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Uber die Methoden zur Untersuchung der Wirkungsweise
quantitativer Gene
Von GUNTER WRICKE *
Mit 1 Textabbildung

Einleitung

Die Analyse qualitativ vererbter Merkmale, wie z.B.
die von Bliitenmerkmalen im Pflanzenreich, Fellaus-
farbungen im Tierreich oder vielen morphologischen
Eigenschaften der Organismen, bietet bei dem heuti-
gen Stand der Vererbungswissenschaft keine grund-
sitzlichen Schwierigkeiten mehr. Wenn auch neben
den einfachsten dominanten und intermedidren Erb-
gingen durch das Zusammenwirken mehrerer Fakto-
ren kompliziertere oder auch durch Manifestations-
schwankungen variable Zahlenverhéltnisse auftreten,
so kann man bei solchen qualitativen Merkmalen in
spaltenden Generationen doch immer bestimmte Grup-
pen oder Klassen bilden, in die simtliche Individuen
einzuordnen sind. Bei einer gentigend groflen Zaht von
Nachkommen und der Mdglichkeit der Priifung spite-
rer Generationen ist eine Klirung des Erbganges auch
in diesen Féllen fast immer maglich.
~ Anders ist es dagegen bei den sogenannten ,,polyge-
pen‘‘ Merkmalen, zu denen auch die meisten wirtschaft-
lich wichtigen Eigenschaften der landwirtschaftlichen
und vieler girtnerischer Kulturpflanzen gehoren. Ihre
Ausprigung ist abhdngig von einer Vielzahl von Genen,
die als sogenannte ,, Polygene* den alternative Eigen-
schaften bedingenden ,,Majorgenen gegeniiberge-
stellt werden (MATHER, 1949 a). Wihrend die letzte-
ren immer einen deutlich sichtbaren Effekt haben und
in der Form der Subletal-und Letalfaktoren oft iiber
Leben und Tod des Organismus entscheiden, ist die
Wirkung der einzelnen Polygene nicht von so entschei-
dender Bedeutung fiir die Eigenschaftsauspragung
oder gar das Fortbestehen eines Individuurms. Im Ge-
genteil, die Glieder eines Polygensystems konnen sich
in gewissem Sinne in ihrer Wirkung vertreten. Zwei
durchaus verschiedene Genotypen kénnen in bezug
auf eine quantitative Eigenschaft leistungsmabig
gleich veranlagt sein, innerhalb gewisser Zufallsschwan-
kungen phinotypisch also die gleiche Merkmalsaus-
pragung zeigen. Die Wirkung der einzelnen Polygene
ist gering. In ihrer Gesamtheit vermdgen sie jedoch
betrichtliche Unterschiede in der Merkmalsauspra-
gung auszuiiben, da ihre Zahl eben grof ist. Die An-
zahl der Genotypen in der F,-Generation nach Kreu-
zung zweier in bezug auf solche quantitativen Eigen-
schaften unterschiedlicher homozygoter Elterrassen
ist daher auch sehr groB. Theoretisch sind bei voll-
kommen frejer Spaltung 3" verschiedene Genotypen
zu erwarten, wenn # die Zahl der spaltenden Gene ist.
Bei intermediirer Merkmalsausprigung findet man

* Herrn Prof. H. Karpert zum 65. Geburtstag ge-
widmet

ebensoviele Phanotypen, bei voller Dominanz verrin-

gert sich die Zahl auf 2%, sie ist aber immer noch auch

bei nur kleinen Zahlen spaltender Gene recht betrécht-
lich. Die phéanotypischen Differenzen zwischen zwel
Genotypen, die sich nur in einem oder wenigen Lei-

stungsgenen unterscheiden, werden daher auch sehr

klein sein, und schon geringe umweltbedingte Schwan-
kungen konnen sie leicht verwischen. Nun sind die
meisten quantitativen Eigenschaften sehr stark von
Umweltverhiltnissen abhdngig. Man findet daher in
der Tat bei der Untersuchung solcher Eigenschaften
nach Kreuzung zweier homozygoter Linien in der F,
nicht eine entsprechend der Zahl der spaltenden Gene

mehr oder weniger grofe Zahl von gut zu trennenden

Klassen, die den einzelnen Genotypen entsprechen,
sondern eine kontinuierliche Verteilung. Die Gren-
zen zwischen den einzelnen Genotypen sind dorch die
umweltbedingte Variation vollkommen verwischt, so
daB zwei Pflanzen mit dem gleichen MeBwert durch-
aus nicht vom gleichen Genotyp zu sein brauchen oder
genotypisch gleiche Pflanzen verschiedene MeBwerte
zeigen konnen. Eine Einteilung in Klassen ist zwar
rein theoretisch moglich, aber genetisch nicht sinn-
voll. Methoden, die bei der Genanalyse qualitativ ver-
erbter Merkmale zum Ziel fithren, sind also bei quanti-
tativen Figenschaften nicht anwendbar, weil die Wir-
kung eines einzelnen Polygens nicht getrennt von der
der anderen Polygene analysiert werden kann. Konti-
nuierliche Verteilung, wie man sie bei der Untersu-
chung quantitativer Merkmale findet, kann man nur
durch statistische MaBzahlen analysieren, die fiir der-
artige Hiufigkeitsverteilungen herausgearbeitet wor-
den sind, also z. B. durch Mittelwerte, Varianzen, Ko-
varianzen oder auch statistische Mafzahlen héheren
Grades. Das bedeutet aber gegeniiber den klassischen
mendelistischen Methoden zur Untersuchung der Erb-
vorginge alternativer Merkmale eine ganz andere Be-
trachtungsweise und fiir den die Vererbung solcher
quantitativen Eigenschaften Untersuchenden selbst
eine gewisse Umstellung. Eine statistische Analyse
der Wirkungsweise der Polygene fithrt eben nur zur
Schitzung der durchschnittlichen Eigenschaften
der Erbeinheiten und kann immer nur innerhalb
gewisser Fehlergrenzen angegeben werden. Fir die An-
wendung dieser statistischen Methoden miissen daher
oft stark einschrinkende Voraussetzungen gemacht
werden, deren Giiltigkeit in vielen Fillen sehr schwer
nachzupriifen ist. In der englischsprachigen Literatur
sind bereits mehrere derartige Methoden entwickelt
worden, um drei sehr wichtige Eigenschaften von Po-
lygenen zu untersuchen: namlich ihr Zusammenwir-
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ken, ihre Dominanzverhiltnisse und ihre Zahl. Da
diese Methoden in der deutschen Fachliteratur bisher
wenig bekannt geworden sind, soll hier eine kurze Zu-
sammenfassung der wichtigsten von ihnen gegeben wer-
den. Die vorliegende Arbeit kann aber bei der Fiille
der bereits vorhandenen Literatur in dem vorliegenden
Umfang nicht als eine ausfithrliche Darstellung und
eine eingehende Diskussion angesehen werden. Auf
die Ableitung vieler Formeln muB daher verzichtet
werden. Fiir die Anwendung der hier darzustellenden
Methoden wird daher in den meisten Fillen ein Stu-
dium der Originalliteratur unumgénglich sein.” Wenn
also die vorliegende Arbeit einerseits nicht als Sammel-
referat gelten kann und andererseits oft nur Hinweise
geben wird, so glaubt der Verfasser doch, daB sie man-
chem, vor allem in der praktischen Ziichtung Tatigen,
wertvolle Anregung geben kann.

Das Zusammenwirken der Polyg'ene

Nihere Aussagen iiber das Zusammenwirken oder
die Wechselwirkung der Polygene zu machen, stoBt
deshalb auf Schwierigkeiten, weil die Wirkung eines
einzelnen Gens, wie schon oben ausgefithrt wurde,
nicht analysiert werden kann. Als Arbeitshypothese
diente daher zunichst die von NILssON-EHLE (1gI0 u.
1g11) und EAST (1g910) geduBerte Ansicht, daBl die Wir-
kung der eine kontinuierliche Variation bedingenden
Gene additiv intermedidr ist, das heiBit, jedes Gen be-
wirkt, daB der Wert eines Genotyps um einen be-
stimmten Betrag erhéht wird, und dafl die Homozy-
goten eine doppelt so groBe Wirkung baben wie die
Heterozygoten. Jeder Faktor wirkt also unabhéngig
von allen {brigen Genen auf die Eigens&:haftsauspréi-
gung.

Die experimentellen Ergebnisse einiger &lterer
Arbeiten stimmten auch gut mit dieser Annahme
iiberein. Den iberzeugendsten Beweis dafiir, daf§
Gene eine derartige intermediire,additive Wirkung ha-
ben kénnen, brachte NILSsON-EHLE (190g u. 1911) in
seinen bekannten Untersuchungen tiber die Kornfarbe
des Weizens und die Spelzenfarbe des Hafers. Die Zahl
der beteiligten Gene war hier. noch.so klein (2 bzw. 3),
daB die Wirkung der einzelnen Faktoren phénoty-
pisch noch erkennbar war. Daher méchten DARLING-
ToN und MATHER (1950) diese Gene auch noch nicht als
Polygene bezeichnen, obwohl sie die fiir diese geforder-
ten anderen beiden Eigenschaften der dhnlichen und
kumulativen Wirkung besitzen. Der Unterschied zu
den tatsdchlichen Polygenen, wie sie DARLINGTON und
MATHER (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 Variabilitit, so daB mansie nur noch
,,en masse’  mit Hilfe statistischer Methoden und nicht
mehr einzeln studieren kann. =~

Nicht viel spiter, nach den Arbeiten EAsTs und
NrvssoN-EHLEs, fand man jedoch, daB andere Ergeb—
nisse besser erklart werden konnten, wenn man eine
multiplikative (oder geometrische) Wirkung der Poly-
gene zugrundelegte. Als Beispiel fiir diese Art der Wir-
kung soll hier nur auf die Arbeit von MACARTHUR und
BUTLER (1939) iiber die Vererbung des Fruchtge-
wichts bei Tomaten hingewiesen werden. An einer
groflen Zahl von Kreuzungen zwischen gro8- und klein-
frucht1gen Tomaten wird gezeigt, daB der Wert der F;
in den meisten Fallen mehr dem geometrischen Mittel
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der Fruchtgewichte der beiden Eltern als dem des arith-
metischen Mittels gleicht. Auch der Wert der F, liegt
meistens niher dem des Elters mit geringerem Ertrag.
Diese beiden Tatsachen und auch die positiv schiefe
Verteilung der F,-Nachkommenschaften sprechen nun
fiir eine multiplikative Genwirkung. Das soll an dem
folgenden Schema (Tab. 1a) gezeigt werden. Es werden
insgesamt 3 Faktoren (4a, Bb, Cc) angenommen. Der
aabbcc-Genotyp hat den Wert 3. Jeder mit einem gro-
Ben Buchstaben bezeichnete Faktor fiigt nun nicht,
wie bei additiver Genwirkung, einen bestimmten
Betrag zu diesem Wert hinzu, sondern multipliziert
ihn mit 2. Der Genotyp Aabbcc hat also den Wert
3 -2 = 6. Ersetzt maninihm ein b- durch ein B-Allel,
so wiirde dieser Genotyp den Wert 3 - 4 = 12 erhalten.
Denselben Wert hat aber auch AAbbce, nimlich 3
(Grundwert) - z - 2 = 12. Der Wert des F;-Genotyps
AaBbCcaus der Kreuzung A4 BBCC X aabbccist dem-
nach 3+ 2+2-2 =24. Ein Vergleich mit den beiden
Elterwerten von 192 und 3 (Tabb. 1a) zeigt, daB er dem
Elter mit dem kleineren Wert naher liegt und gleich
ihrem geometrischen Mittel ist. Ferner liegt der Fy-
Mittelwert von 34 niher am geometrischen Mittel

(V 3. 102 —24) als am arithmetischen Mittel (97,5), und

Tabelle 1a. Schema einer trifakioviellen, multiplikativen
Genwirkung.

AABBCC X aabbce
- 192 (3 - 29 3 (Grundwert)
F, AaBbCc.
24 (3 - 23)
F, Durchschnittlicher Wert = 34,17
Arithmet. Mittel der Elternwerte = 97,5
Geometrisch, , . " = 24,0

Schlefheltsmffer S =2,38.

schlieBlich ist auch die F,-Verteilung positiv schief
(S = + 2,4). Man findet aber ganz dhnliche Verhalt~
nisse in gewissen Fillen additiver Wirkung der Gene,
nadmlich dann, wenn partielle Dominanz des Allels fiir
den kleineren Wert der zu untersuchenden Eigenschaft
(z. B. FruchtgroBe oder Pflanzenlinge) vorliegt. Das
zeigt das in Tabelle 1b dargestellte Schema. Der voll
dominante Genotyp hat den Wert 3, jedes rezessive
Le1stungsgen fiigt im homozygoten Zustand den Wert 8
und im-heterozygoten den Wert 1,5 hinzu. Alle drei
tiir multiplikative Genwirkung genannten Kriterien
sind hier-annihernd erfiillt. So ist erstens der Fy-Wert
7,5 nur wenig kleiner als das geometrische Mittel mit

einem Wert von g (/3 < 27)- Eine derartig kleine Diffe-
renz wird im Experiment meistens innerhalb der Zu-
fallsstreuung liegen. Zweitens liegt der F, ~Wert niher
am geometrischen als am. ar1thmet1schen Mittel und
drittens ist die Verteilung der F, wieder positiv.schief.

CHARLES und SMITH (19309) haben nundie Méglich-
keit zur Unterscheidung zwischen diesen beiden Arten
von Genwirkung eingehender untersucht. Nicht immer
ist ndmlich die Ubere1nst1mmung zwischen einer multi-
plikativen und einer additiven Genw1rkung mit Domi-
nanz der , kleinen Werte so gut wie an- dem eben ab-~
geleiteten Beispiel. Sle hingt ‘wesentlich von dem
Dominanzgrad der Gene ab. Nimmt man z. B. in
Tabelle 1 b vollkommene Dominanz bei sonst gleichen
Verhiltnissen an, so ist der Wert der F;, wie man sich
leicht klarmachen kann, gleich dem Wert des domi-
nanten Elters, also == 3. Die Differenz zum geometrl‘
schen Mittel ist hier -betrachtlich. Es kann-somit in
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gewissen Fillen schon mit Hilfe des F;-Wertes eine
Unterscheidung zwischen diesen beiden Genwirkungen
getroffen werden. Weiterhin bietet der Durchschnitts-
wert der F,-Generation hierfiir in vielen Fallen eine
Méglichkeit.

Erwartungsgemif ist er bei multiplikativer Gen-
wirkung nicht viel gréBer als der F,-Wert, bei additiver
Genwirkung liegt er unabhingig von allen Dominanz-
verhéltnissen genau zwischen dem F,-Wert und dem
arithmetischen Mittel der beiden Elter-Werte. Die
von CHARLES und SMITH angegebenen Formeln lauten
bei multiplikativer Genwirkung

F,=F,|1 —I—% (log P; — log Py)?|, (1)
und bei additiver Wirkung '
F2=%(2F1+ﬁ1+§2): (2)

wobei Fy, F,, P, u. P, (CHARLES und SMITH be-
nutzen hierfiir die Symbole 7y, ¥y, ¥, und v,) die Mittel-
werte der Fy-, Fp- und Parentalgenerationen sind, P;
der Elter mit dem groferen Wert ist und # die Zahl der
beteiligten Gene bedeutet.

Gleichung (1) ist eine Ndherungsformel, die beson-
ders dann gilt, wenn.», die Zahl der Gene, groB ist, und
wenn die Wirkung der einzelnen Faktoren, wie es in
dem Schema angenommen wurde, gleich ist. Formel
{2) ist hiervon sowie von sdmtlichen Dominanzver-
héltnissen unabhingig, wie im folgenden gezeigt wer-
den wird.

Hat der Genotyp a; 4, eines Genpaares a, a,den Wert
+d,, der Genotyp a, @,den Wert —d, und die Heterozy-
gote a, a, den Wert %,, wobei %, positiv und negativ
sein kann, so liegt der o-Punkt der Werteskala genau
zwischen den Werten der beiden Homozygoten (nach
MATHER, 1040a).

2,8,
/Ii ﬁ—J ’aﬂf
a +a

By

Dominanzschema

Entsprechend wiren die Werte fiir die drei Geno-
typen eines zweiten Genpaares -4, fiir b, b, —d, fiir
by by und J, fiir &5, . Eine Kreuzung zwischen beiden
Genotypen a,a,b,0; X a,a,050, ergibe in der I, den Ge-
notyp a.a,0,0, mit einem Wert /4, 4 % und eine F,, die
folgende Zusammensetzung hat :, :

Genotyp Hik, Wert
aa,bb, 0 1/16 + 4, + 4,
aabby  2/16 + dy + 7
aasbby  2/16 + dy A,
aasbby  4/16 + -+ Ry
0,050, 1/16 +d, — 4
A105D5D 2/16 —dy -+ By,
Ad5D,by 1/16 —d, + dy
Agtebiby  2/16 — d, + I
Aytsbyby  1/16 —d, — 4, ‘

S 16/16 8/164, -+ 8/16/

Neben dem Genotyp und seiner Haufigkeit steht der
nach obiger Skala angenommene Wert. Als Durch-
schnitt firr die F, ergibt sich nach dieser Zusammen-

stellung Fp = 1/2 hy + 1/2 By Dieser Wert soll nach
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Tabelle 1b. Schema ciner trifakioviellen additiven Gen-
wirkung wit Dominanz dev ,, kleinen' Werte

AABBCC X aabbsc
3 (Grundwert) 27
F, AaBbCc

7:5
F, Durchschnittlicher Wert = 11,25

Arithmetisches Mittel der Elterwerte = 15
Geometrisches - ’ =9

Schiefheitsziffer S = 1,45.

(2) gleich 1/4 (P, + P, -+ 2 Fy) sein. Setzt man die ent-
sprechenden Elterwerte und den Fi-Mittelwert in die
Gleichung ein, so erhilt man

/4(-+d,Fdy—d, —dy+2h, 42 hy) =1/2h, +1/2 1

und damit den oben schon erhaltenen Durchschnitts-
wert der F,. Man kann das hier dargestellte Schema
auf eine beliebige Zahl von Genen ausdehnen und hat
somit den Beweis fiir die Richtigkeit der Formel (2).
Neben dem Vergleich der Mittelwerte der Fy-Fyp-
und Parentalgenerationen kénnen auch die der Riick-
kreuzungsgenerationen zur Unterscheidung der addi-
tiven und multiplikativen Genwirkung herangezogen
werden. Die von CHARLES und SMITH angegebenen
Formeln lauten, wenn man die hier eingefiihrten Sym-
bole und fiir den Durchschnittswert der Riickkreu-

zungsgeneration B verwendet, bei geometrischer Gen-
wirkung

B= V? ’ Fz 3)
und beiadditiver B =1/2(P+ F) . (4)

Fiir P ist jeweils der Durchschnittswert des Elters
einzusetzen, mit dem die Fy zuriickgekreuzt wurde.

Diese drei eben genannten Vergleiche zwischen den
Durchschnittswerten der F;, F, und der Riickkreu-
zungsgeneration und- ihren Erwartungswerten bei
additiver und multiplikativer Genwirkung ermdgli-
chen in vielen Fillen schon eine Entscheidung dariiber,
ob die Gene mehr additiv oder multiplikativ wirken.
CHARLES und SwmrtH (1939) geben weiterhin Ableitun-
gen fiir zwei Koeffizienten, ¢ (,,coefficient of genetic
variability*) und # (,,coefficient of genetic third mo-
ment‘"), zu deren Berechnung auch die Varianzen und
SchiefheitsmaBe einer spaltenden Generation und die
Varianzen der drei nichtspaltenden Generationen (F,
P, und P,) herangezogen werden. Zum néheren Stu-
dium dieser beiden MaBe fiir die Beurteilung der Gen-
wirkung soll hier nur auf die oben bereits mehrfach
zitierte Arbeit dieser beiden Autoren verwiesen werden.

Hat man nun mit Hilfe der eben genannten Metho-
den festgestellt, daB die Wirkung der Faktoren weit-
gehend multiplikativ ist, so besteht die Moglichkeit,
durch Umformung der Werte in ihre Logarithmen
einen MaBstab zu erhalten, auf dem die Wirkung der
Gene additiv erscheint. In dem Modellbeispiel der
Tabelle 1a war fiir den Genotyp AA4bbcc ein Wert von
12, ftir AABBce ein Wert von 48 und fir A4BBCC
der Wert 19z festgelegt worden. Die Logarithmen der
Zahlen 12, 48, 192 sind 1,07918, 1,68124 und 2,28330.
Die Differenz zwischen 1,68124 und 1,07918 und zwi-
schen 2,28330 und 1,68124 ist in beiden Fallen 0,60200.
Die Abh#ngigkeit zwischen der Zahl der Gene und ihrer
Wirkung ist also nach Verwendung einer logarithmi-
schen Skala wieder reinlinear. -
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Die Verteilungskurve der F, wire in diesem Falle
nicht mehr positiv schief, sondern symmetrisch. Durch
die logarithmische Umformung wird also der rechte,
obere Teil der w-Achse stirker kontrahiert als der
untere.

Demin Tab. 1a angenommenen Modellbeispiel wurde
zugrunde gelegt, daf jedes mit einem groflen Buch-
staben " bezeichnete Allel, das in einen Genotyp
eingefiihrt wird, den Wert dieses Genotyps mit 2
multipliziert, unabhingig davon, ob das Allel bereits
vorhanden ist oder nicht. Man kénnte sich aber auch
vorstellen, daB die Wirkung eines Allels gréBer oder
kleiner ist, wenn der Genotyp bereits dasselbe Allel

besitzt. Als Beispiel sollen folgende Zahlenreihen
dienen:
Genotyp aa Aa 44
Wert 2 4 12
N S
Multiplikator 2 3.
log des Wertes 0,3010 0,6021 1,0792
Genotyp aa Aa 44
Wert 2 6 12
Multiplikator 3v 2

log des Wertes o0,3010  0,7782 1,0702

Im ersten Beispiel ist der multiplikative Faktor in der
Heterozygoten nur 2, wihrend er durch das Hinzu-
kommen des zweiten Allels auf 3 ansteigt. Im zweiten
Beispiel ist es umgekehrt. Man kénute im ersten Fall
von einer partiellen ,,multiplikativen Dominanz‘ des
a-Allels und im zweiten von einer solchen des 4-Allels
sprechen. In jedem Falle einer solchen multiplikativen
Dominanz treffen die von CHARLES uhd SMITH ab-
geleiteten Formeln fiir multiplikative Genwirkung
nicht mehr zu. Wohl l4ft eine logarithmische
Umformung die Wirkung der Gene additiv erscheinen.
Jedoch findet sich jetzt auch eine partielle Dominanz,
wie ein Vergleich der Logarithmen der Werte des
obigen Schemas zeigt.

Nach den bisherigen Erfahrungen, die bei der Unter-
suchung quantitativer Merkmale gemacht worden
sind, liegt kein Grund vor, nicht auch eine solche
Wirkung anzunehmen. Dariiber hinaus mufl man nach
den heutigen wissenschaftlichen Ergebnissen iiber die
Vererbung quantitativer Merkmale feststellen, daf
man durchaus nicht nur die beiden bisher betrachteten
Arten der additiven und multiplikativen Genwirkung
als allein mdgliche ansehen darf (vgl. auch KAPPERT,
1953, S. 37). MATHER (194¢a) {fihrt in seinem Buch
., Biometrical Genetics” Beispiele an, wo auch die
logarithmische Transformation der MeBwerte nicht
zu einem Mafstab filhrt, auf dem die Wirkung der Gene
einigermaflen. additiv ist. So ergaben Versuche von
PowERs (zitiert nach MATHER, 1940a) iiber die Ver-
erbung der Fruchtgewichte bei Tomaten, daB die stir-
kere Kontraktion des oberen Teils des MaBstabes durch
Benutzung der Logarithmen der Werte noch nicht ge-
niigte, sondern dalB hier offenbar eine noch gréBere
Kontraktion nétig ist. ‘

Im gewissen Sinne entgegengesetzt zur multiplikati-
ven Wirkung ist die Wechselwirkung der Gene die Ras-
MUSSON (1933—34) in seiner Interaktionstheorie an-
nimmt. Der Grundgedanke dieser Theorie ist der, daB
die Wirkung eines Faktors auf den Genotyp abhingig
von allen anderen vorhandenen Faktoren und um so
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kleiner ist, jé mehr Leistungsfaktoren schon anwesend
sind inderm betreffenden Genotyp. Ein mathematischer
Ausdruckfiir diese Wechselwirkung zwischen Genen soll
in folgendem entwickelt werden. Nimmt man an, daB
der durchschnittliche Wert eines Faktors & ist und
daB der Wert & den Grad der Wechselwirkung (in-
teraction) zwischen den Genen angibt (er soll von 0—1
schwanken), so ist die Zunahme, die jeder Faktor be-
wirkt, durch eine geometrische Reihe gegeben:

Zahl der Faktoreno 1 2 3 ...... 7
Zunahme in der 7

: k> ak' ak? k-1,
Wirkung 0a arn a 4

Der mathematische Ausdruck fiir den Wert eines be-
liebigen Genotyps ist dann die Summenformel der

f. x ist die Anzahl

. . R* —
geometrischen Reihe y = a -

der vorhandenen Leistungsgene.
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Abb, 1. Regressmn des ,,genotypischen Wertes'® auf den nfaktoriellen Wert*
fiir einige Werte von & und %, (Nach RASMUSSON, 1933—34, S. 254.)

Die von RASMUSSON (S 254) ubernommene gra-
phische Darstellung glbt die Regressmnshmen des
,.genotypischen Wertes* auf den bei rein additiver
intermedidrer . Wirkung der Gene zu erwartenden
Wert %, den RAsMUssoN als faktoriellen Wert be-
zeichnet, Fiir -einige Werte von 2 und kan. Die Grenz-
werte fiir £ von o und 1 haben beide einen biologischen
Sinn. Fir & =1 ist die Wirkung der Gene additiv,
die Regressionslinie wird zu einer Geraden (siehe
Abb. 1), Ist & =o0, so bedeutet das, daB jedes Gen,
das hinzugefiigt wird, wenn schon ein Leistungsgen
vorhanden ist, den Wert Null hat.

Aus der Abbildung erkennt man, daf der Wert % die
Kriimmung der Kurve bestimmt. Je kleiner er ist,
desto friiher neigt sich die Kurve, um sich einem Maxi-
malwert asymptotlsch zu néhern, was auch besagt
dall die Wirkung eines Leistungsgens, das in einem
Genotyp, der schon ein paar Leistungsgene hat, ein-
gefithrt wird, um so kleiner ist, je kleiner % ist. Das
veranschaulicht auch die ebenfalls von Rasmusson
fibernommene Tabelle 2.

. Bei den bisher betrachteten Méglichkeiten iiber das
Zusammenwirken der Polygene hatte jedes Le1stungs—
gen, das in einen Genotyp eingefithrt” wurde, immer
noch eine selbstindige, erhdhende Wirkung auf die
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Eigenschaftsausprigung. Man konnte sich nun aber
auch vorstellen, daf3 es analog zu den bei Majorgenen
bekannten Fillen der komplementiren und epista-
tischen! Genwirkung auch bei quantitativen Merk-
malen Gene gibt, die nur bei Anwesenheit anderer Gene
zur Wirkung kommen. Eine derartige Wirkungsweise
wiirde die Zahl der mdglichen Phinotypen stark re-
duzieren.

Nimmt man an, daf3 drei komplementire Faktoren
erst eine Merkmalsausprigung bedingen, wie es bei-

Tabelle 2. (Awus RASMUSSON, 1933/34, S. 253) Genotypische

Wevte fity verschiedene Werte fity a und k nach dev Forinel

GUNTER WRICKE:

Der Ziichter

nun zu besprechenden Methoden ist daher immer die
Annahme gemacht worden, dal die Wirkung der Poly-
gene weitgehend kumulativ ist, und daB epistatische
und komplementire Genwirkungen, wenn sie vor-
handen sind, im Verhiltnis zu den tibrigen kumulativ
wirkenden Genen nicht ins Gewicht fallen und somit
die Ergebnisse nicht wesentlich beeinflussen.
Zusammenfassend 148t sich sagen, dafl die Fille
einer einfachen additiven oder multiplikativen Gen-
wirkung von Polygensystemen nicht verallgemeinert
werden dirfen. Vielmehr mufl man mit einer
Vielfalt von Méglichkeiten des Zusammenwir-
kens der die quantitativen Eigenschaften be-

y g dingenden Gene rechnen. Es ist daher ange-
h—1 bracht, sich vor jeder statistischen Analyse
o Genoty pischer Wert quantitativ vererbter Merkmale iiber das Zu-
torieller| 5= 7 1 o s | acs | oms Tacs Tacs loc: Tazs sammenwirken der Gene durch die hier ange-
Wert | h_t | ket |keog| hmog|keos|keos k=01 k=ox gebenen Methoden oder durch eine andere als
. ool oo0! 000 | 000l 000 | 000 | 000 | 000 die logarithmische Urr}formgng (z. B. durch
s vool 200| 200 | 200 200 | 200 | T.00 | 2.00 Verwendung von Ant%loganthmen, Wurzeln,
2 2.00| 400| 1.00 | 380 150 | 3,00 | T.I0 2,20 Pptenzen oder irgend einer anderen Funktion)
3 3,00 6,00| 2,71 | 542| 1,75 | 3,50 | L,Ix | 2,22 ein annidherndes Bild zu verschaffen. Die letzte
4 400| 800| 3,44 | 6,88| 1,88 | 3.75 | .1z | 2,22 Forderung, ndmlich die Umformung der Werte
g g:gg i‘z’:gg 12‘; g:;? i’g‘; g'gi i‘li ;Z in einen Maﬁstab, auf dem die Wirkung der
. 700 | 14,00 522 | 10,43 1i98 3:97» - 2‘,22 Gene additiv erscheint, betont besonders
8 8,00 | 16,00| 5,65 | 11,30| 1,99 | 3,08 | T,11 | 2,22 MATHER (19493), der sie fiir die Anwendung
9 9,00| 18,00| 6,03 | 12,07| 2,00 | 3,99 | I.It | 2,22  seiner Methoden zur Schitzung der durchschnitt-
i‘; :I[‘;’gco) zg’gg ggi :;2’77 z’gg 4’38 iil 222 lichen Dominanz der Gene, der Genzahl und
12 | 12,00 | 24.00| 6,08 Iggg 2,00 ioo szi 2:22 der Berechnung von "Kopplung‘sverhéltnissen
13 | 13,00 26,00 7,23 | 14,46 2,00 | 4,00 | 1,11 | 2,22 zwischen Polygenen  itberhaupt zur Voraus-
14 | 14,00 28,00! 7,46 | 14,92 2,00 | 4,00 | 1,11 | 2,22  setzung macht. Bei Besprechung dieser Metho-
15 | 1500| 30,00 7,66 | 5,33 | 2,00 | 4,00 | L,IT | 2,22 {ep wird daher hierauf noch niher einzugehen
o0 o0 [e =} 10,00 | 20,00 | 2,00 4,00 I,IT 2,22 Sein.

spielsweise von KAPPERT (1953) bei der Vererbung der
SproB- und Blattbehaarung der Levkojen gefunden
wurde, so ergibe die Nachkommenschaft einer tri-
hybriden Fy bei voller Dominanz eine Aufspaltung in
2 Phinotypen, nimlich in 37 behaarte und 27 unbe-
haarte Pflanzen. Bei jeder anderen Art kumulativer
Genwirkung erhilt man dagegen bei voller Dominanz
8 verschiedene Phinotypen und bei intermedidrer Ver-
erbung sogar 27. Ahnlich, wenn auch nicht in dem
MaBe, wird die Anzahl der Phinotypen bei epista-
tischer Wirkung reduziert. Wiirde der Vererbungs-
mechanismus quantitativer Leistungseigenschaften
weitgehend auf dieser Art des Zusammenwirkens be-
ruhen, so kénnte man in der F, zweier Eltern, die sich
nur in wenig Genen unterscheiden, in gewissen Féllen
eine diskontinuierliche Verteilung erwarten. In sol-
chen Fillen wiare eine Selektion auf derartige vererbte
Merkmale wesentlich erleichtert, und bei den mehr oder
wenjger durchgeziichteten landwirtschaftlichen Kultur-
pflanzen ist eventuell in bezug auf solche Gene schon
eine Homozygotie erreicht.

Wie weit eine derartige komplementdre und epi-
statische Genwirkung bei quantitativen Eigenschaften
verbreitet ist, 1Bt sich nicht leicht entscheiden. Die
statistische Analyse wird durch diese Arten der Wech-
selwirkung jedenfalls erheblich kompliziert. In den

1 Unter dem Terminus ,,Epistasie’* werden in der eng-
lischsprachigen Literatur ausgehend von WRIGHT und ibhm
folgend von vielen anderen hiufig sdmtliche Arten von
Wechselwirkungen zwischen nicht allelen Genen zusam-
mengefaBit. Hier soll unter Epistasie nur die Erscheinung
verstanden werden, daB ein Gen die Wirkung eines ande-
ren vollkommen verhindert (vgl. KAPPERT, S. 41).

Die Schiitzung der durchschnittlichen
Dominanz

Die allgemein in Genetik und Ziichtung bekannte
Tatsache des Luxurierens der Bastarde homozygoter
Eltern, der Heterosis, kann auf zweierlei Weise er-
klart werden. Einmal ist es moglich, daB der héhere
Wert det F, durch partielle oder vollstindige Domi-
nanz der Leistungsgene und Kopplung von + und —
Genen bedingt wird, zum anderen kann die Hetero-
zygote per se groflere Leistung als jede der beiden
Homozygoten bedingen. - In diesem Fall spricht man
von Superdominanz der Gene. -

Die Konsequenzen, die sich aus diesen beiden Er-
klarungsmoglichkeiten fiir die Ziichtung ergeben, sind,
wie leicht einzusehen ist, grundverschieden. Im ersten
Fall ist es generell méglich, Anstauschtypen zu finden,
in denen die hohere Leistung der F, fixiert ist. Das ist
aber ausgeschlossen, wenn die Heterozygoten héhere
Werte zeigen als die beiden Homozygoten. Im Hin-
blick auf die Analyse quantitativer Merkmale wird
diese beziiglich der ziichterischen Konsequenzen grund-
satzliche Verschiedenheit jedoch eingeengt ,,auf die
quantitative Frage nach der normalen Stellung der
Heterozygoten eines Genpaares in Beziehung zu ihren
Homozygoten* (FISHER, IMMER u. TEDIN, 1932 5.112),
d.h. ganz allgemein gesprochen, auf die Frage nach
dem Dominanzgrad der Gene. Die Berechnung der
durchschnittlichen Dominanzverhiltnisse von Poly-
gensystemen in der Analyse quantitativer Vererbung
ist also nicht nur theoretisch eine der interessantesten
und wichtigsten Fragen, sondern sie kann auch fiir die
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Wahl der anzuwendenden Zuchtmethoden von aus-
schlaggebender Bedeutung sein.

Im folgenden sollen daher einige, in der Literatur
angegebene Methoden aufgefithrt werden, die sich
mit der Schitzung der durchschnittlichen Dominanz
von Polygenen befassen. Wie bereits im ersten Ka-
pitel dieser Arbeit gezeigt wurde, kann eine schiefe
Verteilung spaltender Generationen nicht nur durch
multiplikative Wirkung der Gene, sondern auch durch
additive dominante Genwirkung verursacht werden.
Die positiv schiefe Verteilung der F, in Tabelle 1b
wurde durch Dominanz der Gene mit dem kleineren
Wert verursacht. Ganz entsprechend bedingt Domi-
nanz der Gene mit dem groBeren Wert eine negativ
schiefe Verteilung der spaltenden Generationen, also
eine Verteilung, bei der die Klasse mit der griBten An-
zahl von Varianten rechts vom Mittelwert liegt. Als
MaB fiir die Schiefheit kann der Wert der mittleren
dritten Potenz der Abweichung vom Mittel benutzt
werden, der als statistische MaBzahl dritten Grades
bekannt ist und mit %4 bezeichnet wird.

— d 73
N R
Diese MafBizahl und das mittlere Produkt (oder die
Kovarianz) des Mittelwertes (%) und der Varianz (k,)
von Fy-Familien benutzen FisHER, IMMER u. TEDIN
{1932} zur Berechnung der durchschnittlichen Domi-
nanz. Nimmt man an, wie es schon bei der Ableitung
der Formel {2) in dieser Arbeit getan worden ist, daB
die Werte der drei Genotypen eines Genpaares 4 ¢
fir @ &y, —d fiir a,a, und % fiir a; a, sind und daB
sich die Eltern nur in diesem Gen unterscheiden,
so betrdgt der mittlere kyWert aller vier F,-Nach-
kommenschaften (—3/8) @%*h. Ebenso groB ist der
ky-Wert der Mittelwerte der F,-Nachkommenschaften.
Die Kovarianz aus Mittelwert und Varianz der
einzelnen Fy-Nachkommenschaften betrigt 1/32 %
(2d? 4 7%). Aus diesen drei Werten kann man nun
berechnen, ob % grdfer, gleich groB oder kleiner als
+ d ist, mit anderen Worten, ob also Superdomi-
nanz, absolute Dominanz oder partielle Dominanz
vorliegt. Multipliziert man ndmlich die Kovarianz mit
4, s0 ist der Wert dann gréfer als (+ 3/8) @24, wenn %
groBer ist als + d. Er ist gleich diesem Wert, wenn
h = 4 d und kleiner, wenn % kleiner als - d, aber
noch positiv ist. Bei additiver Wirkung der Gene
bleiben diese GesetzmiBigkeiten bei jeder beliebigen
Anzahl von Genen erhalten. Ein Vergleich der vier-
fachen Kovarianz zwischen Mittelwert und Varianz
der verschiedenen Fy-Familien mit dem mit umge-
kehrtem Vorzeichen versehenen durchschnittlichen
kyWert der Fp-Familien oder dem mit umgekehrtem
Vorzeichen versehenen k,-Wert der Mittelwerte der
Fy-Nachkommenschaften macht also eine Aussage
iiber die Stellung der Heterozygoten maglich. Die im
Experiment gefundenen Werte sind naturgemif mit
einem Fehler bebaftet. Ein Signifikanztest ist mit
Hilfe der von FIsHER, IMMER u. TEDIN (1932) ange-
gegebenen Formeln fiir die Varianz dieser Werte mog-
lich. Sie betrdgt fiir den mittleren Wert von kg fiir
die einzelnen Fy-Nachkommenschaften [1/(n—1)n]
S(ks—£y)%, wo u die Zahl der insgesamt berechneten
ky-Werte ist; fiir k; der Mittelwerte gleich [6n/(n—1)
(n—2)]k} und fiir die Kovarianz aus Mittelwert
und Varianz der einzelnen Fy;-Nachkommenschaften

Uber die Methoden zur Untersuchung der Wirkungsweise quantitativer Gene
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(x/n—1) [V(k) Viky) + V(b k)] . Vi(k) und V(&)
sind dieVarianzender Mittelwerte und dieder Varianzen
der einzelnen Fy-Familien, und V(k,%,) ist ihre Kova-
rianz. FISHER, IMMER u. TEDIN haben einige Beispiele
aus der Literatur nach ihrer Methode durchgerechnet,
diehier nicht im einzelnen aufgefithrt werden kdnnen.

Weitere Moglichkeiten zur Schitzung der Dominanz-
verhiltnisse von Polygenen werden von GRIFFING
(1950) beschrieben, von denen sich die erste der Re-
gression zwischen F;- und Elterwerten bedient. Diese
Methode geht in ihren Anfingen auf Arbeiten von
Hurr zuriick. Ihr besonderer Vorteil besteht darin,
daf bei ihr nur MeBwerte der drei nichtspaltenden
Generationen fiir die Analyse benutzt werden.! Da-
durch ist die Zahl der Fehlerquellen stark reduziert.
Zweitens braucht man fir genetisch nichtspaltende
Generationen eine wesentlich geringere Zah! von Indj-
viduen, um den genotypischen Wert mit einiger Sicher-
heit abschatzen zu kénnen, als fiir solche Generationen,
deren Variabilitit durch ihre Aufspaltung in erblich
verschiedene Typen erhéht wird. Nicht zuletzt er-
laubt eine Analyse, die, wie es diese Methode erfordert,
nicht nur zwei Ausgangseltern, sondern eine gréfere
Anzahl fiir ibre Untersuchungen verwendet, allge-
mein giiltigere Aussagen itber die Vererbung der be-
treffenden Eigenschaft zu machen. Ihr Nachteil liegt
naturgeméB in der Tatsache, dafl eben mehr als nur
2 Elterlinien fiir die Analyse nétig sind. Kopplung
von Polygenen hat auf den Wert dieser Methode
keinen Einflufl, wenn man voraussetzt, daB sich bei
den verwendeten Eltern die Repulsions- und Attrak-
lionsphasen das Gleichgewicht halten.

Nehmen wir an, wir hitten verschiedene Linien
eines Selbstbefruchters oder Inzuchtlinien eines
Fremdbefruchters, so konnen wir aus diesen homozy-
goten Eltern (”) - Kreuzungen herstellen,
2 zl{n—2)!

Jeder bestimmte Elter kann mit allen iibrigen (n—r1)
Eltern gekreuzt werden. (#n—1) F,-Generationen
haben also immer einen gemeinsamen FElter. Inner-
halb dieser Kreuzungsgruppe (constant parent group),
in der in allen Kreuzungen ein gleicher Elter vor-
handen ist, kann man die Regression der F,-Werte
auf die Werte des jeweils verschiedenen Elters be-
rechnen. Zeigen die so berechneten Regressions-
koeffizienten aller Kreuzungsgruppen, wenn man sie
nach der GréBe des konstanten Elters ordnet, einen ab-
nehmenden Trend, so liegt Dominanz der Gene mit dem
groBeren Wert der Eigenschaft vor. Nimmt der Trend
der Regressionslinie zu, so muB man zuerst unter-
suchen, ob die Genwirkung additiv cder multiplikativ
ist. Hierfiir hat man folgende Moglichkeiten:

I. Steigen die groBeren Regressionswerte stark iiber
I an und wird der Trend durch Verwendung der
Logarithmen der Werte stark redunziert, so deutet das
auf multiplikative Genwirkung.

2. Wie allgemein aus der Regressionsrechnung be-
kannt ist, kann man die Summe der Abweichungs-
quadrate von y, dem Mittelwert der relativen Figen-
schaft, aufteilen in den Teil, der durch die Abweichung

! Nach Drucklegung der vorliegenden Arbeit wurde
mir erst eine neuere Verédffentlichung von Jinks (Gens-
tics 39, 767—788, 1954) bekannt, in der fiir die Berech-
nung der durchschnittlichen Dominanz ebenfalls nur die

Elter- und F,-Werte verwandt werden und auf die hier
noch hingewiesen werden soll.
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der Werte von der Regressionsgeradenund in den rest-
lichen Teil, der durch die Abweichung der Regressions-
linie selbst vom Mittelwert ¥ verursacht wird (siche
SNEDECOR, 1950, S.12%7). Diesen Mittelwert kann
man sich graphisch als eine durch den Wert fiir y
gehende, zur x-Achse parallele Linie vorstellen. Be-
zeichnen x und vy die Abweichung der gefundenen
Werte von ihrem. Mittel, so ist der mathematische
‘Ausdruck fiir den Teil der Varianz, der durch die Ab-
weichu(r;g \;gn der Regressionsgeraden bedingt wird,

xy
Sx?
y-, in diesem Fall also der F;-Werte, nach Verwen-
dung-der Logarithmen stark reduziert, so zeigt das
ebenfalls multiplikative Genwirkung an.

3. Eine dritte Moglichkeit besteht darin, den von
GRIFFING (1g950) als ,,potence value bezeichneten

Ausdruck %, = =1 — My

P_ 1M,
den Wert der F;, M, das arithmetische Mittel
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. Wenn man einen solchen Elter zur
Verfiigung hat, was natiirlich in den seltensten Fallen
moglich sein wird, und die Genwirkung rein additiv ist,
so gibt der %,-Wert den genauen durchschnittlichen
Dominanzgrad an. Da die eben genannte Bedingung,
daB man einen extremen Elter zur Verfligung hat,
selten erfiillt sein wird, kann dieser Wert meistens nur
ein roher Schiatzwert sein. Zu der hier in Frage ste-
henden Priifung auf additive oder multiplikative Gen-
wirkung kann aber die mehr oder weniger grofle Gleich-
miBigkeit der %,-Werte herangezogen werden. Sind
diese Werte, die man leicht fiir alle vorhandenen Fi-
Generationen berechnen kann, nach Benutzung der
Logarithmen bedeutend gleichmiBiger geworden, so
ist auch das ein Hinweis auf eine multiplikative Wir-
kung der Gene.

Findet man nun keines der drei Kriterien fiir multi-
plikative Genwirkung erfiillt, so kann man bei zu-
nehmendem Trend der Regressionswerte eine weit-
gehend additive Genwirkung mit Dominanz der
Gene mit geringer Eigenschaftsausprdgung annehmen
(GRIFFING bezeichnet diese auch als negative Domi-
nanz gegeniiber der positiven Dominanz der Leistungs-
gene). Wird dagegen der Trend der Regressionskoetfi-
zienten nach Verwendung der Logarithmen stark redu-
ziert, verringert sich weiter der Teil der Varianz der
F,-Werte, der durch die Abweichung von den Regres-
sionsgeraden bedingt wird, und werden auch die 2,
Werte einheitlicher, so wird man in der Analyse von
den logarithmischen Werten ausgehen.

gleich . Wird nun dieser Teil der Varianz der

zu berechnen. F, bezeichnet

Man wird, wie sich aus der eingangs erwahnten Vielfalt
des Zusammenwirkens von Polygenen ergibt, auch nach
logarithmischer Transformation nicht immer vollkom-
mene Ubereinstimmung mit den Erwartungen additiver
Genwirkung finden. Es bleibt den - Versuchsanstellern
dann tberlassen, nach einem besseren MaBstab zu suchen
(siehe auch S. 269).

Bis zu einem gewissen Grade ist es moglich, neben
der Richtung der Dominanz (positiv oder negativ)
auch den Dominanzgrad aus den Regressionskoelfi-
zienten selbst und der Regression dieser bereits er-
rechneten Regressionskoeffizienten auf die entspre-
chenden , konstanten Elterwerte'* annihernd abzu-
schiatzen. S

GUNTER WRICKE:

Der Ziichter

GRIFFING (1950) zeigt in seiner erwdhnten Arbeit
weiter, daB3 man mit Hilfe der Komponenten der Va-
rianz der F;- Werte innerhalb einer Kreuzungsgruppe
eine exaktere Schitzung der Dominanz vornehmen
kann. Die Varianz der F;-Werte kann aufgeteilt werden
in die umweltbedingte Varianz und in die durch die
verschiedenen Fj-Genotypen einer Kreuzungsgruppe
bedingte erbliche Varianz. Die letzte setzt sich zu-
sammen aus dem Teil, der durch die d-Komponente
verursacht wird (siehe S~ 204), also abhéngt von 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 Homozygoten entsteht.

]
Der Dominanzgrad ist dann V-Z-Z Ky

- /)
wie GRIFFING zeigen kann, gleich der Varianz der
Differenzen zwischen den F;- und. Mittelelterwerten
minus 5/4 der umweltbedingten Varianz, op ist
gleich der Varianz der jeweils verschiedenen Eltern
einer Kreuzungsgruppe minus umweltbedingter Va-
rianz. Die umweltbedingte Varianz kann direkt aus
dem in Wiederholungen angelegten Versuch erhalten

werden.

ist aber,

Gorou (1953) hat nach diesen von GRIFFING angegebe-
nen Methoden einige quantitative Eigenschaften von
Solanum melongena untersucht. Insgesamt verwendet er
7 Sippen fiir seine Berechnungen. Er findet z. B. fur den
Langenbreitenindex der Frucht additive Genwirkung mit
geringer negativer Dominanz, filr das Fruchtgewicht mul-
tiplikative Genwirkung und fiir die Bliitezeit additive
Genwirkung mit negativer Dominanz. Der Dominanz-
grad variferte in diesem Fall stark zwischen den einzel-
nen Kreuzungsgruppen.,

Vor der Besprechung der von MATHER entwickelten
Methoden zur Analyse quantitativer Genwirkungen,
die in seinem 1049 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 ndher eingegangen werdemn.
MATHER betont immer wieder mit Nachdruck, daf3 vor
jeder Untersuchung quantitativ wirkender Gene mit
Hilfe von Varianzen und Kovarianzen, wie er sie durch-
fithrt, ein MaBstab gefunden werden sollte, auf dem
die Wirkung der die Variation bedingenden Faktoren,
also die der Gene und die der Umweltfaktoren, weit-
gehend additiv ist und somit zwischen ihnen keine
Wechselwirkung besteht (MATHER, 1940, MATHER
19402, MATHER 1949b). Je weniger Wechselwirkungen
oder Interaktiomen zwischen diesen Faktoren aui-
treten, desto besser kann die Analyse durchgefiihrt
werden und um so genauver werden die Aussagen, die
man machen kann. Eine der Interaktionen ist in def
multiplikativen Wirkung der Gene schon aufgezeigt
worden. Jedes Gen ist in seiner Wirkung von den be-
reits vorhandenen Leistungsgenen abhingig, da es
nicht wie bei additiver Genwirkung einen bestimmten
Betrag hinzufiigt, sondern den Wert eines Genotyps
mit einem bestimmten Faktor multipliziert, seine ver-
bessernde Wirkung also letztlich von den bereits vor-
handenen Leistungsgenen abhangt. '

Aber auch die Dominanz kann man sich in der bio-
metrischen Analyse als eine Art Wechselwirkung vor-
stellen, nimlich als eine solche zwischen den Allelen
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eines Genpaares. Da diese aber nun ein Hauptgegen-
stand der Untersuchung ist und in den Formeln volle
Berticksichtigung findet, braucht und soll sie durch
Transformation der MeBwerte in irgend einen anderen
MaBstab nicht verschwinden. Wichtig bei der Auswahl
eines geeigneten Mafistabes und deswegen voll zu be-
riicksichtigen ist aber die Interaktion zwischen Um-
weltfaktoren und Genotyp, die dadurch entsteht, daB
gleiche Umweltfaktoren nicht alle Genotypen gleich-
mafig beeinflussen. Solche Interaktionen konnen
durch einen Vergleich der Varianzen verschiedener
Genotypen getestet werden. In den beiden Elter-
generationen sowie in der Fy-Generation hat man voll-
kommen erbgleiche Generationen zur Verfugung, deren
Varianz rein umweltbedingt sein muB. Die Varianzen
dieser drei nichtspaltenden Generationen miiten also
innerhalb der Fehlergrenzen gleich sein, wenn die
Umweltfaktoren alle drei Genotypen gleichmiBig
beeinflussen. Eine Priifung auf Homogenitat dieser
Varianzengibt also eine Auskunft iiber das Vorhanden-
sein von Interaktionen zwischen Umwelt und Geno-
typ. Fiir den Test auf additive Wirkung der Gene be-
nutzt MATHER (1949a) die Mittelwerte der Riick-
kreuzungs-, I'y- und Fy-Generationen:

B, == (P, +F) (4)
By= = (P, + F) (4)
Fy="(Pi+ P25 (2)
Fy=— (Pi+Py+2Fy (5)

Die Formeln fiir die Riickkreuzungs- und F,-Gene-
rationen sind auch schon von CHARLES und SMITH
(1939) fitr die Unterscheidung zur multiplikativen Gen-
wirkung benutzt worden. Fiir die Formel (2) ist auf
Seite 204 die Ableitung gegeben worden. Ebenso leicht
laBt sich der Beweis fiir die Formeln (4) und (5) er-
bringen. Aus den obengenannten Gleichungen er-
geben sich weiterhin folgende Beziehungen : ’

F,=— (B, + By (6)

Fy=4 3P +3P+2F) ()

Sind diedurch diese Formeln angegebenen Bedingungen
bei Benutzung der in g, cm usw. gemessenen Werte
nicht erfiillt, so schligt MATHER vor, eine Umwand-
lung der Werte in ihre Logarithmen, Potenzen, Anti-
logarithmen oder auf irgendeine andere Art vorzu-
nehmen.

Corp und WrIGHT (1952), die die Vererbung des durch-
schnittlichen Korngewichtes in einer Weizenkreuzung
untersuchten, gingen dabei folgendermafen vor:

Nahmen sie keine Umformung der Werte vor, so wichen
die Werte fiir '

A=4F2—2I71—1-51—132 und
328?3_2F1_3P‘1_31_32

signifikant von ibrem Erwartungswert, der nach Formel
(2) bzw. (7) gleich o ist, ab. Es warden negative Werte er-
halten. Neben diesen negativen Werten von A4 und B
zeigte auch die UngleichmaBigkeit der Varianzen fiir die
Eltern- und F,-Generationen, daf} die in mg gemessenen
Werte fiir das” Korngewicht nicht geeignet waren fiir die
Analyse. Auch die Benutzung der Wurzeln konnte die
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Kriterien 4 und B nicht ganz erfiillen. Es wurde daher
zu einer modifizierten logarithmischen Transformation
iibergegangen: )

G =log (g —a). g ist das urspriingliche Korngewicht in
mg, G das entsprechende Gewicht auf der neuen erst
noch zu findenden Skala und a eine Konstante, die be-
stimmt werden sollte. Es wurde festgestellt, daB der
Wert fiir A das Vorzeichen bei einem Wert fiir a zwischen
25 und 30 und der Wert B fiir a zwischen 20 und 25 dndert.
So schien die Funktion G ==log (g —25) eine geeignete
Transformation fiir die Werte darzustellen. Es zeigte
sich jedoch, daBl bei Benutzung dieser Transformation die
Varianz des Elters mit niedrigerem Korngewicht gesichert
groBer 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 — 10) erfiilit;
hier waren aber die Werte fiir 4 und B wieder von o ver-
schieden. Der Ausdruck log? (g — 25) zeigte sich schon
als eine giinstigere KompromifBiésung. Eine weitere Prii-
fung ergab, dafl der Ausdruck log 5/2(g — 25) den Forde-
rungen am besten geniigte.

Die eben dargestellten Bemithungen CopPPs und
WricHTs, fiir ihre Untersuchungen einen geeigneten
Umwandlungsmodul zu finden, zeigen, daB diese von
MATHER nachdriicklich betonte Forderung nicht immer
leicht zu erfiillen ist. In den mejsten Fillen wird man
kaum eine derart ideale Skala finden, auf der alle die
Variabilitdt beeinflussenden Faktoren eine vollkom-
mene additive Wirkung zeigen. Vielmehr muB3 man
sehr oft einen Kompromi8 schlieBen und einen Modul
benutzen, der den kleinsten moglichen Rest an Inter-
aktionen iibrig 1aBt. Auch wird man darauf achten
miissen, daB der rechnerische Aufwand zum Auffinden
einer noch besseren Transformation in eipem ver-
niinftigen Verhéltnis zu der erreichbaren Verbesserung
steht.

Die Methoden von MATHER zur Schatzung der durch-
schnittlichen Dominanz unterscheiden sich von den
von GRIFFING angegebenen grundsétzlich dadurch,
daBB MATHER die Varianzen und Kovarianzen spal-
tender Generationen fiir seine biometrische Analyse
benutzt.

Geht man wieder von den 3 Genotypen a,a;, a,a,
und 4,4, eines Genpaares mit den Werten - 4,, %, und
— d, aus (siehe Seite 264), so kann man die Varianz
der F, in d, und 4, ausdriicken und sie somit in diese
beiden Komponenten trennen:

Die F, besteht aus 1a;a; mit dem Wert - d,, 2a,a,
mit dem Wert %, und 14,4, mit dem Wert — d,. Die
Summe der Abweichungsquadrate dieser 4 Geno-
typen vom Mittelwert o istd; + 24} - d2 = 242 4212,
das durchschnittliche Abweichungsquadrat vondiesem
Wert also 1/2d; + 1/2/;. Der Fy-Mittelwert ist h/2,
und somit die Varianz der F, = 1/2d; + 1/27;— K4
=1/2ds + 1/4 1} . ,

Zeigen die Gene keine Wechselwirkung und sind sie
nicht gekoppelt, so ist die totale erbliche Varianz der
Fy gleich der Summe aller 1/z2dj 4 1/4h2, also
1/2 S(d3) - 1/4 S(k;) . Der erste Teil dieser Varianz
stellt den erblichen, fixierbaren Anteil, der zweite den
nicht fixierbaren, durch die Werte der Heterozygoten
bedingten Anteil dar. Fiir S(@®) und S (4% schreibt
MATHER auch D und H. Bezeichnet man die umwelt-
bedingte Varianz der F, mit E (environment), so ist,
die totale Varianz einer F,-Generation

Vem=1/2D +41/4H + E. (8)
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Entsprechend einfach ist die Ableitung der nach-
stehend aufgefiihrten Formeln (MATHER, 1949 a,5.56):

Vs, = Varianz der Mittelwerte
der F;-Nachkommen-

schaften ID+ fH+E

We,r, = Kovarianz aus den Fy-
Mittelwerten und den F,-

Elterwerten }D+LH
T/}S = Durchschnittliche Varianz
der Fy-Nachkommen-
schaften 1D+ LH A+ E

= Varianz der Mittelwerte
von Biparental-Nach-
kommenschaften?

Viip

{D+ s H+E

Wr,Bip = Kovarianz der Mittelwer-
te der Biparental-Nach-
kommenschaften und ih-

rer F,-Elterwerte D

Vgip = Durchschnittliche Varianz
der Biparental-Nach-

kommenschaften 1D+ % H+E

= Varianz der Mittelwerte
der Maternal-Nachkom-
menschaften?

= Durchschnittliche Va-
rianz der Maternal-Nach-
kommenschaften

Vitai

t{D+E

_I7M at
3D+4+H+LE

Hat man nun z. B. im Experiment die Varianz der
F,, die durchschnittliche Varianz der Fy-Nachkommen-
schaften, die.Varianz der Fy-Mittelwerte, die Kova-
rianz aus den F,-Werten und den Mittelwerten der Fy-
Nachkommenschaften und aus den Varianzen der
nichtspaltenden Generationen (P, Py, u. Fy) die Werte
fiir E, und E,ermittelt, so erhélt man folgendes Glei-
chungssystem:

Ve, =3D+ tH+E =a
Vi, =3D+4H+E =D
We,r, =}D+4 }H =
Ve =1D+ tH+E =d
E, =e¢
E, =]

3

Wie alle MeBwerte sind auch die im Versuch ermittel-
ten Werte fiir Vg, usw., die hier mit a,b,c,d,e und f
bezeichnet sind, mit einem Fehler behaftet. Zur
Schitzung ihrer wahrscheinlichsten Werte benutzt
MATHER die Methode der kleinsten Quadrate. Nach
dieser Methode ergibt sich die Forderung, alle Glei-
chungen der Reihe nach mit den Koeffizienten der
verschiedenen Unbekannten D, H, E; und E, zu multi-
plizieren und die jeweils nach Multiplikation der Koef-
fizienten einer Unbekannten erhaltenen Gleichungen
dann zu addieren (vgl. auch WRICKE, 1955).

t Biparental-Nachkommenschaften sind Nachkommen-
schaftén aus der Kreuzung zweier zufillig aus der I, aus-
gewdhlter Pflanzen.

Maternal-Nachkommenschaften erhilt man aus Be-
staubung einer F,-Pflanze durch die gesamte F,-Genera-
tion.
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Nach der Multiplikation mit den Koeffizienten von D
ergibe sich also:

ormeine
Ippluelie -2
e -t
Lpeguin -t
%D—l—%ﬂ—]——z«Er}——;—Ez:%(a—i—b—l—c) —{——i«d:y

In Dezimalbriichen geschrieben lautet die Gleichung:
08125 D 40,25 H+0,75E,+0,5E, =7

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

E, =e und E,=/

'Ganz entsprechend kann man nun alle Gleichungen
mit dem Koeffizienten von H multiplizieren und erhélt
die zweite Formel:

0,25 D 4 0,097 656 H 4+ 0,375 E; + 0,0625 E, = s.
Gepau so erhilt man nach Multiplikation mit den Koef-
fizienten von E; und E, und anschlieBender Addition
zwei weitere Gleichungen:

0,75 D 40,375 H 43,0 E; =1

0,5 D4 0,0625H+20E,=u

Man erhélt also insgesamt soviel Gleichungen wie
Unbekannte vorhanden sind. Nachfolgend sind die
Gleichungen fiir das vorliegende Beispiel noch einmal
zusammen aufgefiibrt:

0,812 500 D - 0,250 000 H + 0,750 000 E; -
—+ 0,500000 E; = #

0,250000 D - 0,097656 H -+ 0,375000 E; +
4+ 0,062300 E; = s

0,730000 D -+ 0,375000 H -+ 3,000000 E;
=1

0,500000 D - 0,062 500 H
-+ 2,000000 E, = #

Die ecinfachste Lésung dieses neuen Systems von
Gleichungen besteht darin, es in ein Diagonalsystem
zu verwandeln und dann von unten her aufzurollen®.

1 Das sei an einem einfachen Beispiel kurz dargestellt:
Hitte man die drei Gleichungen

2 X, +3X, + X,
X, — X, +2X,
2 X, 42X, —3X;

zu 1osen, so wiirde man zweckmiBig so vorgehen, dal
man im 1. Schritt die untere Gleichung mit 4 1, die
mittlere mit -+ 2 multipliziert und beide von der ersten
abzieht:

17
7

— 2

i

2 X, +3X,+ Xg=17
5X, —3X;= 3
X, +4X3 =19

Multipliziert man jetzt die letzte Gleichung mit + 5 und
zieht sie von der zweiten ab, so erhilt man das folgende
Diagonalsystem, das einfach von unten her zu losen ist:

2X,+3X,+ Xz= 17
5X,—3X;= 3
—23X3=—092
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Man erhilt so die Werte fiir D, H, E; und E,, und der
Ausdruck V% = % ist ein MaB fiir die durchschnitt-

liche Dominanz der Polygene.

MATHER (1949 a) geht etwas anders vor: Er setzt,
wie es FISHER (1950) fiir die Analyse multipler Re-
gressionen vorschldgt, fiir die im Experiment erhalte-
nen Werte auf der rechten Seite der Gleichungen suk-
zessive die Vektoren

] und [
I |
|

ein und 16st zuerst diese Ersatzsysteme.

Die Losung dieser Ersatzsysteme gibt eine Matrix
von Koeffizienten, mit deren Hilfe die Werte fiir D, H
und E leicht zu berechnen sind.

Der grofle Vorteil der Berechnung der Matrix be-
steht darin, daB diese fiir alle je durchzufiihrenden Ver-
suche gilt, in denen die Unbekannten D, H und E aug
denselben Varianzen und Kovarianzen, also aus Vg,
Vs, Wryr, und Vr,, errechnet werden sollen, da
sie vollkommen von den im Versuch erhaltenen Wer-
ten unabhingig ist. Wenn man also einmal diese Ma-
trix errechnet hat, so ist die Berechnung von D, H und
E sehr einfach. Fiir eine Reihe von Versuchen sind die
Matrizen bereits von MATHER (1949 a) berechnet wor-
den. Es besteht daher fiir jeden Versuchsansteller die
Méoglichkeit, bei einem gleichartig angelegten Versuch
auch ohne spezielle Kenntnisse in der Handhabung
derartiger Matrizen die Berechnung der Werte fiir D,
H und E fiir seinen Versuch schnell durchzufithren.
Weiter sei in diesem Zusammenhang auf die bereits er-
wihnte Arbeit von Copp und WRIGHT verwiesen.

In der Ableitung der oben genannten Formeln fiir
¢ie Varianzen und Kovarianzen wurde vorausgesetzt,
daBl keine Kopplung zwischen den Genen vorliegt.
Fiir den Fall der Kopplung dndern sich die Varianzen
von Generation zu Generation. Die Mittelwerte wer-
den dagegen hierdurch nicht beeinfluBBt. Eine Pri-
fung auf Kopplung kann man nun so durchfiihren,
daB die Werte fiir D, H, E; und E, noch einmal berech-
net werden, wenn man die Varianz einer spaltenden
Generation wegldft oder die einer anderen hinzu-
nimmt und die Homogenitat der in beiden Fillen fiir
D, H, E; undE, erhaltenen Werte priift. Sind sie in-
homogen, so schlielt MATHER auf Kopplung der Gene.

Fiir den hier besprochenen Fall konnte man die Be-
rechnung fiir D, H, E, und E,; noch einmal unter Aus-

schlufl des Wertes fiir ¥V, durchfithren. Die Varianz
der FyMittelwerte, Vg, ist mit der F,-Varianz auch
bei Kopplung vergleichbar, da, wie eben bereits ausge-
tiihrt, die Mittelwerte durch Kopplung nicht verindert
werden. Dasselbe gilt fiir die Xova-
rianz zwischen den F,-Werten und
den Mittelwerten ihrer Fg-Nach-
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fruchter nnd solche Fremdbefruchter, von denen
leicht homozygote Inzuchtlinien herzustellen sind.
MATHER (1049 a) gibt auch ein Verfahren zur Schit-
zung der Dominanz in fremdbefruchtenden Popula-
tionen an, zu dem nur die Korrelationskoeffizienten
zwischen Vollgeschwistern und die zwischen Eltern
und Nachkommen benétigt werden.

Unter der Annahme, daB die Héufigkeit der Allele
der einzelnen Polygene in der Population gleich ist
und daB die Wirkung der Gene additiv ist, kann man
zeigen, dafl die Varianz einer beliebigen Generation
einer fremdbefruchtenden Population wie bei Selbst-
befruchtern gleich 1/2 D 4 1/4 H + E ist, daB fer-
ner die Kovarianz zwischen Vollgeschwistern W5 =
1/4 D +1/16 H und die Kovarianz zwischen Eltern
und Nachkommen Wpp =1/4 D ist. Der Korrela-
tionskoeffizient zwischen Eltern und Nachkommen

. /%
ist nun 7po =——22 . Da man Vp ="V, setzen
C VveTo .
kann, so vereinfacht sich die Formel zu
I Wrio _ 1/4 D
Fio v 12D Y1/4H+E"

Ganz entsprechend ist die Korrelation zwischen Voll-
geschwistern

pgeWsis 14D+ 1/6H

Sts V =~ 12D+ 1/4H+E-

Die Kenntnis dieser beiden Korrelationskoeffizienten
geniigt also zur Schitzung des Verhiltnisses zwischen
H und D sowie zwischen E und D.

1—2713/011 7p/o
H _ 4(rsis —*pio) E D

D Yplo ! D

47pjo

Als letzte Methode zur Schitzung der Dominanz dex
Polygene soll noch kurz ein Verfahren von CoMsTOCK
und ROBINSON (1948) erwihnt werden. Diese Auto-
ren benutzen fiir ihre Untersuchungen Biparental-
nachkommenschaften, also Kreuzungsnachkommen-
schaften aus F,-Pflanzen und Riickkreuzungsgenera-
tionen.

An einem einfachen Beispiel (ComsToCcK und Ro-
BINSON, 1948) soll die Methode kurz beschrieben wer-
den:

Aus der F, zweier homozygoter Ausgangseltern
liest man zuféllig # - » Pflanzen aus und kreuzt je »
Mutterpflanzen mit einem der vorhandenen  Vater-
pilanzen. Bringt man von jeder Krenzungsnachkom-
menschaft 7 - & Pflanzen in den Versuch und von die-
sen je 2 Pilanzen in » Parzellen, so kann bei geeigneter
Versuchsanlage, additive Wirkung der Gene vorausge-
setzt, die Varianz zwischen den einzelnen Individuen
wie folgt aufgeteilt werden:

Vavianztabelle (Nach COMSTOCK u. ROBINSON 1948 )

kommenschaften, WF Fyr ZU deren Varianzursache F G | Varianz l Komponenten d. Varianz

Berechnung nur die Mittelwerte der )

F4Generation benutzt werden. Vater m—I My s+ ks) 4 kst wrks?,
Alle bisher besprochenen Metho- %’};gfr mﬁfrhalb derh o . . ,

den setzten voraus, daB die in der nachkommenscha m(n—1) My | s®+ ks + vhs

Analyse benutzten Eltern weitge- Parzellen innerhalb dex

~naly zten ern WeIlge~  Miitternachkommen- mun@y—1) | M, | s ks

hend bomozygot sind. Sie eignen schaft ?

sich also besonders fiir Selbstbe- Innerhalb d. Parzellen mur(k—1) | M, 52
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s?ist die Summe der umweltbedingten und genetischen
Varianz innerhalb einer Parzelle, s} die Parzellen-
varianz, s} die durch genetische Differenzen der ver-
schiedenen Mutterpflanzen und s2, die durch geneti-
sche Differenzen der verschiedenen Vaterpflanzen be-
dingte Varianz. CoMsTocK und ROBINSON kdnnen
nun zeigen, daB der Ausdruck

_ 2[(My — M) — (M, — M,)]

7, = I, ()
ein MaB fiir die durchschnittliche Dominanz der Gene
ist. a entspricht dem Wert 4/4 in den Formeln von
Fisger und MATHER. GroBere Werte fiir a als 1, die
also Superdominanz anzeigen, kommen auch durch
Repulsionskopplung, also durch Kopplung von Plus-
und Minus-Genen, die voll oder auch nur teilweise do-
minant zu sein brauchen, vorgetduscht werden. Durch
eine Ausdehnung der Versuche auf spitere Genera-
tionen kann man nun wieder einen Anhaltspunkt da-
fiir erhalten, ob Kopplung die Ursache fiir einen gréGe-
ren Wert fiir aals 1ist. Setzt man einen gewissen Aus-
tausch zwischen den in Repulsionskopplung sich be-
findenden - und — Genen voraus, so wird sich der
Wert fiir die durchschnittliche Dominanz, den manaus
den Experimenten mit Nachkommenschaften spaterer
Generationen erhilt, verringern. Ist aber eine echte
Superdominanz die Ursache fiir einen Wert von a, der
groBer als 1 ist, so wird man diesen auch in spéteren
Generationen innerhalb der zufilligen Schwankungen
wieder erhalten.

Neben dem oben beschriebenen Versuch geben
ComsToCK und ROBINSON (1948} die Berechnung der
durchschnittlichen Dominanz fiir zwei weitere Experi-
mente an, die kurz folgendermaBen beschrieben wer-
densollen:

Das erste ist eine Abwandlung des oben beschriebe-
nen Versuchs, die dann méglich ist, wenn man eine
Mutterpflanze gleichzeitig mit mehreren Vaterpflanzen
bestiuben kann. Jede der » zur Kreuzung ausgelese-
nen Mutterpflanzen wird in diesem Fall mit jedem der
m Vater bestdubt, so daB man wieder m « % Kreuzungs-
nachkoinmenschaften erhalt.

In der zweiten Versuchsanlage werden F,-Pflanzen
als Viter mit beiden Eltern zuriickgekreuzt und die
Riickkreuzungsgenerationen analysiert. Der Ver-
such besteht also in diesem Fall aus einer Reihe von
Nachkommenschaften, die paarweise einen gemein-
samen Fy-Vater, aber zwei verschiedene Miitter, nim-
lich-die beiden homozygoten Eltern haben. Diese bei-
den Eltern sind fiir jede der paarweise zusammenge-
hérenden Nachkommenschaften gleich. Die Berech-
nung der Dominanz der Gene wird in diesen beiden
Versuchen entsprechend der verinderten Versuchs-
anlage etwas anders durchgefithrt. Die Formeln, auf
die hier nicht niher eingegangen werden soll, sind bei
Comstock und ROBINSON (1952) angegeben.

a

Die Schiitzung der Genzahl
Die Méglichkeit, die Genzahl eines Polygensystems
abschitzen zu konnen, ist theoretisch von Interesse;
eine annshernd genaue Kenntnis der Zahl der Gene,
in denen sich zwei zu kreuzende reine Linien in bezug
auf eine quantitative Figenschaft unterscheiden, ist
aber auch fiir den praktischen Ziichter mindestens

von ebenso groBer Bedeutung. Sie ist genau so wich-"

tig wie die Kenntnis iiber das Zusammenwirken der
Gene und jhrer Dominangzverhiltnisse. Erst wenn

GUNTER WRICKE:
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man {iber diese drei Eigenschaften der Polygene mit
einiger Sicherheit Aussagen machen kann, hat man die
Moglichkeit, die Selektionsreserven, die in einer Xreu-
zung liegen, annidbernd abzuschitzen. Denn diese
liegen ja doch letztlich in der Gréfe der fixierbaren
Komponente der erblichen Varianz spaltender Gene-
rationen, dem Wert D bei MATHER also, und in der
Genzahl begriindet.

Kann man diese beiden Werte, ndmlich D und die Gen-
zahl, mit groBer Sicherheit abschitzen, so ist man —
unter der Annahme gleicher d-Werte aller Gene — in
der Lage, die selektiven Grenzen, also die Werte der
vom Mittelwert aus nach beiden Richtungen ex-
trem moglichen Genotypen, abzuschitzen. Thre Dif-

ferenz von diesem Mittelwert betriagt namlich VaD (n =
Zahl der Gene), da ja D unter der Annahme gleicher

d-Werte fiir alle Gene gleich nd?ist. [/n D ist also gleich
+ #d und gibt in der positiven Lésung der Wurzel den
Wert desjenigen Genotyps an, der alle 4 Allele besitzt
und in der negativen den alle — Allele enthaltenden Geno-
typ. Im Ziichtungsexperiment kdnnte man also damit
ziemlich genau angeben, wie hoch der Ziichtungserfolg
sein wird.

‘Die Methoden zur Schitzung der Genzahl sind bis
heute jedoch noch keineswegs befriedigend geldst.
Zu ihrer Anwendung miissen ndmlich noch stirker
einschrinkende Voraussetzungen gemacht werden,
als dies schon bei der Schitzung der durchschnitt-
lichen Dominanzverhiltnisse der Fall war. So wird
durch die nachfolgende, bei WRIGHT (1934) und SERE-
BROWSKI (1928) angegebene Methode im giinstigsten
Fall nur die Mindestzahl an Genen, in denen sich die
Ausgangseltern voneinander unterscheiden, geschétzt.
Dije am stirksten einschrinkende Voraussetzung, die
hier gemacht wird, ist die, da3 der eine Elter nur die
4 Allele und der andere nur die — Allele enthaltén
muB. Zudem gelten die Formeln nur dann, wenn addi-
tive, intermediire und gleiche Wirkung jedes Gens
vorliegt.

Bezeichnet man die Wirkung eines Gens nach der in
dieser Arbeit bereits mehrfach verwandten Symbolisierung
mit d, so ist die Differenz zwischen beiden extremen
Eltern 2 #d. Der genetische Teil der F,-Varianz ist nach
(8) gleich 1/2 S(@%) + 1/4 S(h?). Unter der hier gemachten
Voraussetzung der intermediiren und gleichen Wirkung
aller Gene vereinfacht sich diese Formel zu #d?/2, da

— oist. Der nicht genetische Anteil an der F,-Varianz
kann-durch die Varianz der Elterngeneration geschétzt

werden, so dal3 man #d%/z aus op, — GZ errechnen kann.

Rezeichnet man die Differenz zwischen den beiden
Eltern mit A, so ist # die Zahl der Gene gleich

_._A—
8 (615-2 — a})

Wie bereits erwihnt, kann man nach dieser Formel
nur die Mindestzahl der Gene schétzen und wiirde sogar
in dem Grenzfall, in dem die Eltern zwar verschiedene,
aber dieselbe Anzahl von Leistungsgenen enthalten,
phanotypisch also gleich sind, den Wert Null erhal-
ten, obwohl sich die Eltern in einer mehr oder weni-
ger groBen Zahl von Genen unterscheiden. Jede
Dominanz, gleich welchen Grades, bewirkt ebenfalls
eine Unterschitzung der Genzahl nach dieser Formel.

"= {10}

Die F,-Varianz ist dann'nimlich groBer als #d?/2, weil

in diesem Fall die durch die Abweichung der Hetero-
zygoten vom Mittelwert der beiden Homozygoten be-~
dingte zusitzliche erbliche Variang, also die H-Kom-
ponente MATHERSs, noch hinzukommt (siche Formel 8).



25. Band, Heft 7/g

Der Wert des Nenners in Formel (10) entspricht somit
wegen der oben gemachten Voraussetzung einer inter-
medidren Genwirkung dem Wert D in Formel (8). Hat
man mit Hilfe des MATHERschen Verfahrens die Kom-
ponenten D und H der erblichen Varianz in spaltenden
Generationen errechnet, so braucht man in Formel (x0)
also nur D in den Nenner einzusetzen, und die Formel
ist jetzt auch dann anwendbar, wenn Dominanz der
Gene vorliegt. MATHER betont, dafl man in diesem
Fall auch mit Hilfe der H-Komponente die Schdtzung
der Genzahl vornehmen kann, wenn man namlich die
Voraussetzung macht, daf alle Gene denselben Domi-
panzgrad haben. In diesem Fall ist H = S(4?) == uh?,
und die Differenz zwischen dem F;- und dem Mittel-
elterwert gleich #nh. Das Quadrat dieser Differenz
dividiert durch H gibt jetzt wieder den Wert fiir #.
Allerdings wiirde jede Ungleichheit der A-Werte der
einzelnen Gene und vor allem das Vorhandensein von
z. T. positiven, z. T. negativen A-Werten (also von teil-
weise positiver und teilweise negativer Dominanz)
wieder eine zu kleine Schitzung der Genzahl ergeben.

In diesem Zusammenhang ist die oft in Ziichter-
kreisen diskutierte Frage von Interesse, wie weit man
aus der Leistung der F; oder F, verschiedener Kreu-
zungen Hinweise darauf erhalten kann, welche dieser
Kreuzungsnachkommenschaften die leistungsfihigsten
Genotypen abspalten kénnen. Hat man eine Skala
gefunden, aunf der die Wirkung der Gene weitgehend
additiv ist, so ist bei Vorliegen von Dominanz und an-
nihernd gleichen H-Werten fiir alle Gene der F;-Wert
auf dieser Werteskala schon ein Anhaltspunkt fiir den
Wert des besten aus dieser Kreuzung auszulesenden
Genotyps. Er ist nidmlich, wie eben gezeigt wurde,
gleich #4 und wird also um so gréBer sein, je mehr
Gene an der Spaltung betejligt sind. Je mehr Gen-
differenzen aber zwischen den Eltern vorhanden sind,
desto héher ist der Wert des leistungsfihigsten Geno-
typs, der aus dieser Kreuzung iiberhaupt ausgelesen
werden kann. Das wiirde also bedeuten, daB von meh-
reren durchgefiihrten Kreuzungen unter der Annahme
eines weitgehend gleichmiBigen -Wertes aller an der
Krenzung beteiligten Gene diejenige Kreuzung, die
den hdchsten F;-Wert ergibt, auch die leistungsfihig-
sten Typen abspalten wird.

Genau soist unter Voraussetzung der eben gemach-
ten Bedingungen auch der F,-Wert ein gewisses MaB
fiir die Selektionschancen aus einer Kreuzung. Da er
aber nur noch 1/2 nh?! betrigt, sind vorhandene Diffe-
renzen zwischen Fy-Werten von Kreuzungen mit ver-
schiedenen sich unterscheidenden Genzahlen im Ver-
héltnis zur F; weniger stark ausgeprigt und somit
schlechter erfaflbar.

Zum anderen wird die F, oft deswegen besser zur
Untersuchung dieser Frage geeignet sein, da von ihr
schon eine gréBere Zahl von Pflanzen zur Verfigung
steht, wihrend das bei der F; oft nicht der Fall ist. Im
allgemeinen werden die Aussagen, die man aus Ver-
gleichen zwischen Fi- und F,-Werten in dieser Hin-

! Ganz allgemein liegt der Wert irgendeiner Filialgene-
ration bei additiver Genwirkung von der F, ab unab-
héngig von allen Dominanzverhaltnissen genau zwischen
dem Mittelelterwert und dem Wert der vorhergehenden
Generation und ist unter der obigen Annahme, daB
der Mittelelterwert den Wert o hat, gleich dem halben
Wert der vorhergehenden Generation. In diesem Fall
wire also ganz allgemein F, =1/2 F,_,.
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sicht machen kann, naturgemiB um so sicherer sein,
je groBer der Wert fiir 4, je groBer also die Dominanz
ist, da dann auch die Differenzen zwischen Fy- und
F,-Werten der einzelnen Kreuzungen gréB8er werden.

Ganz dhnlich, wie eben die Berechnung der Gen-
zahl mit Hilfe der F,-Varianz durchgefithrt wurde,
kann man statt dieser auch die Varianz der Riick-

‘kreuzungsgeneration verwenden, die nur halb so groB

ist wie die der F,. Man erhélt dann

A .

EaECErE "
Neben diesen auf die Arbeiten WRIGHTS und SERE-
BROWSKIS zuriickgehenden Schiatzmethoden hat PANSE
(r940) eine Berechnung der Genzahlen mit Hilfe
der Varjanz von Fy;-Familien vorgeschlagen, die nicht
zur Voraussetzung hat, daf alle Leistungsgene in dem
einen Elter und ihre Allele in dem anderen vorhanden
sein miissen. ' ‘
Zur Ableitung der Formel sollen wieder die bereits
bekannten Symbole 4 und % benutzt werden. Die
genetische Varianz der F,ist gleich 1/2 D -}- 1/4 H. Sie
soll mit ;Vg, bezeichnet werden. Die durchschnitt-
liche genetische Varianz der F;, ¢Vr,ist1/4 D+ 1/8 H
(siche S.270). Bezeichnet man die genetische Varianz
der F, mit x, soist die der Fygleich 1/2x. Die Varianz

der Varianzen der Fy, V(cVr,), ist 1/442.

Das kann man sich leicht folgendermaBen klarmachen:
Nimmt man zunichst einmal an, daB sich die Eltern nur
in einem Genpaar unterscheiden, dann besteht die F,
aus den Genotypen AA, Aa, Aa und aa, von denen nur
die beiden Heterozygoten in der F, spalten. Ihre Varianz
ist gleich der Varianz der F,, also gleich . Die 4 F,-
Familien haben demnach in der Reihenfolge, wie die
Elternpflanzen eben aufgefithrt wurden, die Varianzen o,
%, # und o. Die Varianz dieser Werte, also V{zVF,), ist,
wie man sofort sieht, 1/4 #2.

Ist der Wert fiir d und % fiir alle Gene gleich, so kann
man diese Formeln auf beliebig viele Gene ausdehnen.
Bei # vorhandenen Genen ist V (;Vr) dann gleich
1/4nx* und 4V, = 1/2nx. Durch Division von GV1§3
durch V (Vp ) erhdlt man

_ GVh, (1x)
VieVr,)®

Wenn fiir 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 miissen die 4- und
h-Werte fiir alle Gene doch noch weitgehend gleich
sein, um einen annihernd richtigen Wert fiir # zu er-
halten.

Eine weitere und sehr wesentliche Ursache fiir die
Unterschitzung der Genzahl nach beiden Methoden ist
die Kopplung der Gene. In den meisten in der Litera-
tur angegebenen Versuchen, in denen eine Schétzung
der Genzahl nach diesen Methoden vorgenommen
wurde, war die errechnete Zahl auch dementsprechend
niedrig. (siche MATHER, 1049 a, S.128). Man muB
sich wohl dariiber im klaren sein, daB die hier erhalte-
nen Zahlen nicht die tatséchlich vorhandenen Gen-
differenzen der beiden Ausgangseltern anzeigen. PANSE
und auch MATHER (1949) betonen das ausdriicklich
und weisen darauf hin, daf} die in ihren Berechnungen
erhaltenen Zahlen fiir # in Formel (10) und (11) nicht
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die Zahl der Gene, sondern die der ,,effective factors®,
wie sie es nennen, angeben. Welche Finheiten die
effective factors‘’ darstellen, ist im einzelnen schwer
zu sagen. Man konnte sich vorstellen, daBl es ganze
Chromosomenabschnitte oder, bei sehr geringer Chias-
menzahl! je Chromosom, gar ganze Chromosomen sind,
die sich in der Analyse als spaltende Einheiten zeigen.
Zur weiteren Klarung dieser Frage wird man be-

strebt sein miissen, erstens ein gréBeres Material nach"

diesen schon bekannten Methoden durchzupriifen und
zweitens durch eine Verbesserung der schon vorhan-
denen und Herausarbeitung neuer Methoden einen
tieferen Einblick in diese Frage zu erhalten,

SchluB3betrachtungen

Die in der vorliegenden Arbeit dargestellten Metho-
den zur Untersuchung der Wirkungsweise quantitati-
ver Gene lassen deutlich erkennen, da3 man trotz zahl-
reicher Schwierigkeiten durchaus erfolgversprechende
Wege in der Erforschung quantitativer Genvererbung
mit Hilfe bestimmter statistischer Verfahren aufzeigen
konnte. Sie unterstreichen aber auch die einleitend
erwihnte Tatsache, daB zu ihrer Anwendung verein-
fachende Voraussetzungen gemacht werden miissen,
die nicht immer erfilllt sind und daher die praktische
Bedeutung der entwickelten Methoden bis zu einem
gewissen Grade fraglich erscheinen lassen. Es muf
aber ausdriicklich betont werden, dafl die hier erorter-
ten statistischen Methoden vorldufig als die geeig-
netsten erscheinen und dafBl es zumindest fraglich ist,
ob wir auf irgendeinem anderen Weg schneller zum
Ziel kommen. Da das Gebiet der quantitativen Gen-
vererbung nun aber nicht nur dem wissenschaiftlich
Arbeitenden ein reiches Betitigungsfeld bietet, son-
dern die Losung der hier behandelten Probleme auch
fiir die praktische Ziichtung von groBer Bedeutung ist,
erscheint eine ausfithrliche Beschaftigung mit diesem
Fragenkomplex durchaus notwendig zu sein.

Im praktischen Zuchtbetrieb wird ohnehin Jahr fiir
Jahr Versuchsmaterial von einem derartigen Umfang
gepriift, wie es an rein wissenschaftlichen Instituten
oft arbeitsmaBig nicht maéglich, fiir die hier kurz be-
sprochenen statistischen Methoden aber erforderlich
ist. Die Verarbeitung dieses Materials nach diesen
Methoden kann dem Ziichter sicher wertvolle An-
haltspunkte fiir die anzuwendenden Zuchtverfahren
geben. Das ist zumal dann der Fall, wenn sich die Un-
tersuchungen {iber mehrere Jahre erstrecken. Durch
die Priifung eines bestimmten Materials nach den hier
beschriebenen Methoden iiber mehrere Generationen
wire dann auch eine Mdglichkeit gegeben, den Ein-
fluB von Kopplungserscheinungen auf die GroBe der
Werte fiir den Dominanzgrad und die Genzahl zu un-
tersuchen. Die Rechenarbeit wird sich zwar gegen-
iiber den bisher iiblichen, in der praktischen Pflanzen-
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zlichtung angewandten Methoden betrachtlich er-
héhen. Jedoch erscheint bei dem im allgemeinen relativ
hohen Aufwand in der heutigen Ziichtung eine griind-
lichere genetisch-statistische Auswertung des Mate-
rials durchaus gerechtfertigt. Dariiber hinaus wiirde
sie nicht nur dem Zichter wertvolle Hinweise geben
kdnnen, sondern sicher auch zur Lsung einiger, bis-
her noch sehr problematischer Fragen beziglich der
quaniitativen Genvererbung beitragen konnen.
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