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von den
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und bio-

Um ein moglichst vollstindiges Bild
Lebensprozessen hoherer Organismen zu
sind Untersuchungen tber physikalische
chemische Eigenschaften des genetischen Materials
sowie tiber den EinfluB der Genprodukte auf Zell-
teilung, Zellstreckung, Histogenese, Morphogenese,
intermedidren Stoffwechsel und physiologische Reak-
tionen der Pflanze notwendig.

In den letzten Jahren wurden auf dem Gebiet der
Molekularbiologie im Zusammenhang mit der Erfor-
schung des Erbkodes Entdeckungen gemacht, die
fiir die Entwicklung der Biologie eine mindestens
ebenso grofle Bedeutung haben wie die Entdeckung
der Urankernspaltung fiir die Entwicklung der mo-
dernen Physik (Anonym, 1962).

Trotz der groflen Erfolge der Molekulargenetik
sind gegenwirtig ihre Beziehungen zu Problemen des
Pflanzenwachstums und der Pflanzenentwicklung
noch nicht iibersehbar, jedoch zweifellos vorhanden.
Die Ziichtungsiorschung wird deshalb als Zweig der
angewandten Biologie allgemein Nutzen aus der
Grundlagen- und Erkundungsforschung ziehen kén-
nen.

Die biologische Forschung benutzt in zunehmen-
dem MaBe mathematische Methoden. Hierbei dient
die Mathematik nicht nur der Beschreibung eines
gegebenen biologischen Datenmaterials, sondern er-
falBt vor allem gesetzmifBige Zusammenhinge. Da-
durch wird es moglich, Voraussagen iiber den Verlauf
bestimmter biologischer Prozesse vorzunehmen (z. B.
Ermittlung von Wachstumsfunktionen, allometrische
Beziehungen). Dariiber hinaus liegen auch erste
Ansidtze bei der Analyse des Erbkodes mit Hilfe
informationstheoretischer und algebraischer Metho-
den vor (RoOSEN, 1959). Simulationsstudien von Se-
lektionsmodellen an Rechenautomaten geben Auf-
schliisse iiber das Verhalten des Organismus bei Ver-
dnderung verschiedener Parameter, wie Selektions-
intensitit, Dominanzverhalten, Kopplung, Epistasie
u. a. (FRASER, 19574, b, 1960; MARTIN und COCKER-
HAM, 1960; JAIN und ALLARD, 1964; ARTHUR und
ABPLANALP, 1964; ALLARD und HANSCHE, 1964;
BouipAR und PATEL, 1964 ; AHRENS und BELLMANN,
1965). Die dabei gewonnenen Erkenntnisse kdnnen
u. a. dazu beitragen, daB das mathematisch-statisti-
sche Modell an die wirklichen biologischen Gegeben-
heiten in einer Zuchtpopulation besser angepaft ist.

Wenn in der vorliegenden Arbeit versucht werden
soll, den gegenwirtigen Stand der Anwendungs-
moglichkeiten der biometrischen Genetik in der

* Herrn Prof, Dr. R. ScHICK zum 60. Geburtstag ge-
widmet.

Pflanzenziichtung einzuschitzen, sollten die Zusam-
menhinge zwischen der mathematisch-genetischen
Theorie und den Ergebnissen der biologischen For-
schung erkannt werden, denn die Weiterentwicklung
der biometrischen Genetik hingt sowohl von der
Entwicklung der Mathematik und der Statistik wie
auch von den Erkenntnissen der biologisch-gene-
tischen Grundlagenforschung ab.

Die theoretischen Grundlagen der Pflanzenziich-
tung sind vielfiltig. Besonders enge Beziehungen
haben bisher zur Genetik und Phytopathologie be-
standen. In letzter Zeit zeigt sich, vorwiegend
getragen von dem Streben, Erkenntnisse tiber die
Biologie der Ertragsbildung zu gewinnen und diese
der Ziichtung nutzbar zu machen, eine stdrkere
Bindung zwischen Pflanzenziichtung und Physiologie
im weitesten Sinne (z. B. physiologische Grundlagen
der Ertragsbildung: u.a. WaTsoN, 1952; WATSON
et al., 1958; BONNER, 1962; CrINOY et al., 1950;
voN BoGuUsLAWSKI et al.,, 1963; VON BOGUSLAWSKI
und LIMBERG, 1960; NITSCHIPOROWITSCH und STRO-
GONOWA, 1937; ErMILOV, 1962; SCHRIMPF, 1960;
ENGEL, 1963, 1965; UNGER, 1063; SCHILLING, 1963;
BEYSEL, 1957; SCHULz, 1963; MILTHORPE, 1962;
Nrdas, 1962; MEINL, 1964; LupToN, 1961; MEINL
und BELLMANN, 1965; BELLMANN, 1962; WHITTING-
ToN und KHEIRALLA, 1961 ; FRIEDRICH und SCHMIDT,
1959, 1963; HUBER und PoLSTER, 1961. Mathema-
tisch-statistische Behandlung von Wachstumsvor-
gingen: u.a. Box und Youlrg, 1955; Box und
CouTiE, 1956; Box, 1960; STERN, 1950; SCHNEIDER,
1963; VON BOGUSLAWSKI, 1958; VON BOGUSLAWSKI
und SCHNEIDER, 1962, 1962/1963, 19064; NELDER,
1961, 1963; RAEUBER und ENGEL, 1963; ENGEL und
RAEUBER, 1964. Physiologische Beziehungen zum
Heterosisphinomen und Auflésung von Komplex-
merkmalen in Teilkomponenten: u. a. WALEY, 1952;
WILLIAMS, 1959 ; GRIFFING, 1056 ; WHITEHOUSE et al.,
1958; LUEDDERS, 1960; GANDHI et al., 1962; Gra-
FIUS, 1056, 1959, 1960, 1961, 1963; GRAFIUS und
KI1BsSLING, 1958, 1960; GRAFIUS und WIEBE, 1950;
WIENHUES, 1958, 1960; SCHRIMPF, 1963; BOEKOLT,
1962; POLLMER, 1957, 1961; LEIN, 1962; SVAB, 1962.
Umwelteffekte auf den Wachstumsverlauf (Phino-
metrie) und die Komponenten von Komplexmerk-
malen: u. a. SCHRODTER, 10957, PINTER, 1958; ZILL-
MANN, 1960; BAUMANN, 1960, 1962; UNGER, 1058,
1959, 1963; MADE, 1963; RAEUBER und ENGEL, 1963;
EnGEL und RAEUBER, 1960, 1964; RAEUBER et al.,
1961; RAEUBER et al., 1965; BELLMANNX et al., 1964).

Da die Feldversuche in der ziichterischen Arbeit
schon immer einen breiten Raum eingenommen
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haben, lag von seiten des Pflanzenziichters stets ein
besonderes Interesse fiir moderne Anlage- und Aus-
wertungsmethoden vor. In groBem Mal} wirkten die
Arbeiten R. A. FisHERs als Stimulator dieser Ent-
wicklung und hatten eine starke Hinwendung des
Pflanzenziichters zur biometrisch-statistischen Denk-
weise zur Folge. Die Entwicklung erstreckte sich
jedoch fast ausschlieBlich auf das Gebiet des Feld-
versuchswesens.

Wenig beachtet blieb dagegen bis vor etwa 20 Jah-
ren die 1918 geschriebene Arbeit von R. A. FISHER
iiber die Korrelation von Verwandten unter der
Voraussetzung mendelistischer Vererbung. Sie ist
eine Integration von Biometrie und Genetik und gilt
zusammen mit den Entwicklungen von WRIGHT
(1921) und HALDANE (zsfd. 1932) als die mathema-
tische Grundlage der quantitativen Genetik. Dieses
Gebiet sollte aus folgenden Griinden das besondere
Interesse des Ziichters finden.

Die meisten Merkmale, die den Ziichter interessie-
ren, besitzen eine kontinuierliche Variation. Der
Pflanzenziichter mufl damit den Problemen, die
durch den Umgang mit solchen Merkmalen ent-
stehen, grundsitzlich Aufmerksamkeit schenken.

Diese kontinuierliche Variation kommt durch die
Abhingigkeit des betreffenden Merkmales von sehr
vielen Genen mit kleinen Einzeleffekten (Polygene,
multiple Faktoren, Minorgene) und durch rel. groBe
Umweltabhingigkeit dieser Art von Merkmalen zu-
stande. Man nimmt an, dal} diese Minorgene (nach
MATHER, 1949 S. 18: ,,Genes of fine adjusument . . .,
genes of smooth adaptive change . ..") gleichsinnig
und in ihrer Tendenz aaaitiv auf das betrettende Merk-
mal einwirken. Sie sind ebenso wie die Faktoren mit
groflen Einzeleffekten (Majorgene) auf den Chromo-
somen lokalisiert und unterliegen den tiblichen
GesetzmiBigkeiten mendelistischer Vererbung. Sie
kénnen gekoppelt sein, additiv oder multiplikativ
zusammenwirken und Dominanz-und Epistasieeffekte
zeigen. Ihre Effekte haben die Neigung, sich mit
verschiedenen Hauptgenen zu addieren, mit denen sie
dann modifizierende Beziehungen eingehen (GoLD-
SCHMIDT, 1961, S. 360).

Da die polygen bedingten Merkmale von einer Viel-
zahl genetischer Faktoren beeinflullt werden, ist es
hier im Gegensatz zu den durch wenige Majorgene
bedingten Eigenschaften unmoglich, die Wirkung
jedes einzelnen Gens experimentell zu erfassen. Somit
ist es auch nicht moglich, eine Identifikation eines
einzelnen Genotypes mit Hilfe klassischer genetischer
Methoden (Faktorenanalyse) vorzunehmen. Die an
der Merkmalsausprigung beteiligten genetischen Fak-
toren konnen nur noch en masse, d. h, in Form ihrer
mittleren Wirkungen, erfat werden: Es sind sta-
tistische Verfahren notwendig, um eine genetische
Information iiber ihre durchschnittliche Wirkungs-
weise zu erhalten. Der Pflanzengenetiker oder
Pilanzenziichter ist vor allem deshalb an der Schit-
zung der Art solcher Genwirkungen interessiert, weil
hiufig erst auf Grund deren Kenntnis das vorteil-
hafteste Selektionsverfahren zur genetischen Ver-
besserung eines bestimmten Basismaterials aus-
gewihlt werden kann (CoMSTOCK, 1955 ; COCKERHAM,
1956; LERNER, 1958; SPRAGUE, 1959, 1g63; DICKER-
sON, 1963) oder auf Grund allgemeinerer Informatio-
nen an einem groBeren Material Selektionssysteme
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mit maximaler Effizienz entwickelt werden kénnen
(SPrRAGUE, 1963). Die Praxis der Pflanzenziichtung
wird deshalb in dem MaBe giinstig beeinflut werden
kénnen, wie unser Verstindnis der Polygenvererbung
fortschreitet.

Die quantitativ genetische Arbeitsweise unter-
scheidet sich von der Arbeitsweise der klassischen
Faktorengenetik in zweifacher Hinsicht: 1. werden
Messungen und keine Klassifikationen vorgenom-
men, Dadurch ist die Beobachtung von Spaltungen
praktisch unméglich geworden. Jede Klassenbildung
wirkt erzwungen. 2. werden nicht Gruppen von Ein-
zelpflanzen, sondern Gruppen von Populationen be-
trachtet.

Das Geriist der biometrischen Analyse und die
daran anschlieBende genetisch-ziichterische Inter-
pretation basiert auf der Mendelgenetik. An der
Erarbeitung der mathematischen Grundlagen der
quantitativen Genetik haben FISHER (1918; FISHER
et al,, 1932), WRIGHT (1921), HALDANE (zfsd. 1932),
MavLEcoT (1948), COCKERHAM (1954) und KEMPTHORNE
(1954) malbgeblichen Anteil. Von KEMPTHORNE (1957)
stamimt eine moderne Darstellung der grundlegenden
Arbeiten von FISHER unter Beriicksichtigung der bis
dahin vorgenommenen Weiterentwickiungen der
Theorie,

Nach 20 Jahre lang fast fehlender Anwendung der
Theorie in der Ziichtung wurden die theoretischen
Arbeiten von FismEr und WRIGHT zuerst der Tier-
ziichtung von LUsH (1945) und seinen Schiilern nutz-
bar gemacht. Dabei erfoigte eine besonders intensive
Anwendung bei der Gefliigelziichtung durch LERNER
(1950).

Von LERNER (1958), FALCONER (1960) und LE Roy
(1960) liegen zusammenfassende Darstellungen {iber
statistische Methoden der quantitativen Genetik vor-
wiegend fiir den Bereich der Tierziichtung vor.

Etwas spiiter, etwa um 1945, begannen in den USA
(Raleigh, North Carolina) durch ComMsToCcK, ROBINSON
(1948) und spiter durch JoHNSON (1955a, b) und
auch in England durch MATHER (1949), HAvMAN
(1954) und JINKs (1954) theoretische und experimen-
telle Arbeiten mit dem Ziel, die Methoden der quanti-
tativen Genetik auch der Pflanzenziichtung zuging-
lich zu machen. Besonders intensive Anwendungen
erfolgten bei Mais, Soja, Luzerne, Futtergrisern
[zusammenfassende Darstellungen bei JorNsoN und
BarnarD (1962) und GARDNER (1963)]. Deutsch-
sprachige Zusammenfassungen fiber Methoden zur
Analyse zur Vererbungsweise quantitativer Pflanzen-
merkmale liegen von WRICKE (1955) und von SCHNELL
(1958) vor.

Die Arbeitsverfahren des Pflanzenziichters unter-
scheiden sich nicht grundsétzlich von den Vorgédngen,
die bei der Evolution wirksam sind. In beiden Féllen
werden aus einer Population die geeignetesten Typen
ausgelesen. Dies geschieht bei der Evolution durch
das Uberleben oder zumindest durch eine gegeniiber
den {ibrigen Individuen vergréBerte Fortpflanzungs-
fahigkeit der fiir die jeweiligen Umweltbedingungen
,,Passendsten’. Bei der kiinstlichen Selektion wird
die Auslese auf diejenigen Formen vorgenommen, die
den groften Selektionswert besitzen, d.h. dem
Zuchtziel am nichsten kommen. Diese Auslese
erfolgt in genetisch variablen Nutzpflanzenpopula-
tionen verschiedenen Ursprungs (Wildpopulationen,
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Landsorten, Zuchtsorten, natiirliche und kiinstliche
Kreuzungspopulationen). Sie hat das Ziel, dem Aus-
gangsmaterial oder bestimmten Standards genetisch
moglichst stark iiberlegene Formen zu schaffen.
Um das zu erreichen, gibt es eine Reihe methodischer
Moglichkeiten. Welche Methode der Selektion hier-
bel am geeignetsten ist, welche Selektionschancen
hinsichtlich eines bestimmten Merkmals {iberhaupt
bestehen und welche genetischen Korrelationen
zwischen verschiedenen Merkmalen das allgemeine
Selektionsergebnis beeinflussen, hdngt von dem Ver-
hiltnis der verschiedenen Komponenten der phino-
typischen Variation und Kovariation zueinander ab.
Die Varianz- und Kovarianzkomponenten sind schitz-
bar und geben Auskunft iiber

1. den rel. Einfluf von Genotyp und Umwelt auf
ein Merkmal,

2. die durchschnittliche Genwirkungsweise bei der
Vererbung eines Merkmals,

3. genetische Korrelationen zwischen gleichzeitig
zu verbessernden Merkmalen.

Entsprechend 1 bis 3 sind folgende alternative
Aussagen moglich:

1. Merkmale zur genetischen Verbesserung geeig-
net oder wenig geeignet. Hierzu sind Aussagen tiber die
Wahrscheinlichkeit erforderlich, daB Eltern- und
Nachkommenausprigung iibereinstimmen.

2. Selektion von Stimmen ohne gezielte Nutzung
von Kombinationseffekten oder Selektion von Hybri-
den unter maximaler Ausnutzung von Kombina-
tionseffekten bzw. rekurrente Selektion auf Kombi-
nationseignung. Hierzu sind Aussagen iiber den vor-
herrschenden Typ der Genwirkungsweise erforder-
lich.

3. Gleichzeitige Verbesserung von 2 oder mehr
Merkmalen erfolgversprechend oder nicht. Hierzu sind
Aussagen iiber die genetischen Merkmalskorrelatio-
nen notwendig.

Diese Art von Aussagen konnen aus genetisch-
statistischen Populationsbeschreibungen in Form von
statistischen Mafzahlen, wie Mittelwert, Variangz,
Kovarianz vorgenommen werden.

Im folgenden soll zundchst auf die verschiedenen
Formen der genetischen Variabilitdt und danach auf
ihre Bedeutung fiir die Ziichtung, speziell fiir die
Auswahl geeigneter Selektionsverfahren, eingegangen
werden. In weiteren Mitteilungen werden die heute
vorhandenen experimentellen Methoden zur Bestim-
mung genetischer Varianzkomponenten und die
Sicherheits- und Giiltigkeitsbereiche ihrer Schitz-
werte sowie Probleme bei der Konstruktion von
Selektionsindices besprochen.

I. Die verschiedenen Formen der genetischen
Variabilitét v
Da seit JoHANNSEN (190g) zwischen Genotyp und
Phinotyp unterschieden wird, und NirLssoN-EHLE
{(190g) und EasT (1910) demonstrierten, daf sich quan-
titative Merkmale in mendelistischer Weise vererben,
kann der Phinotyp als eine Summe eines genotypi-
schen Effektes und eines Umwelteffektes aufgefaB3t
werden:
P=G+U.
Diese Aufteilung erfaBt jedoch nicht alle Formen der
Korrelationen und Interaktionen zwischen Genotyp
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und Umwelt. Werden bestimmte Genotypen in ver-
schiedenen Jahren am Zuchtort gepriift, dann wird
der Phinotyp im wesentlichen durch drei Effekte
bestimmt: einen genotypischen Effekt (G), einen
Umwelteffekt (U) und einen Effekt, der auf die
haufig festgestellte Wechselwirkung Genotyp-Umwelt
(GU) zuriickgeht. Im Gegensatz dazu unterscheidet
man die Korrelation zwischen Genotyp und Umwelt.
Sie liegt immer dann vor, wenn fiir bestimmte Geno-
typen bestimmte Umweltbedingungen bevorzugt
werden (z. B. leistungsstarke Genotypen unter guten
Umweltbedingungen).

Je nach ihrer Ursache kann man die Umwelt-
wirkung (U) in 2 Komponenten aufteilen. Eine
Komponente beschreibt den Effekt, der durch die
Wirkungen starker, systematischer Bedingungen, wie
z. B. verschiedene Jahre, verschiedene Orte oder ver-
schiedene Behandlungen zustande kommt (U,); in
der anderen Komponente sind alle nicht erfallbaren
Effekte der Umwelt, wie z. B. kleinere Bodenunter-
schiede, mikroklimatische Differenzen, Ungenauigkei-
ten bei der Versuchsdurchfithrung enthalten (U,). Der
oben erwihnte Wechselwirkungseffekt (GU) wird sich
meist in Form der Wechselwirkung (GU,) manifestie-
ren, da a priori angenommen werden kann, daBl im
allgemeinen die U,-Effekte mit dem Genotyp un-
korreliert sind [Korrelation (GU,) == o].

Unter Berticksichtigung der hier erwdhnten zufil-
ligen Effekte, die auf die Ausprigung des Phinotyps
einen EinfluB haben, kann man also fiir den phéno-
typischen Wert P folgenden Ansatz machen:

P=M+G+U1+(GU1)+U2-

Besteht zwischen G und U, eine Korrelation, gilt
(bei begriindeter Annahme der gegenseitigen Nicht-
korreliertheit aller anderen Effekte) fiir die phino-
typische Varianz in einem Versuch mit U;-Effekten

o> = ot + 0¥, + 2 Kov (GU,) + ofsuy -+ o7, -

Handelt es sich dagegen um ein Experiment ohne
diese Korrelation (GU;), wird bei Anwendung der
heute tiblichen modernen Versuchsmethoden nicht
nur durch bestmogliche Eliminierung von Boden-
effekten Kov (GU,) = o, sondern auch Kov (GU;)= o.
Es gilt dann

2 2 2 2 2
op = 0¢ -+ 00, + Oeuy+ 01, -

Die ziichterisch nutzbare Variation ist die genetische
Variation. Fisuer (1918) verdanken wir ihre Auf-
teilung in eine additive Komponente A4, in eine
Dominanzkomponente D und in eine Interaktions-
komponente I:

G=4+4+D+1.
Folglich gilt fiir die Varianz
ok = o% + ob + o,

wobei die Annahme zugrunde gelegt wird, dafl die
additiven Wirkungen sowie die Dominanz- und
Interaktionswirkungen (4, D, I} nicht korreliert sind.
Die mathematische Modellvorstellung erfordert diese
Annahme, die von genetischer Seite vertretbar er-
scheint. ¢% ist ein MaB fiir die additive genetische
Variation in der Zuchtpopulation, ¢} fiir die gene-
tische Variation, die durch die Wechselwirkung von
2 Allelen eines Locus hervorgerufen wird (Domi-
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nanz); o7 ist ein MaB fiir die genetische Variation,
die auf die Wechselwirkung von Allelen verschiedener
Loci zuriickgeht (Epistasie).

Eine nochmalige Aufteilung von I wurde von
CockeErEAM (1954), ANDERSON und KEMPTHORNE
(1954}, KEMPTHORNE (1955} und von Havman und
MATHER (1955) in Interaktionskomponenten vor-
genominen :

I=AA + AD 4 DD + AAA + AAD + ...

Entsprechend oben erfolgt die Aufteilung der Inter-
aktionsvarianz

07 = 0%a -+ 0%p + 0bp + 6%aa 4 chap+ - .

Zur Bestimmung der genetischen Varianz ¢Z ist es
notwendig, zunichst folgende Begriffe zu erkliren:

das Populationsmittel und seine Abhingigkeit
von den Genfrequenzen,

der mittlere Geneffekt und die mittlere Gen-
substitution. Daraus erhilt man die ziichterisch
wichtigen Komponenten der genetischen Varianz,
o% und o}.

Im folgenden soll dann die Kovarianz zwischen
Verwandten betrachtet werden, die uns den
Grad der Verwandtschaft charakterisiert und die
fiir die ziichterische Praxis von besonderem Inter-
esse ist. Dabei wird die Beziehung zur allgemei-
nen und spezifischen Kombinationseig-
nung beriicksichtigt.

Wir gehen im folgenden nur auf den additiven und
den Dominanzeinflul der Gene auf die Gesamt-
variabilitit des genetischen Materials ein. Unbe-
riicksichtigt bleiben zunichst EinfluBgréBen, wie
z. B. Kopplung und Epistasie. Welchen EinfluB} diese
auf die Schitzwerte von o¢% und ¢% haben, wird in
einer anderen Mitteilung dieser Serie behandelt wer-
den.

Die Annahme fehlender Epistasie bedeutet, da8
sich im Modell die Gene verschiedener Loci, die ein
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sie. In dieser Hinsicht werden von theoretischer
Seite her intensive Bemiihungen unternommen, diese
beschrinkenden Pramissen sukzessive abzubauen
(GRIFFING, 1960; JONES, 1960; SCHNELL, 1961, 1963,
1965; VAN AARDE, 1963; LEWONTIN 1964). Auch die
Wahl zweier Allele bedeutet keine Einschrdnkung der
Allgemeingiiltigkeit der gewonnenen Aussagen (vgl.
KEMPTHORNE, 1054 und 1957, S. 318).

1. Die Bestimmung der genetischen Varianz GZ
a) Das Populationsmittel und

seine Abhédngigkeit von den Genfrequenzen

4, B,C, ..., Z seien einzelne Polygene (Loci), die
durchschnittlich gleichsinnig und additiv auf ein
bestimmtes Merkmal einwirken. Aus oben genann-
ten Grinden soll zunichst nur der angenommene
A[a-Locus betrachtet werden.

In der auf FIsHER (1918) zurtickgehenden Schreib-
weise stellen sich die Verhiltnisse an einem Locus
wie folgt dar: 4, und A, seien die Allele, 4 und ¢ die
dazugehdrigen Frequenzen. Wir mitteln die geno-
typischen Merkmalswerte der beiden Homozygoten
A4, und 4,4, und stellen einen sogenannten Null-
punkt fest, von dem aus wir nach rechts und links
die Merkmalswerte der Homozygoten kennzeichnen
und wegen ihrer symmetrischen Lage zum Nullpunkt
mit + a4 und — a bezeichnen (vgl. Abb.1). Die
Abweichung des Merkmalswertes der Heterozygoten
vom Nullpunkt wird mit  bezeichnet und kennzeich-
net das Ausmafl der Dominanz.

A/U/‘(]U/?/.’ 1 47 A 2 47A7
1 L |

Z
-z @

Abb. 1. Genotypische Merkmalswerte der Homozygoten und der Heterozygoten
im 1-Locus-Fall, bezogen auf einen Nullpunkt als Mittel der beiden Homozygoten
(nach MATHER, 1949).

Dann erhilt man den Mittelwert u einer Popula
tion in folgender Weise:

bestimmtes Merkmal beeinflussen, rein

1 |

additiv kombinieren. Ist z. B. y, der Genotypen A4 ! A4, | A4,
genotypische Wert von 4,4; und yp
derjenige von BB, dann soll y, +y, Lrequenzen a 2Pg 7
de'r genotypische Wert von 4,4,B:B;  genotypische Werte a a —~a
sein.

Es werden sehr grofle Populationen Frequen,zellllx . .
angenommen. Das genotypische Mitte] ~$enotypische Werte pra 2pqd —7e
dieser Population beztiglich eines Merk-  populationsmittel p=ptataopgd—qia=a(p®—q) +2pqd

males ist dann gleich dem phinotypi-

schen Mittel desselben Merkmals, da sich die Umwelt-
abweichungen iiber die gesamte Population im
Durchschnitt aufheben. Wird dieses Merkmal von
den Allelen mehrerer Loci geprigt, dann ist das
Populationsmittel gleich der Summe der Mittel aus
den einzelnen Loci. Mithin ist es reine Denkdkono-
mie, sich bei der Herleitung des Populationsmittels
und der Varianzen auf den Fall eines einzelnen spal-
tenden Locus mit 2 Allelen zu beschrianken (vgl. auch
KeMPTHORNE 1954). Der oft vorgebrachte Einwand,
daBl der Ein-Locus-Fall uninteressant sei, da er der
Wirklichkeit auch nicht anndhernd entspricht, er-
scheint damit entkrédftet. Nicht der Ein-Locus-Fall
bedeutet eine Beschrinkung, sondern die Vorausset-
zung iiber Nicht-Existenz von Kopplung und Epista-

In gleicher Weise kann man das Populationsmittel
fur den Fall aller anderen angenommenen Polygene
(4, B, ..., Z) formulieren, z. B,

pa=a, (pa —q4) +2dsbaqa.
pp=ag (ps — q8) + 2dpPpdn,

pz =0z (7 —qz) +2dz P79z .

Das Populationsmittel aller angenommenen Polygene
ist dann nach obiger Bemerkung

z z
#:_%“i(?%—fﬁ) +2,§4d;?5£9’;‘
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Da nun p? —g?=(p+¢) (p —¢) und p+g=1,
so folgt p% — ¢% = p — ¢ und demnach

p=alp—q +2pgd. (1)
R e, g’
Anteil der Anteil der
Homo- Hetero-
zygoten zygoten

Da p =1 — g, folgt aus (1)
p=a(l—29) +2@—¢)d. (2)

Der pro Locus gelieferte Beitrag zum Populations-
mittel setzt sich also aus einem Anteil der Homo-
zygoten und einem Anteil der Heterozygoten zusam-
men, was durch a bzw. 4 charakterisiert wird. Der
Anteil der Homozygoten hingt linear von den Fre-
quenzen p und g ab [vgl. (1)], der Anteil der Hetero-
zygoten quadratisch [vgl. (2)].

Betrachten wir dazu ein Beispiel. Es seien folgende

genotypische Merkmalswerte gegeben: Y44, = 24;
Ya,4, = 18; Y4,4, = 16. Als Nullpunkt erhdlt man
24—i_~16 = 20, Folglich ist ¢ = 4 und d = — 2. Ange-

nommen p = 0,8 und ¢ = 0,2, erhilt man als Mittel (ge-
messen vom Nullpunkt)
p*¥=4-(08--02)+2.08-02(— 2)
u¥* =176,

Da wir alle Merkmalswerte um 20 reduziert haben, erhilt
man als tatsédchliches Populationsmittel

n=12176.

Fir die beiden Spezialfille: 1. keine Dominanz,
d.h. d =0, und 2. vollstdndige Dominanz, d.h.
d = a, kann man die lineare und quadratische
Abhingigkeit des Populationsmittels von den Gen-
frequenzen separat darstellen.

Zu 1.: keine Dominanz (4 = o): dann folgt

p=alp—q=a(t—2q, (3)

da p =1 — g. wkann als lineare Funktion von einer
Veranderlichen, der Allelfrequenz ¢, also

p=plg) =a(l —29

oder als lineare Funktion der beiden Allelfrequenzen ¢
und ¢, also

p=up,q =alp—9q

graphischdargestellt wer-
den. Wir wollen die letz-
tere Form wihlen, um
die Abhingigkeit von p
und ¢ ohne die Ersetzung
P = 1 — g direkt zu zei-
gen (Abb. 2).

Zu 2.: vollstdndige Do-

NN
\ ,::‘:\\\_\\“

N

J SRR

. ‘- Eirglsnz (d = a): dann
2 7
p—n p=alp—qg+zpq)
g _ (4)
(s. Abb. 2) (fiirp =1 —¢
2 erhilt man
p=a(1—2¢%.

Abb. 2. Populationsmittel x4 in a-Einheiten fiir den Fall voll-
stindiger (4 = a) und fehlender Dominanz (d = o).

K. BerLiMANN und H, AHRENS:

Der” Zuchter

Wenn also vollstdndige Dominanz vorliegt und die
genotypischen Merkmalswerte der Homozygoten vor-
gegeben sind, kann das Mittel aus Abb. 2 direkt
abgelesen werden. Wenn z. B. a = 4 der genotypi-
sche Wert der Homozygoten 4,4, ist, dann ist
bei der Genfrequenz g = % (und folglich p = 3/),
das Mittel u* (bezogen auf den Nullpunkt) gleich
"ls @ =T"[34 = 3,5. Das tatsichliche Populations-
mittel ist dann

M = 20+ 3,5 = 23,5 cm .

b) Der mittlere Geneffekt und die mittlere
Gensubstitution

Wir stellen uns vor, wir kdonnten in einer Gameten-
population ein Allel 4, fixieren. Die Wahrscheinlich-
keit dafiir, daB sich dieses Allel 4, mit einem weiteren
Allel A4, vereinigt, ist $, und die Wahrscheinlichkeit,
daB es sich mit einem Allel 4, vereinigt, ist ¢. Sowohl
A;A4; als auch 4,4, sind Genotypen, in denen sich
der Effekt A, manifestiert hat. Der Mittelwert der
so erzeugten Genotypen ist folglich p Y4, 4, + ¢ Y4 4,
=pa+ qgd. Die Abweichung dieses Wertes vom
Populationsmittel g ist der mittlere genetische Effekt
von 4,:

um—u=?a+q#—mw—®+nﬁq@}(y
pa, —p=qla+dg—p)]I.

Im Falle zweier Allele ist der mittlere Effekt einer
Gensubstitution gleich der Differenz der mittleren

Geneffekte fiir 4; und 4,.
Um mogliche Verallgemeinerungen der hier be-

‘trachteten Verhiltnisse nicht durch eine Begeich-

nungsweise einzuengen, die mehr heuristischen Be-
trachtungen niitzlich war, gehen wir zu folgenden
Bezeichnungen tiber: Y;; seien die genotypischen
Merkmalswerte, wobei ¢ und 7 unabhingig voneinan-
der sowohl A4 als auch a sein kénnen (4 und a seien
die beiden Allele am betrachteten Locus). Es existie-
ren also die zu den Genotypen AA, Aa, aa gehoren-
den Merkmalswerte Y, ,, Y4, Y., Fir Y, wird
folgender Ansatz gemacht:

Yij=p+ o+ o5+ 0. (6)
Dabei ist 4 das Populationsmittel, &; und «; sind
Effekte, die den additiven Genwirkungen zuzuordnen
sind, und §; ein Dominanzeffekt, d. h. ein Effekt,
der die Wechselwirkung an einem Locus charakteri-
siert. Wenn wir von Dominanzerscheinung im Augen-
blick absehen und die Abweichung des genotypischen
Merkmalswertes vom Populationsmittel mit y;; be-
zeichnen, also Y;; —u = y;;, dann sind aus dem
Ansatz y;; = a; 4 «; mit Hilfe der Methode der
kleinsten Quadrate die additiven genetischen Effekte
zu schiatzen. Aus Griinden der Ubersichtlichkeit
setzen wir fiir oy = o und &, = f§ und haben daher
folgende Beziehungen:

if

yAA:a+(xJ
yAa:“+/3’
yua:ﬂ—l_ﬂ'

Aus
S= (yAA - 20‘)2 + (yAa — & '—ﬂ)z + (yaa - 2[3)2
gewinnt man durch partielle Differentiation nach

o und f§ und Nullsetzen der Ableitungen die Normal-
gleichungen, deren Losungen die Schitzungen von
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« und g sind.

1 a5 N

S e = 2P Vau—20)+2pqWau—a—f) =0,
1 84S

S g =209V~ —f) + 29" (e —2f) =0.

Umgeformt lauten dann die Normalgleichungen
470+ 2pq(w+p)=2pysu+ Zﬁma} )
2pq0+B) + 4P =2P9Vaa+ 29" Yea-

Daraus erhdlt man dann als Schitzwerte fiir die mitt-

leren additiven genetischen Effekte:

‘x:ﬁyAA”,—qua: ﬁ”—"?%ia—f—‘]%m- (8)
Das sind die oben erwdhnten mittleren Effekte der
Gene A und a.

Es sei auf den Vergleich mit der in der Schreib-
weise von FISHER dargestellten Formel (5) fiir mitt-
leren genetischen Effekt hingewiesen. Es war

pa, —p=gqla+dg—p)].
A, entspricht jetzt A. Es ist a = Y,4, = Y4;
A=Y ="Y4,

pa, —p=tpa —p=pYa4+qY4,—p,
=D Vaa+ qVaa=P Yuua+q Y4 — P+ g p-
Da p + g = 1, folgt

a=pYeatqYy,—p-
Der Effekt einer Gensubstitution ist
Yasa —Vaa=a+a—a —f=a—f

yAa~y44=a+ﬁ_ﬁ—ﬂ:a_ﬂ)
also stets o — f. Somit ist der mittlere Effekt einer
Gensubstitution 4 — a:

o0 —B =P Vaa— Yaa) + 9 Waa — Yaa) - (9

Dazu ein Beispiel: Essei Yg4=24; Y4a=20;Y54=16;

also @ = 4, d = o. Wenn $ = 0,8 und q¢ = o,2, erhilt
man aus (1) 4 = 22,4 und folglich

und

yas = Y44 — p= 1,6,
Yaa = Yaa — p = — 2,4,
Yaa = Yaa*/lZ — 0,4 .
Nach (8) sind die mittleren additiven genetischen Effekte
& =0,8.16+4 0,2 (— 2,4) = 0,80,
B=08:-(—2,4) +02(— 64) = — 3,20.

Der mittlere genetische Effekt einer Gensubstitution
ergibt sich dann aus (9} « — 8 = 4,0.

c)DieKomponenten dergenetischen Varianz,
0% und o5

Die additiven Effekte «; und «; aus (6) der Gene
A und a bewirken eine gewisse Variation. Das MaB
fiir die daraus resultierenden Merkmalsschwankungen
ist uns durch die additive genetische Varianz o%
gegeben. Vollkommen analog zur Regressionstheorie
erhalt man die Varianz, die durch die additiven gene-
tischen Effekte x und g hervorgerufen wird, als die
Summe der Produkte der rechten Seiten der Normal-
gleichungen (7) mit den Schitzwerten (8), also

U =0(20*Yau T+ 20 9V40) +B (20 9Va0+ 29 Yen)
= (P Vaa+ 910 2P Vaa + 209 Y44)

+ (P Vaat 9Vaat+ 9Vaa) 2P 9 Va0t 29 Vad)

0 =2 (PVaa+ 9Vaa)+ 29 B Va0+ 9Y2a)? (102)
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bzw.

oy =2pat+2qp. (10b)
Es gibt verschiedene Schreibweisen fiir ¢%, die alle
aus Umformungen von (1o0a) und (10b) erhalten

werden konnen. Man findet in der Literatur auch
oft die Bezeichnungen

di=2pq —pP=2pq0k,
wobel o — f = &y gesetzt wurde.

In der oben erwidhnten symmetrischen Schreib-
welse nach FISEER mit y 4 = @, Yaa =4, Vo = — a4
erhielt man o — f = a4 = a + 4 (¢ — $) und somit

ox=2pgas=2pqla+d({g—$1". (10d)
Wir hatten bei Herleitung der Normalgleichungen,
aus denen wir die additive genetische Varianz gewan-
nen, die Annahme gemacht, dall keine Dominanz-
abweichungen auftreten sollen (§;; = 0), d. h. y4, =
1/2 ($44 + Vaq)- In der Terminologie der Regressions-
theorie heiBt das, daB die Merkmalswerte von AA4,
Aa, aa auf einer Geraden liegen miissen. Trdgt man
auf der x-Achse die Anzah! der vorkommenden
A-Allele ab und auf der Y-Achse die Merkmalswerte,
dann ergibt sich folgendes Bild (Abb. 3}:

(10¢)

¥

I ! }

7 7 2
Anzah! dominanier Allele
aa Aa A4
Genofypen

Abb. 3. Regressionsgerade zwischen Genotyp und Merkmalswert bei 4 = o,

Das geht andererseits auch aus der Tatsache her-
vor, daB sowoh! beim Ubergang von aa zu Aa als
auch von Aa zu AA stets o — f == 4,0 ist. Die
Kurve macht an der Stelle der Heterozygoten keinen
Knick, wir haben eine Gerade vor uns.

Zu dem hier betrachteten Regressionsproblem
gehort eine SQrow mit 2 Freiheitsgraden, denn es
werden nur 3 Genotypen betrachtet, zwischen denen
nur 2 unabhingige Vergleiche méglich sind.

Folglich schitzt die Summe der Abweichungs-
quadrate die entsprechende Varianz. Es gilt SQp =
SOtot. — SQada..

Im Fall fehlender Dominanz ist SQp==0 und
SQrtot. = SQada, d. h. es tritt keine Abweichung von
der Geraden auf. Die Gesamtvarianz ist gleich der
additiven genetischen Varianz. Bei Abweichungen
vom rein additiven Fall entspricht S@, der Domi-
nanzvarianz. SQg ist also diejenige Varianz, die aus
den Abweichungen von der Regressionsgeraden resul-
tiert. Aus SQg = SQ1ct. — SQaaqa. folgt

0h =PG4+ 2P qVha+ ¢ Via
— 29 q[Pp Waa — Yaa) + 2 (Vaa — Yaa)?

O’2D = (?5 Va4 + qyau)2 (11a)
oder

UzD:P2qz (yAA+yauH2yAu)2 (llb)
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oder in der Schreibweise von FISEER (Y44 = 4,
YAaid, Y,m: —ﬂ)

b =4p2q*d?. (11¢)
0% und o% sind nichtlineare Funktionen der beiden
Veranderlichen p und g, den Allelfrequenzen. Wir
stellen ihre Abhédngigkeit von p und g in den beiden
Spezialfillen 4 = o und 4 = # (d. h. keine Dominanz
und vollstindige Dominanz) graphisch in den Abbil-
dungen 4 und 5 dar.

0212
a2
2a2l- /i
% = ; .
R R S
-_-_-:t‘\\:\\t‘&\“:\{\\&\\\}\\\\\\\\\\.\}\\\\\\\\\\

p—

Abb, 4. Additive éenetische Varianz als Funktion der beiden Allelfrequenzen
im Fall fehlender Dominanz (4 = o).

2 2
74, 0p

EANE A
p———

Abb. 5. Additive Varianz %1 und Dominanzvarianz %) als Funktion der beiden
Allelfrequenzen $ und ¢ im Fall vollstdndiger Dominanz (4 = a).

Wir betrachten wieder das Beispiel von 8. 161, jetzt
aber mit Dominanzabweichung; Y4 = 24; Y4. = 18;
Yaa = 16 und p = 21,76; also y 44 = 2,24, V4a = — 3,76,
Yaa = — 5,76. Danach (8}

«=0,8-2,24 4 0,2 (— 3,76) = 1,04,

g =0,8:(~ 3,76) 4+ 0,2 (— 5,76) = — 4,16
folgt

ag =a — ff = 5,20,

(vgl. &, p und a4 mit dem dominanzireien Fall) und daher
nach (10d)

o4 =2pqgay = 80635.
Wir berechnen 6% nach (112) und erhalten

ch = [0,8- 2,24 + 6,2 - (— 5,76]] = 0,64*
= 0,41.

Als gesamte genetische Varianz erhalten wir mit o. g.
Einschrinkungen

6y = % + dp = 9,06.
An o ist in unserem Beispiel die additive genetische
Varianz ¢% mit fast g5,5% beteiligt, der Rest von ca.
4,5% ist der Anteil der Dominanzvarianz.

K. BELLMANN und H. AHRENS:

Der Zichter

Die genetischen Varianzkomponenten ¢% und op
kénnen zur phinotypischen Varianz und unter-
einander in Beziehung gesetzt werden. Daraus
ergeben sich zwei filr die Ziichtung auBerordentlich
bedeutsame KenngroBen, der Erblichkeitsanteil
oder Heritabilitdat (%) und der mittlere Domi-
nanzgrad (a). (a) ist das ungewogene Mittel der a
fiir alle Genpaare.

Bei der Heritabilitdt unterscheidet man zwei For-
men, Heritabilitit im engeren und weiteren Sinn:

0.‘1‘4
eng = j‘épl , (12)
U?
weit == —é, (13)
_ 205
a= l/ U%D . (14)

Je nach GroBe von a lassen sich vier verschiedene
Dominanzgrade unterscheiden:

a=o0 keine Dominanz

0 << a < 1 partielle Dominanz
a=1 vollstindige Dominanz
a>1 Uberdominanz.

In dem soeben betrachteten Beispiel betrigt der
Dominanzgrad

E—VZ'O"" =0
- 8,65 - :95'

2. Die Kovarianz zwischen Verwandten

a) Beziehung zu den genetischen Varianz-
komponenten

Die im vorigen Kapitel betrachteten Komponenten
der genetischen Varianz ¢% und ¢% sind die fur die
Ziichtung wesentlichsten Komponenten, Sie stehen
in sehr engem Zusammenhang mit der Ahnlichkeit
zwischen Verwandten. Kann man den Grad der
Ahnlichkeit zwischen verwandten Individuen bestim-
men, dann lassen sich Schitzwerte fiir diese beiden
genetischen Varianzkomponenten erhalten.

Wihlt man aus einer Population mit Zufalls-
paarung und ohne Inzucht per Zufall ein Individuum
X aus und steht Y aus derselben Population zu X
in verwandtschaftlicher Beziehung, dann wird der
Grad der Ahnlichkeit durch

E (X — px) (Y — py)

CYTVER P E(Y - mP
gemessen.
Wenn X und Y phanotypische Werte sind, ist
Kov (X Y)
Oxy = g -
P

Der Ausdruck Kov (X, Y) ist also sehr bedeutsam.

Wir betrachten wieder Diploide mit einem spal-
tenden Locus. X(a, b) sei ein Individuum mit dem
Genotyp (a,b), Y(c,d) ein zu X(a, 6) verwandtes
Individnum mit dem Genotyp (¢, d). Dann gilt fiir
die Kovarianz zwischen X{z, #) und Y{c, d)

Kov (X, V) = [Pla = ¢) + P{b = c) - Pla = d)
+ P(b = d)] - %
+[Pla=c¢,b=d) + Pla=4d,b=1c)]ob,

ohne iiber die Herkunft der Genkomplexe a, b, cund 4
Voraussetzungen zu machen,
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Bei der Annahme, dafl die Genkomplexe 4 und ¢
jeweils vom Vater und die Genkomplexe b und 4 von
der Mutter stammen, erhilt man

Pla=d)=Pb=r¢)
und nach Margcor (1948)
Pa=c)=o
Po=d)=0

=0

und
Pa=cb=d =0,

Pa=d,b=c¢)=o0.
Dann ergibt Gleichung (15)
&+ @

Kov (X, Y) = oy DD g,

(16)

Ausgehend von dieser Formel lassen sich die Kova-
rianzen fir die kompliziertesten Verwandtschafts-
grade berechnen. Fir die Elter-Nachkommen-Bezie-
hung gilt @ = 1, &’ = o, also

Kov (E, N) = —i— 0% . (17)
Fiir die Vollgeschwister-Beziehung gilt & = —21«,
¢ = i, also
2
Kov (VG) = — o + % . (18)

Fir die Halbgeschwister-Beziehung gilt ¢ = %, also
(19)

Die hier abgeleiteten Beziehungen gelten unter der
Voraussetzung, daB alle Interaktionsvarianzen hihe-
rer Ordnung (z. B. 6% 4.4, 0%4p,...) vernachlissigt
werden konnen. Im allgemeinen Fall mit Inzucht-
grad F und beliebigen Wechselwirkungen gilt

Kov (V6G) = (1 + F) 0% + (1 _Z F)Za

2

2
D
72
+(1+ )03A+(1+F)30§D+“',
1+

Kov (HG) = % o .

2 2
Kov (HG) = (1 j F) o% + ( 4 F) 0% 4
\8
+(1_: )U?qAA“}""
und bei Vernachlissigung der Interaktionen

Kov (VG) = <1 + F) oy + (1 * F)zazp ,

2 2

Kov(HG)z(”;F)ai.

Wenn F = 1, also vollstdndige Inzucht vorliegt, ist
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Berechnungen fiir Kov (HG) und Kov (VG) lassen
sich demnach in Populationen mit beliebigem In-
zuchtgrad F durchfithren; Voraussetzung ist nur,
daB der Inzuchtgrad bekannt und fiir alle Glieder
innerhalb der Population rel. konstant ist.

Die XKovarianz zwischen Verwandten ist seit
Fisuer (1018) Gegenstand zahlreicher Vertffent-
lichungen (MALEcOT, 1948; COCKERHAM, 1052, 1954;
KEMPTHORNE 1¢54, 19554, b, ¢, d, 1957; ANDERSON
und KEMPTHORNE, 1954; HAavyMAN und MATHER 1955;
HornERr et al. 1955, HORNER 1956; SCHNELL, 1961,
1963, 1965; VAN AARDE 1963, LEWONTIN 1964). Da-
bei wurde dieses Problem unter verschiedenen geneti-
schen Aspekten und Annahmen bearbeitet: fiir Fremd-
bestiuber und Selbstbefruchter, diploide und poly-
ploide Organismen, Ein- und Mehrlocusfall, Ein- und
Mehrallelfall in Zusammenhang mit Epistasie und
Kopplung. KEMPTHORNE (1963) hat sich um eine all-
gemein mathematische Beschreibung bemiiht.

b) Beziehung zur Kombinationseignung

Die allgemeine Kombinationseignung (gca) ist die
mittlere Leistung einer Linie in einem Satz von
Hybriden. Von spezifischer Kombinationseignung
{sca) spricht man immer dann, wenn bestimmte
Kombinationen eine bessere oder schlechtere Lei-
stung zeigen, als man auf Grund der mittleren Lei-
stung der Linien erwarten koénnte (SPRAGUE und
TATUM, 1042).

Bei einer allgemeineren Behandlung des Diallels
bei der quantitativen Vererbung zeigt GrirrinGg
(1956) ein Modell, aus dem hervorgeht, da8 o},, im
wesentlichen ein Ausdruck der additiven genetischen
Effekte, ¢%,, ein Ausdruck von Dominanz- und Epi-
stasieeffekten ist:

1
2 2 2
ZO‘gMZUA+TUAA>

1
2 —— 2 2 2 2
ee = Op + 044t O4p + Opp

of = 0% + 0p + %4+ oup + Sbp’
Wenn o}, die Varianz der allgemeinen Kombina-
tionseignung, o%., die Varianz der speziellen Kombi-
nationseignung ist, dann besteht im Fall F¥ = o fol-
gender Zusammenhang:

03co = Kov (HG) = % 0%,
0%a = Kov (VG) — 2 Kov (HG) = o}

Im folgenden wird eine Aufstellung einer Anzahl
wesentlicher Schitzwerte unter besonderer Beriick-
sichtigung von o34, 03¢, und des Inzuchtgrades F
der Basispopulation gegeben:

Kov (VG) = 0% -+ o) = %,

F =1 F=o0
1
Kov (HG) = — ¢% = Kov (E, N) .
# ) X 4 0%,
Wenn F = o, also keine Inzucht \ . ! )
vorliegt, ist 1)) 03ca ! 4 0%,
1 1
Kov (VG) =— o4 + — o}, ot 2 08 + 020 |40k + 400
B . ) |
Kov (HG) = -~ % i 2 0fcal2 Ofes + O+ 0b 4 0Fcald oFon + 4 Fhea +
4 4lot 2 030af2 08ca + GFca | 4 0%:2/4 6%a + 4 Oka
Daraus folgt
1 a _
Kov (V6) —2 Rov (HG) =—-0b. 3 V2 Realz o= Vhealhea | V2 el Bea
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11. Die Bedeutung der verschiedenen Formen der
genetischen Variabilitét fiir die Pflanzenziichtung

Eine Zuchtmethode wird in dem Mafl zu einer
nachhaltigen genetischen Verbesserung eines ge-
gebenen Ausgangsmaterials fithren, wie es gelingt,
durch sie den vorherrschenden Typ der genetischen
Variation in diesem Ausgangsmaterial in Selektions-
gewinne umzuformen (LERNER, 1058; SPRAGUE, 1955,
1959). Um das zu erreichen, ist es notwendig, das
Zuchtverfahren so genau wie moglich auf die vor-
herrschende Genwirkungsweise abzustimmen. Ist
dies gelungen, werden nach einer gewissen Zeit alle
unter diesen Bedingungen moglichen genetischen
Fortschritte gemacht worden sein. Stellt man dann
fest, daB mit dem laufenden Selektionsverfahren
keine nennenswerten Verbesserungen mehr erzielt
werden, liegt zumindest der Verdacht nahe, dafl der
zu Beginn der ziichterischen Arbeit vorhandene Typ
der genetischen Variation sehr stark reduziert wurde.
Da eine bestimmte Form der genetischen Variabilitat
niemals allein vorkommt, bleibt nach Ausschépfung
der bisher vorherrschenden Art der genetischen
Variation eine genetische Restvariation anderen Typs
in der Zuchtpopulation unangetastet. Diese wird
nunmehr zur dominierenden Variation. Damit macht
sich eine Anderung des bisher angewendeten Zucht-
verfahrens notwendig (LERNER, 1958).

Bevor auf den Zusammenhang zwischen Selek-
tionsverfahren und Typ der mittleren Genwirkung
eingegangen wird, soll zunichst nach einer Antwort
auf die Frage gesucht werden, ob eine genetische
Verbesserung — gleich mit welcher Selektionsmetho-
de gearbeitet werden soll — iiberhaupt sinnvoll ist.

. S 2 2
1, Die Bedeutung des Anteils von o an op

Eine genetische Verbesserung wird um so leichter
zu erzielen sein, je starker die sichtbare Variation (¢%)
Ausdruck der genetischen Variation (¢%) ist.

2

Ein MaB hierfiir ist derQuotientig = hi.: = Erb-
lichkeit im weiteren Sinn. op

hie: kann zwischen o und 1 schwanken. Mit Zu-
nahme dieses Quotienten nehmen die Erfolgsaussich-
ten, ein Pflanzenmerkmal ziichterisch verbessern zu
konnen, ebenfalls zu. Eine Zuchtarbeit wird vollig
iiberfliissig, wenn die genotypische Variation fehlt
(CoMSTOCK, 1955).

Wenn nach diesem Kriterium und evtl. auf Grund
ganz anderer Uberlegungen entschieden wurde, daB
eine bestimmte Eigenschaft ziichterisch verbessert
werden soll, sollte das zweckmiBigste Selektions-
verfahren vor allem auch nach der vorherrschenden
Genwirkungsweise ausgesucht werden.

2. Die Bedeutung des Verhiltnisses 031 zu 0%
fiir die Wahl des Selektionsverfahrens

Es stehen sich grundsitzlich 2 genetische Varia-
tionsursachen gegeniiber: die additive genetische
Variation und die nichtadditive genetische Variation,

Die additive genetische Variation ¢% ist ein MaB
fiir denjenigen Teil von Merkmalsdifferenzen, der
durch Wirkungsunterschiede zwischen allelen Genen
in homozygoter Form (44 vs. aa) entsteht. Die vor-
wiegend an der Merkmalsausprigung beteiligten
Polygene wirken in'dem Sinn additiv, dal der mitt-
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lere Wert der Heterozygoten (4a) nahe dem Mittel-
wert aus den beiden Homozygoten liegt (vgl. Abb. 3).
Die additive genetische Variation ist die in homo-
zygoten Linien fixierbare erbliche Variation. Sie ist
damit (in besonderer Weise bei Selbstbefruchtern)
die ziichterisch bedeutendste genetische Varianz-
komponente, d.h. die Grundlage des Selektions-
erfolges.

Da der additive genetische Wert (haufig als Zucht-
wert bezeichnet) die wesentlichste Ursache fiir die
Ahnlichkeit zwischen Verwandten ist, 148t sich 65,
wie vorn gezeigt wurde, durch Bestimmung des Ahn-
lichkeitsgrades zwischen Verwandten schitzen. o% ist
auch die Hauptdeterminante der allgemeinen Kom-
binationseignung.

Die nicht additive genetische Variation ist eine
KomplexgréBe und beinhaltet alle genetischen Wech-
selwirkungen: Interaktionen zwischen allelen Genen
(Dominanz, ¢%) und zwischen nicht allelen Genen
(Epistasie, 6%3). op und o% sind ein Maf fiir denjenigen
Teil der Merkmalsdifferenzen, der durch Abweichun-
gen von additivem Verhalten alleler und nicht alleler
Gene entsteht. Die nicht additive genetische Varia-
tion ist damit nicht erblich fixierbar. Sie ist die
Hauptdeterminante der spezifischen Kombinations-
eignung und J4Bt sich an Hand der mittleren Ab-
weichungen der Hybriden von ihrem jeweiligen Eltern-
mittel schitzen.

Je nachdem, in welchem Verhiltnis die additive
genetische Variation und die nicht additive gene-
tische Variation zueinander stehen, ist eine bestimmte
unterschiedliche ziichterische Behandlung des Zucht-
materials erforderlich (LERNER, 1958; SPRAGUE, 1950;
CockERHAM, 1956; COMSTOCK, 1955 ; GRIFFING, 1950).
Es sollen deshalb je nach rel. Anteil der genetischen
Interaktionsvarianz [ausgedriickt in Form des Domi-
nanzgrades*, vgl. Formel (14)] 3 Fille unterschieden
werden:

JA,: @ nahe Null (nur geringe partielle Dominanz);

~ die additive genetische Varianz bestimmt fast
ausschlieBlich die Hohe der genetischen Gesamt-
varianz; genetische Interaktionen zwischen alle-
len Genen sind kaum vorhanden.

: @ angenihert 1 (etwa vollstindige Dominanz);
die additive genetische Varianz bestimmt nicht
mehr fast allein die genetische Gesamtvarianz;
o kommt in der GroBenordnung der Hilfte der
additiven genetischen Varianz vor.

. 7 eindeutig gréBer als 1 (Superdominanz); die
additiven genetischen Effekte treten noch stirker
zugunsten der nicht additiven zuriick; ¢% kommt
in der GréBenordnung von deutlich mehr als der
Hilfte der additiven genetischen Varianz vor.

Der nicht additive genetische Varianzanteil nimmt
also von ]_._A_.J uber @ nach ;ii zu.

Da bei selbstbefruchtenden Arten im allgemeinen
nur mit rel. geringen Dominanzgraden zu rechnen ist,
soll hier vermerkt werden, dal die im folgenden spe-
ziell fiir Fremdbefruchter geltenden alternativen Ent-
scheidungen bei Selbstbefruchtern nicht so wesent-
lich wie bei jenen sind.

|

W

|

|

Azl

* ¢} wird als der bestimmende Anteil an der Gesamt-
interaktionsvarianz betrachtet.
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Bei der Klassifikation der Selektionsverfahren
sollen 2z Falle unterschieden werden :

1. Selektion auf das Merkmal selbst ohne gezielte
Nutzung von Kombinationseffekten und

2. Selektion auf die Kombinationseignung hinsicht-
lich des betreffenden Merkmals mit gezielter Nutzung
von Kombinationseffekten.

Es wird dabei jeweils zwischen a) Auslese auf den
Phinotyp und b) Auslese auf den Genotyp unter-
schieden.

In Tab.1 ist versucht worden, die Beziehungen
zwischen den relativen Verhiltnissen der Genwirkun-
gen (in Termini verschiedener Dominanzgrade formu-
liert) und der Art der Selektionsverfahren darzu-
stellen.

i'Af: Dominanzvarianz kaum vorhanden

Wird die Héhe der gesamten genetischen Variation
fast ausschlieBlich durch die additive Komponente
bestimmt, entscheidet die Zahl der wiinschenswerten
positiven Gene (favourable genes) iiber die Leistungs-
héhe des Auslesegegenstandes. Grundlage der Selek-
tion in der Auslesepopulation ist die Zahl dieser
hypothetischen , Leistungsgene®. Eine erfolgver-
sprechende Auslesebasis ist immer dann gegeben,
wenn ¢% im Ausgangsmaterial groB ist und damit
gentigend Genotypen mit extrem hohem additiven
genetischen Wert vorhanden sind. Alle hier zu nen-
nenden Zuchtverfahren sind geeignet, diese additive
genetische Variation zu nutzen.

Gibt es keine additive genetische Varianz, kann es
keine Hoffnung auf eine genetische Verbesserung
durch Selektion innerhalb -‘solcher Populationen
geben (COMSTOCK, 1955).

Zu 1: Auslese auf das Merkmal selbst

a) Auslese auf den Phidnotyp. Ob bei einem be-
stimmten Merkmal Einzelpflanzen oder ganze Fami-
len Gegenstand der Auslese sind {im folgenden als
Individualauslese = I.4. bzw. Familienauslese =
F.A. bezeichnet), kann an Hand der Hohe der Erb-

2
lichkeit im engeren Sinn A = —£ entschieden
werden. ’p

Der Selektionserfolg wird um so groBer sein, je
besser man den Genotyp des Zuchtobjektes (Einzel-
pflanze, Familienmittel) an seinem Phénotyp erken-
nen kann. Das trifft in hohem Maf immer dann zu,
wenn sich die Regression der Nachkommen auf das
Elternmittel 1 nihert. Da bgp = heyq ist, liegt dann
die Erblichkeit* nahe bei 1. Die Reaktion R der
Zuchtpopulation auf einen kiinstlichen Selektions-
druck definierten Grades S (R = response to selec-
tion, S = Selektionsdifferenz) ist dann ebenfalls
grof3:

R=n.5S.

Zur allgemeinen Vergleichbarkeit wird S in Form
eines standardisierten Selektionsdifferentials ¢ aus-
gedriickt:

(20)

S a
P = — = — ==
ap v
(vgl. Abb. 6).

Die Selektionsintensitat wird wie folgt ermittelt: Es sei
X eine Zufallsgréfe mit Normalverteilung N{g, 62). Wir

Xp — %s
Gy

(21)

* ITm folgenden soll der Einfachheit halber anstelle
von h¥yg nur A2 (Erblichkeit) geschrieben werden.

K. BELLvany und H. ABRENS:

Der Ziichter

Avslesegeneration
selektierte Flitepflonzen
Z//mmwmm@
5=Ts- Zp=Selektionsdifferenz
Ip S Iy
Folgegeneration ’% /?'ocbbot/popz//a//bn der
% isoliert vermehrisn
7 Llifepflanzen mif dem

Mittelwert 7,
LD

AR
%\\

R=%y~Zp=Reaklion auf
die Selektion

Hierber gilt —§-=hz
Abb. 6. Zusammenhang zwischen Selektionsdifferenz S, Reaktion auf die Selek-
tion R und Erblichkeit 42.
definieren eine Bedingung B:X > X, mit P(B) = v,
Dann ist die bedingte Erwartung

Eﬂx):ﬁ:ﬁfﬂttp(x) dx:—;—fxqp(x)dx.

B
Daraus folgt

oo
, 1
ﬂ=u+7fM—MMﬂM-
Xy
Mit Hilfe der Transformation ¥ — u = ¢ - % erhilt man

o]
1
M=u+7fuﬂmw-

Uy

Fiir die N(o, 1)-Verteilung gilt aber

[ pln) du = gl

0
woraus folgt
z .

y’:uj’—?a mit 2= @(uy) ,
bzw.

! i-0 mit AN,

T — —_ . _—

I “ p

Der hier erwdhnten bedingten Erwartung #’ entspricht
in einem Selektionsexperiment der Erwartungswert fiir
den Anteil der selektierten Pflanzen.

Aus {21} folgt
R=7/"O'p'hz, (22)
R=1i-h-o4.
Aus (22) geht hervor, daB die Reaktion der Zucht-
population auf die Selektion bei definierter Selek-
tionsintensitit und Erblichkeit der additiven gene-
tischen Varianz proportional ist. Der erwartete gene-

tische Fortschritt ist dann:
y P — Xs
Oy :

(23)

Fiir die speziellen Falle der 14 und FA ergibt sich
dann

AG=h i =R =

R, =14.-0p, -1 (24)
bzw.

Rp=1-0pp Wy, (25)
wobei
L+ m-—1r 2
L+ m—1t L
7 ist die additive genotypische Korrelation zwischen
n Einzelpflanzen einer Familie und betrigt bei Voll-
geschwistern 1/,, bei Halbgeschwisterfamilien 1/,
{eine Vollgeschwisterfamilie kann z. B. eine Einzel-

W =
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pilanzennachkommenschaft sein, die aus einer Be-
stiubung mit Pollen von einem einzigen Vater her-
vorgegangen ist; eine Halbgeschwisterfamilie z. B.
die Einzelpflanzennachkommenschaft, die aus einer
unkontrollierten Bestdubung hervorging). ¢ ist die
phinotypische Korrelation zwischen Einzelpflanzen
innerhalb einer Familie (¢ = o%z/0%).

Danach ist 47 < by < 1.

Bei Annahme, dall die nicht additive genetische
Komponente und die Umweltkomponente zufallig
verteilt sind, wird mit zunehmender Individuen-
zahl/Familie das phanotypische Familienmittel immer
mehr zum Ausdruck des mittleren genetischen Wertes
der Familie. Bei unendlich groBlen Familien gilt
hy =1, bei extrem kleinen (nur 1 Nachkomme/
Familie) 4% = h%.

. Die rel. Wirksamkeit der FA zur 14 ist durch

Rp o

Ry Y7
% von Familiengréfe und 42 abhin-
gig ist. Mit abnehmenden /7 und steigender Familien-
groBe n wird die FA gegeniiber der /4 immer wirk-
samer,

Die Wabl der Selektionseinheit hidngt auch von der
GroBe der epistatischen Effekte ab. Wenn diese sehr
bedeutend ist, sollte die Selektionseinheit eine Familie
sein, in der der Verwandtschaftskoeffizient hoch ist
(WRIGHT, 1939).

Hansox (1963) hat darauf hingewiesen, dall der
Begriff der Heritabilitdt aus der Tierzucht nicht vor-
behaltlos in den Bereich der Pflanzenzucht fibernom-
men werden kann. In der Tierzucht wird die Heri-
tabilitat fir Einzelindividuen oder fiir Familien defi-
niert. In der Pflanzenziichtung dagegen werden die
Merkmalswerte aus mehrfach wiederholten Parzellen
an verschiedenen Orten wahrend mehrerer Jahre
gewonnen. Aus diesem Grunde muf in jedem Fall
die Bezugseinheit exakt beriicksichtigt werden (vgl.
auch RoBINsoON, 1963 und SCOSSIROLI, 1963).

NEI (1960) zeigte, daB bei Selbstbefruchtern auf
Merkmale mit hohem %2 in frithen Generationen, auf
Merkmale mit niedrigem 42 dagegenin spiteren Genera-
tionen nach der Kreuzung ausgelesen werden sollte.

Die Individualauslese kann in Form der Massen-
auslese oder Gruppenauslese bzw. als phanotypische
vekurvente Selektion ohne Verwenden einer Tester-
population (SPRAGUE, 1955, 1959; PENNY et al,
1963) vorgenommen werden. Die phdnotypische re-
kurvente Selektion ist fir Merkmale geeignet, die
durch die Umwelt wenig modifiziert werden, und dort
lohnend anzuwenden, wo es nicht so sehr auf eine
schnelle Anniherung an die homozygot dominante
Form, sondern vorwiegend auf das Erhalten einer
moglichst groBen genetischen Variabilitdt in der
Selektionspopulation ankommt. Das Prinzip der
Methode ist von JENKINS {1940} dargelegt worden.
Von Spracur und BRIMHALL (1950), SPRAGUE et al.
(1952), JENKINS et al. (1954), JoHNsoN und E1L BANNA
(1957) und PENNY et al. (1963) liegen kritische
Berichte iiber diese Methode vor.

gegeben, wobei

b} Auslese auf den Genotyp. Wenn /2 sehr klein
ist, sind Irrtiimer beim Erkennen des Zuchtwertes
einer Elitepflanze (4. h. des additiven genetischen
Wertes) leicht moglich. Oben wurde gezeigt, daB
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Selektion auf das Familienmittel einen gewissen Aus-
gleich schaffen kann. Am sichersten ist jedoch die
Beurteilung des additiven genetischen Wertes, wenn
die Auslese nicht nach dem Phéanotyp der Elite-
pflanze bzw. des phinotypischen Familienmittels,
sondern auf Grund der Nachkommenschaftsleistung .
der Elitepflanze bzw. der der ganzen Familie vor-
genommen wird. Stammbaumziichtung mit und ohne
Saatgutiiberlagerung, Selbstung und Klonung, verbun-
den mit Nachkommenschaftstesten, sind hierbei be-
kannte und bewihrte Verfahren. Solche Nachkom-
menschaftsteste sollten vor allem dann angewendet
werden, wenn auf stark umweltvariable Merkmale
ausgelesen wird (z. B. Ertrag bei Futterpilanzen;
vgl. hierzu KEPPLER (1960), ZIMMERMANN (1g61), die
nachgewiesen haben, da§ zwischen Klonertrag und
den generativen Nachkommenschaften dieser Klone
keine signifikante Korrelation besteht). Der Zeit-
verlust, der durch diese Nachkommenschaftsteste
entsteht, ist sicherlich nicht so erheblich wie die ver-
lorene Zeit, die durch stindige Zickzack-Selektion
auf Grund groBer Interaktionen zwischen Genotyp
und Umwelt hervorgerufen wird, falls die Auslese
nur nach einjihriger Priifung an einem Ort (Zucht-
ort) vorgenommen wird. Dies gilt besonders fiir die
Selektion von Eliten und A-Stimmen, da hier selten
geniigend Saatgut fiir groBere Priifungen an verschie~
denen 8kologischen Standorten zur Verfiigung steht.

Mit Hilfe der bisher genannten Selektionsverfahren
ist es moglich, eine Anreicherung wiinschenswerter
genetischer Faktoren vorzunchmen, die zu einer Ver-
schiebung des Mittelwertes der Gesamtpopulation
nach der positiven Seite fithrt.

Zu ‘TI": Auslese auf die Kombinationseignung hin-
sichtlich des Merkmals

a) Auslese auf den Phinotyp. Da im allgemeinen
Beziehungen zwischen Phinotyp und Xombinations-
eignung fehlen, fithrt Selektion auf den Phinotyp
in den meisten Fillen zu keiner Verbesserung der
Kombinationseignung.

b) Auslese auf den Genotyp. Die Selektion auf
Kombinationseignung erfolgt an Hand von Nach-

i . .
kommenschaftstesten. Da — 6% == 0z, ist bei sehr

kleinen Dominanzabweichungen (@) nur Selektion
auf allgemeine Kombinationseignung vorteilhaft (Se—
lektion auf spezifische Kombinationseignung ist vor-
wiegend bei @ angeraten, da —;— 0h = O%a) -

Wir unterscheiden hier ebenfalls wieder zwischen
Selektion von Einzelpflanzen und Familien.

Im Falle der Individualauslese erfolgt die
Selektion der Einzelpflanzen auf Grund ihrer Kom-
binationseignung zu einem Tester. Bei der rekurren-
tew Selektion auf allgemeine Kombinationseignung
(RSgca) ist dieser Tester eine stabile, meist bekannte
heterogene Sorte oder die zu verbessernde Population
selbst (vgl. auch GRIFFING, 1962a, b). In beiden
Fallen erfolgt eine zielgerichtete Anreicherung der
Population mit positiven, zum Tester passenden
Leistungsgenen.

Das Ziel der RSgca ist es, ein verbessertes Aus-
gangsmaterial fiir weitere Zuchtarbeit zu schaffen
oder auch verbesserte Populationen sofort kommer-
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ziell als synthetische Sorten zu nutzen (vgl, JENKINS,
1940). Ergebnisse titber Anwendungen liegen von
LoNNQUIST (1949, 1951), SPRAGUE und BRrRIMHALL
(1950), JomwsoN (1952), McGirL und LoNNQUIST
(1955), LonwguisT und McGIiLr (1956) und von
PENNY et al. (1963) vor.

Bei der reziprokem rekurvemten Selektion (RRS)
werden ausgelesene Pflanzen aus Population A mit
der als Tester dienenden Population B gekreuzt und
umgekehrt (ausgelesene Pflanzen aus Population B
werden mit der als Tester dienenden Population A
gekreuzt). Dieses Verfahren wurde von CoMSTOCK,
Ropinson und HARVEY (1949) zur gleichzeitigen
Verbesserung der allgemeinen und spezifischen Kom-
binationseignung vorgeschlagen. Nach einer Kritik
von SCHNELL (1g6ia, b) ist es aber zweifelhaft, ob
hier auch ein gezielter Gebrauch von nicht-additiven
Effekten gemacht wird. Dieses Verfahren ist deshalb

von uns unter ‘A[ eingeordnet worden. Ebenso wie
ScENELL (1g6ia, b) betrachtet auch GRIFFING
(1962a, b) die RRS eindeutig als Verfahren zur
Selektion auf allgemeine Kombinationseignung,
rjumt aber ein, dall die RRS ,,eventuell exzeptio-
nelle Genkombinationen an Uberdominanzloci in der
Hybridpopulation isoliert und kapitalisiert”. Mit
Hilfe dieses Verfahrens ist es méglich, die genetische
Verschiedenheit der beiden Populationen zu ver-
gréBern. Beide Partnerpopulationen kénnen dabei
so veriandert werden, dafl sie die wiinschenswerten
Allele allein enthalten (ScHNELL, 1961a). Es kommt
in beiden Populationen zur Verdnderung der Allel-
frequenz an Uberdominanzloci in gegensitzlichen
Richtungen (LERNER, 1958). Ergebnisse mit der
RRS werden von PENNY et al. (1963) berichtet.
SEDLMAYR hat eine Abwandlung der Methode fiir
die Ziichtung anisoploider Zuckerritbensorten vor-
genommen (SEDLMAYR 1954, 1957).

Bei der Familienauslese ist die Selektions-
einheit nicht mehr die Einzelpflanze, sondern eine
Gruppe von Pflanzen mit meist definierbarem
Verwandtschaftsgrad (Klone, Vollgeschwisterlinien,
Halbgeschwisterfamilien). Ihre Auslese erfolgt auf
Grund der Ergebnisse von Testkreuzungen in Form
der gebriduchlichen Standardverfahren, die eine Aus-
lese auf allgemeine Kombinationseignung gestatten.

Im Polycrosstest (TYSDAL et al., 1942; FRANDSEN
und FRANDSEN, 1948) wird die Summe aller im Test
befindlichen Idiotypen als Tester aufgefalt, wobel
bei vollstindiger Selbstunvertriglichkeit die Pollen-
population der jeweils in Frage stehenden Form aus-
geschlossen ist. Das Ziel ist hiufig die Herstellung
einer synthetischen Sorte aus den Formen, die im
Test die beste allgemeine Kombinationseignung zu
allen anderen Idiotypen aufgewiesen haben. Leider
stimmen hier Testverfahren und Form der Hybrid-
herstellung nicht itberein.

Im Topcerosstest ist der Tester eine angepaBte,
stabile, meist gut bekannte heterogene Population
(Sorte). Das Ziel ist hier, eine Einengung eines
grofleren Stammaterials vorzunehmen oderjund die
geeigneteste Kombination direkt kommerziell zu
nutzen.

Obwohl es im allgemeinen nicht ublich ist, den
Dialleltest zur Auslese auf allgemeine Kombinations-
elgnung zu benutzen, mub dieses Verfahren an dieser

K. Berrmany und H. AHRENS:

Der Zichter

Stelle genannt werden, da auch hier die allgemeine
Kombinationseignung einer Form bestimmt werden
kann (SPRAGUE und TATUM, 1942; GRIFFING, 1950).
Bei allen Formen der Selektion auf allgemeine
Kombinationseignung treten in den Hybriden (zu
testender Genotyp X Tester) Kombinationseffekte
auf, die vorwiegend auf additiven Effekten und
weniger auf Dominanzerscheinungen beruhen.

|B

: Dominanzvarianz gleich der Hilfte
der additiven genetischen Varianz

Von volligem Fehlen unilocaler Interaktionen bis
zu ihrem relativ starken Auftreten gibt es die ver-
schiedensten Zwischenstufen (alle Grade partieller

Dominanz bis zur Uberdominanz). LBj ist eine dieser
Zwischenstufen, die etwa in der Mitte der beiden

typischen Extremfille @ und LC—I steht.
Wéhrend bei kaum vorhandenen genetischen

Interaktionen ([AD Grundlage der Selektion im we-
sentlichen die Hiufigkeit additiv verkniipfbarer
Leistungsgene ist, gilt dies hier nur noch teilweise.
Die Leistung eines bestimmten Genotyps wird nicht
nur durch die Summe aller wiinschenswerten Plus-
allele bestimmt, sondern zusitzlich noch durch eine
Dominanzabweichung. Damit tritt neben ¢% noch ein
gewisser Anteil an Dominanzvarianz (63) auf.

Zu ‘ III‘: Auslese auf das Merkmal selbst.

Es werden die bei I. sehr wirksamen Selektions-
verfahren nicht lange genug zu deutlich sichtbaren
Zuchtfortschritten fithren, da sie nur die additive
genetische Variation nutzbar machen. Grundsitz-
lich kénnen jedoch hier die gleichen Verfahren zur
Auslese auf den Phinotyp und auf den Genotyp
angewendet werden.

Zu @: Auslese auf die Kombinationseignung hin-

sichtlich des Merkmals.

Da es neben ¢% auch einen gewissen Teil o3 gibt,
werden hier die unter II. genannten Verfahren eben-
falls nicht so effektiv sein bzw. nicht so lange zu
einer sichtbaren genetischen Verbesserung fiithren
wie dort.

Bei der Individualauslese ist hier die RSgca
noch ebenso sinnvoll, wie schon die Anwendung "
der vekurrenten Selektion auf spezifische Kombina-
tionseignung (RSsca; HuLy, 1945). Die RSsca unter-
scheidet sich von der RSgca dadurch, da als Tester
eine homogene Form (Linie oder Einfachkreuzung)
verwendet wird. Ziel des Verfahrens ist es, bessere
Linien zur Substitution in bewihrten Hybriden zu
gewinnen.

SCHNELL (1g61b) hat die Wirksamkeit der RSsca
mit der hier ebenfalls erfolgreich anwendbaren RRS
bei @ = 1 theoretisch verglichen. Danach ist bei
Verwenden einer Einfachkreuzung als Tester die
RSsca am Anfang des Zuchtprozesses ebenso effektiv
wie die RRS. Wihrend aber in weiteren Zyklen die
Effizienz der RSsca stets auf gleicher Héhe bleibt,
sinkt die Wirksamkeit der RRS in dem MaBe ab,
wie die Hiufigkeit der Plusallele in einer oder in
beiden Populationen zunimmt. (Voraussetzung ist
allerdings, daB der Einfach-Kreuzungstester die
dominanten Allele nur mit einer Hiufigkeit von o,5
bei den meisten Loci besitzt. Diese Voraussetzung
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ist dann gegeben, wenn der Einfachkreuzungstester
aus nahezu homozygoten Linien hergestellt worden
ist.) LE Roy {1960) hat ebenfalls einen theoretischen
Vergleich der Wirksamkeit verschiedener Selektions-
verfahren bei verschiedenen Dominanzgraden im
Zuchtmaterial angestellt und kommt zu dem SchluB,
dafl bei 2 = 1 Selektion auf das Merkmal selbst (alle
Verfahren von III) geeigneter als die rekurrenten
Verbesserungsverfahren (alle Verfahren von IV) sind.

|C|:Dominanzvarianz deutlich groBer als die
Hialfte der additiven genetischen Varianz

Grundlage der Selektion ist hier nicht mehr die
Zahl giinstiger Allele, da bei Uberdominanzloci die
dominanten und rezessiven Allele keine Plus- oder
Minuswerte im Hinblick auf das betreffende Merkmal
besitzen. Deshalb ist hier auch nicht die Akkumula-
tion von Leistungsgenen in Zuchtpopulationen das
vorherrschende Selektionsprinzip, sondern die Her-
stellung von Hybriden, bei denen spezifische Kom-
binationseffekte in moglichst vollkommener Weise
genutzt werden. Die genetischen Interaktionen kén-
nen sehr spezifischer Natur sein [neben Dominanz
auch epistatische Effekte im Sinne von Positions-
wirkungen sowie ,,internale oder relationale Balance
(LERNER, 1958, S. 40)].

Gibt es in einem Zuchtmaterial Genotypen, die in
Kombination mit anderen Genotypen zu leistungs-
starken Hybriden fithren (d.h. Typen mit relativ
groBer spezifischer Kombinationseignung), und ist
deren Variation sehr groB, so liegt eine sichere Basis
fur die Auslese geeigneter Kreuzungspartner zum
Erzielen grofer Kombinationseffekte vor.

Zu ‘s‘V : Auslese auf das Merkmal selbst.

Grundsitzlich sind hier die gleichen Verfahren,
wie sie unter I beschrieben wurden, anwendbar.
Selektion auf das Merkmal selbst hat aber nur noch
begrenzte Bedeutung, da die Wirksamkeit der Selek-
tionen bei einer gegebenen Selektionsintensitit mit
steigendem Dominanzgrad von I iiber IIT nach V ab-
nimmt. Simulationsstudien iiber Selektionsvorginge
(FRASER, 19572, b; 1960; BELLMANN und AHRENS,
1965) bestitigen in tiberzeugender Weise die Abhéingig-
keit des Selektionsfortschrittes vom Dominanzgrad.

Zu 1VI |: Auslese auf die Kombinationseignung
hinsichtlich des Merkmals.

Da mit fehlender Korrelation zwischen phino-
typischem Merkmalswert und spezifischer Kombina-
tionseignung gerechnet werden muf, bleibt die Selek-
tion auf den Phinotyp fast immer ohne Erfolg. Die
Selektion von Kreuzungseltern geschieht ausschlieB-
lich nach dem Genotyp, wobei die Elternform in
mancher Hinsicht selbst untauglich sein kann, wenn
sie nur die zum Partnertyp passenden Gameten liefert.

Bei der Individualauslese sind die RRsca und
die RRS nach HurL (1952) extreme Verfahren zur
rekurrenten Selektion auf spezifische Kombinations-
eignung.

Die RSsca wurde 1945 von HuLL vorgeschlagen.
Anwendungsergebnisse liegen von SPRAGUE und
MiLLER (1950), SPRAGUE et al. {1959) und PENNY
et al. (1963) vor.

Nach theoretischen Betrachtungen von CoMsTOCK,
RosiNnsoN und HARVEY (1949) wird die RRS im
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Fall 2 > 1 der RSgca, im Fall a < 1 der RSsca iiber-
legen sein. Beieinem anderen kritischen theoretischen
Vergleich zwischen RRS und RSsca weist SCHNELL
(1961b), wie oben erwihnt, nach, dafl keine Infor-
mation beziiglich spezifischer Kombinationseignung
erarbeitet oder benutzt wird. Von o%, macht die
RRS erst dann Gebrauch, wenn sich in spiteren
Zyklen die genetische Variabilitit in einer oder in
beiden Populationen erschopft hat. SCENELL (1961c)
beurteilt die RSsca im Fall 2 > 1 nicht schlechter
als die RRS. Le Rov (1960) gibt dagegen der RRS
vor den anderen rekurrenten Selektionsverfahren im
Fall a = 2 den Vorzug.

Es gibt nun 4 weitere Gesichtspunkte, die bei der Ent-
scheidung RSsca vs. RRS maBgebend sein kénnen und
deshalb hier kurz angedeutet werden miissen.

1. Liegt der Verdacht nahe, daf3 der festgestellte Domi-
nanzgrad @ > 1 nicht durch Interaktion alleler Gene vom
Typ der Superdominanz zustande gekommen ist, sondern
auf der Wechselwirkung nicht alleler gekoppelter Gene
mit partieller Dominanz (Pseudoiiberdominanz) beruht,
wird es nach lingerer Rekombination zu einer Reduzie-
rung des Dominanzgrades kommen, wie das von GARDNER
und LoNNQUIST, 1959; ROBINSON et al. (1960), GARDNER
{1963) und MorL et al. (1964) bei Mais nachgewiesen
wurde. In diesem Fall ist die RRS im Verlauf einer
lé'.nge)ren Zeitspanne effektiver als die RSsca (COMSTOCK,
1955).

2. Weiterhin muB3 das Ziel der rekurrenten Selektions-
arbeit betrachtet werden, Besteht die Absicht, nicht nur
eine langfristige Verbesserung der Kombinationseignung
vorzunehmen, sondern auch kurzfristig neue Hyoriden
durch Einbau von Substitutionslinien in bewihrte Hybri-
den zu schaffen, ist die RSsca angeraten. Als lester
sollte moglichst schon der spitere Hybpridpartner (kin-
fachkreuzung) dienen. Die RRS ist dagegen nicht fiir
die unmittelbar praktische Nutzung von lestkreuzungen
gedacht. Ihr Wert liegt in einer Anhdufung genetischer
Unterschiedlichkeit zwischen Ausgangspopulationen zu-
kiinftiger Zuchtarbeit (SCHNELL, 1961 D).

Falls nach Priifung der bisherigen Gesichtspunkte die
Entscheidung zugunsten der RSsca ausgefallen ist, miis-
sen 2 weitere Fakten Beriicksichtigung finden, die von
SPRAGUE (1955, 1959) betont und von SCHNELL (1961Db)
ausfithrlich und kritisch diskutiert worden sind.

3. Die RSsca sollte nur dort angewendet werden, wo
man annehmen kann, daf} iiber menrere Zyklen hinweg
dic als Tester verwendete Einfachkreuzung konstant
bl.ibt. Nur dann ist die Gewihr gegeben, dal z. B. die
spezifische Kombinationseignung der Substitutionslinie
zu dem Einfachkreuzungstester am Ende des Selektions-
programmes voll genutzt werden kann. Befriedigt die
Testerhybride im Laufe der Zeit nicht mehr (z. B. durch
nicht geniigende Krankheitsresistenz oder nicht mehr
ausreichende giinstige Saatguteigenschaften), muf} sie
durch eine bessere Hybride ausgewechselt werden, zu der
dann aber evtl. eine wesentlich geringere spezifische
Kombinationseignung als zu dem bisherigen Tester
besteht. Deshalb wird die RSsca hiufig zugunsten der
RRS abgelehnt. ScHNELL (1961b) hat dieses Argument
mit dem Hinweis entkréiftet, daB3 derselbe Fall noch viel
leichter bei der RRS eintreten kann und dal3 dann sogar
beide Populationen getroffen sind.

4. Wenn die Tatsache, da3 die Interaktion Testkreu-
zung X Okologische Situation (Orte, Jahre) mit abneh-
mender Homozygotie des Testers kleiner wird, verallge-
meinert werden kann, ist bei der RRS mit geringeren
okologisch bedingten Interaktionen zu rechnen als bei
der RSsca. Man sollte deshalb die Nachkommenschafts-
teste bei der RSsca iiber mehr Orte und Jahre ausdehnen
als bei der RRS. Auffillig ist hierbei jedoch, daB bei
beiden Methoden die zu erwartenden Interaktionen inso-
fern nicht beriicksichtigt werden, als nur 1 Priifjahr fiir
die Testkreuzungen vorgesehen ist. Die Testkreuzungen
sollten aber mindestens 2 Jahre lang an einer Anzahl
von Orten gepriift werden, die fiir das Gebiet des spéd-
teren Sknba.us der Hybride reprisentativ sind (ScrN=LL,
1961Db).



170

SCHNELL (19612, b) schldgt mit der alternierenden
reziproken Verbesserung ein vollig neuartiges Verfah-
ren zur rekurrenten Verbesserung von beiden Hybrid-
komponenten vor, das ausschlieBlich die spezifische
Kombinationseignung nutzt und mit dessen Hilfe es
zusitzlich moglich ist, alle 4 Jahre eine neue Hybride
zur Anmeldung bereitzustellen.

Bei der Familienauslese dominiert der Diallel-
test in verschiedenen Formen (vgl. hierzu KEMmp-
THORNE und CurNoOw, 1961), da Topcross- und Poly-
crosstest zur systematischen Nutzung spezifischer
Kombinationseffekte wenig geeignet sind.

Die besprochenen und in Tab. 1 gezeigten Zusam-
menhinge koénnen zu alternativen Entscheidungen,
wie sie eingangs (vgl.S. 158) formuliert worden sind,
benutzt werden:

1. Selektion lohnend oder nicht.

2. Anwendung von Selektionsverfahren zur Aus-
schopfung der additiven oder nicht additiven gene-
tischen Variation.

Da in den meisten Fillen nicht nur ein, sondern
mehrere Merkmale gleichzeitig verbessert werden
sollen, sind Kenntnisse iiber die genetischen Korrela-
tionen zwischen diesen Eigenschaften notwendig.
Es soll deshalb in folgendem nach Moglichkeit zur
Beantwortung der eingangs gestellten Frage 3 nach
der Selektion auf mehrere Merkmale eingegangen
werden. Eine umfassendere Behandlung, als sie hier
erfolgen kann, soll bei der Besprechung von Selek-
tionsindices erfolgen. Wir betrachten hier zunédchst
nur den Zusammenhang zwischen 2 Merkmalen
Xund Y.

3. Die Bedeutung der genetischen und
umweltbedingten Korrelationen

Die phinotypische Korrelation zweier Merkmale
X und Y ist kein sicheres Kriterium fiir die Méglich-
keit oder Unmoglichkeit der gleichzeitigen Verbesse-
rung beider Merkmale. Es kénnen z, B. phinotypisch
sehr vorteithafte bzw. duBerst unvorteilhafte Bezie-
hungen genetisch belanglos werden oder an Bedeu-
tung noch zunehmen oder evtl. sogar in das Gegenteil
umschlagen. Die Wahrscheinlichkeit, die sog. ,,Kor-
relationsbrecher zu finden, ist der genetischen
Unbestimmtheit (1 — #¢) proportional. Man kann
somit die unterschiedlichen Chancen beim Auffinden
solcher giinstiger Merkmalskombinationen abschit-
zen.

Eine andere Bedeutung der genetischen Korrela-
tionen besteht im folgenden: Besitzt ein zu verbes-
serndes Merkmal nur einen geringen Erblichkeits-
grad, dann ist es in bestimmten Fillen ratsam, die
Selektion nicht auf dieses Merkmal (Y) vorzunehmen,
sondern nach einem sekundiren Merkmal (X) zu
suchen, wenn dieses Sekundirmerkmal wenig durch
die Umwelt modifiziert wird (2 groB) und zu Y eine
hohe genetische Korrelation besitzt. Die Selektion
erfolgt dann nach X (indirekte Selektion). Der Selek-
tionserfolg in Y hingt dabei von 2 GréBen ab:

1. Regression des additiven genetischen Wertes von
Y auf den additiven genetischen Wert von X und

2. von der Reaktion des Zuchtmaterials auf die
Selektion nach X.

Anderungen in Y bezeichnet man dann als korre-
lierte Reaktion auf die Selektion (correlated response
to selection).

K. BrrLimann und H. AHRENS:

Der Ziichler

Die mathematischen Zusammenhinge sind wie folgt:
Die phinotypische Korrelation zwischen zwei Merkmalen
X und Yist

y - Kov (Py, Py)
Px Py — UPX GPY ‘
Da Py = Gy + Uy und Py = Gy + Uy, folgt
Kov (Px, Py) = Kov (Gx + Ux, Gy + Uy)
= Kov {Gx, Gy) + Kov (Ux, Uy)
unter der Voraussetzung, dafl
Kov (Gy, Ux) = Kov (Gx, Uy) = o.

2 2
T&und 20 — 1 — k2. Folglich

(26)

Es ist 6} = 6% + of, A2 =

gilt o 9p
o} = %2%

und auch
2 %

Daraus folgt

.. 9%
op == h (27)
und auch
oy
op = ————— 28
. V1 — &t (28)

und zwar unabhingig von einem speziellen Merkmals-
wert.
Formel {26) lautet also -
v = Kov (G)(, Gy)

Opy - Opy

Kov (Ux, Uy)
™ Opy* Opy
und unter Beriicksichtigung von (27) und (28)
hx hy Kov (Gx, Gy)

%y * Ty
L V1= #% |1 — B Kov (Ux, Uy)
Oux Suyp

nyPy =

und damit
Vpypp = hx by ¥ope, + Vi—nx V1 —h Yugvy - (29)

Formel (29) zeigt die Zerlegung der phinotypischen
Korrelation in eine Summe aus genetischer und
umweltbedingter Korrelation mit den Wurzeln aus
den Heritabilitdten als Koeffizienten.

Die Reaktion auf die Selektion nach dem Merk-
mal Y ist Ry = ¢ by 04, [vgl. Formel (22)].

Bei kleinem Wert von 4% wird Ry sehr klein sein
und daher die Selektion unvorteilhaft werden. Man
sucht, wie vorn erwihnt, ein Sekundirmerkmal X
mit relativ groBer Erblichkeit und groBer genetischer
Korrelation zu Y. Die korrelierte Reaktion von Y
bei Selektion auf X ist dann

Rg{orr — bAy/Ax ) RX ,
wobeil der Regressionskoeffizient
Kov (4y, Ax} Cay
bAr/Ax = = V4ydx
O’Ax O’Ax

Indirekte Selektion ist immer dann ratsam, wenn
der Quotient

R;orr

Ry 1

ist.

Es ist der Versuch gemacht worden, die statisti-
schen Grundlagen der biometrischen Genetik speziell
im Hinblick auf ihre Anwendungsmoglichkeiten in
der Pflanzenziichtung in gedringter Form zu zeigen.
Wir haben dabei zunichst bewuBt auf eine kritische
Besprechung der Konsequenzen fehlender Voraus-
setzungen im Modell verzichtet. Dies soll erst nach
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der Darlegung der experimentellen Méglichkeiten zur
Schitzung genetischer Parameter in Kulturpflanzen-
populationen erfolgen.

Zusammenfassung

In der vorliegenden Arbeit haben wir die verschie-
denen Formen der genetischen Variabilitat und ihre
Bedeutung fiir die Selektion untersucht. Dabei sind
einige Grundbegriffe der statistischen Genetik, wie
Populationsmittel, additive genetische Varianz und
Dominanzvarianz besprochen und als Funktion der
Allelfrequenzen dargestellt worden. Die Kovarianz
zwischen Verwandten wurde fiir verschiedene Ver-
wandtschaftsbeziehungen hergeleitet und auf ihren
Zusammenhang zur genetischen Varianz und zur
Kombinationseignung hingewiesen. Die rel. GroBen
der beiden wesentlichsten Formen der genetischen
Varianz dienten als KenngroSen fiir die Auswahl
bestimmter Selektionsverfahren.

Die Zusammenhinge zwischen Genwirkungsweise
und Selektionsverfahren wurden diskutiert,
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Untersuchungen Uber Knollen- und Lagerfaulen der Kartoffel

I. Zur Methodik der Resistenzpriifung mit dem Erreger der bakteriellen KnollennaBfiule
(Pectobacterium carotovorum) var. atrosepticum (van Hall) Dowson *

Von H. HENNIGER

Mit 9 Abbildungen

1. Einleitung

In der Hohe der Lagerverluste durch Lagerfaulen
ist in den letzten Jahren bei Speise- und Pflanz-
kartoffeln eine steigende Tendenz nachweisbar. Ob
hierfiir allein die stdrkeren als Eintrittspforte der
Faulniserreger dienenden Knollenbeschiddigungen in-
folge der fortschreitenden Anwendung vollmechani-
sierter Ernteverfahren oder eine Haufung ungtnsti-
ger Witterungsbedingungen verantwortlich sind, ist
schwierig abschitzbar. Zweifellos ist seitens der
Kartoffelziichtung dieses Problem nach dem zweiten
Weltkrieg infolge dringenderer Erfordernisse (Schaf-
fung virus- und nematodenresistenter Sorten) in der
DDR zu wenig beachtet worden. Trotz aller Anstren-
gungen der Landmaschinenindustrie zur Minderung
der Knollenbeschiddigungen beim vollmechanisierten
Erntevorgang wird es zukiinftig unbedingt not-
wendig sein, die Resistenzeigenschaften gegeniiber
Lagerfiulen bei der Sortenzulassung als entschei-
denden Faktor stdrker als bisher zu bewerten.

Wegen des Fehlens geeigneter Infektionsmethoden
wird eine systematische Ziichtung gegeniiber der
bakteriellen NaBfdule als sehr schwierig angesehen
(Scuick und HopFE, 1962). Der Erfolg der Schaffung
resistenter Sorten oder des entsprechenden Aus-
gangsmaterials ist jedoch in hohem Mafle von den zur
Verfiigung stehenden Methoden zur Ermittlung der
Re51stenze1genschaften abhingig. Uber die Resistenz
sowie geeignete Priifungsmethoden von Kartoffel-
knollen gegeniiber den bakteriellen NaBfaulen sind
nur dltere und spirliche Literaturangaben vorhanden.
In den umfangreichen Sortenuntersuchungen von
Stapp (1935, 1937, 1950 und 1951) wird fast aus-
nahmslos nur iiber die Reaktion gegeniiber der vom
gleichen Erreger verursachten Schwarzbeinigkeit
berichtet. Nach Angaben von StTaPp sowie Kotira

* Herrn Prof. Dr. R. ScHICK zum 60. Geburtstag ge-
widmet.

und CooNs (1925) verhielten sich die Anfilligkeit
von Kraut und Knollen verschiedener Sorten nicht
gleich, sondern in der Reihenfolge widerstandsfihig
zu anfillig bei den gepriiften Sorten zum Teil vollig
gegensitzlich.

2. Ziel und Umfang der Arbeit

Von einer Resistenzpriifungsmethode sollten nach-
stehende Forderungen weitgehend erfiillt sein:

a) - Durchfithrung méglichst als Laborpriifung, ge-
ringer Arbeitsaufwand, einfache und tibersichtliche
Ausfihrung;

b) geringe Variabilitdt und Streuung der MeB-
ergebnisse oder Bonitierungswerte, hohe Reprodu-
zierbarkeit, moglichst Auswertung mittels quantita-
tiver Messungen und Vermeidung einer Schitzskala;

c) bei Labortesten Ubereinstimmung mit den unter
praktischen Bedingungen ermittelten Resistenz-
eigenschaften.

In der vorliegenden Mitteilung sollte untersucht
werden, welche Mdglichkeiten zur Entwicklung von
Priif- und Selektionsmethoden fiir die praktische
Zichtung sowie die Sorten- und Stammespriifung
bestehen.

Auf die Beurteilung der einzelnen Verfahren nach
den obengenannten Gesichtspunkten wurde dabei
besonderer Wert gelegt. Es wird nur iiber Methoden
berichtet, die auf der Grundlage kiinstlicher Infek-
tionen mit dem Krankheitserreger beruhen. Die
Untersuchungsergebnisse mit mittelbaren Verfahren
(Beziehungen zur Geschwindigkeit der Wundkork-
bildung, Zersetzung der Mittellamellen durch Pek-
tinasepriaparate u. a.) bleiben einer spiteren Mittei-
lung vorbehalten.

Die technische Durchfithrung der Versuche lag in den
Handen von Friaulein DAHLENBURG. FIiir die gewissen-

hafte Ausfithrung sei ihr an dieser Stelle recht herzlich
gedankt.



