl zu  uii- 
tersucheii. Die Recheiiarbeit wird sich zwar gegen- 
fiber den bisher iibliehen, in der prakt isehen Pflaiizen- 

zfichtung angewandtei i  Methodeii betr~chtlich er- 
h6heii. Jedoch erscheiiit bei dem im allgemeiiieii relativ 
hoheii Aufwand in der heutigen Ztichtuiig eine griind- 
lichere geiietisch-statistische Auswertung des Mate- 
rials durchaus gerechtfertigt.  Dartiber hinaus wtirde 
sie IIicht IIur dem Ztichter wertvolle Hinweise gebeii 
k6iinen, soiidern sicher such zur L6sung einiger, his- 
her noch sehr problematischer Frageii beztiglich der 
quai i t i ta t iven Genvererbung beitrageii k6niieii. 
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