Vol. 36, Nv. 4

W. SEYFFERT: Simulation quantitativer Merkmale

159

Die Simulation quantitativer Merkmale durch Gene

mit biochemisch definierbarer Wirkung
L. Ein einfaches Modell

W. SEYFFERT

Institut fiir Genetik der Universitit Tiibingen

Simulation of quantitative characters by genes
with biochemically definable action

I. A simple model

Summary. The present paper contains the derivation
of a simple model for estimating additive, dominant and
epistatic contributions to a metric character by clearly
defined genes. Formulas for 2 and 3 loci with 2 alleles
each are given. If n loci are investigated, the model pre-
supposes genetic material comprising all of the 3n possible
genotypes on an isogenic background.

Interactions between genotypic components and
environment are recognizable when the experiments are
repeated in different environments.

By means of the estimated parameters the phenotypes
can be clearly described.

Viele Eigenschaften hoherer Organismen entziehen
sich einer klassischen Mendel-Analyse, weil die in den
Spaltungsnachkommenschaften zur Unterscheidung
der Phinotypen erforderliche Diskontinuitit schein-
bar nicht gegeben ist. Statt dessen ist eine kontinuier-
liche Variation der Merkmale zu beobachten. Sie
wird gemeinhin auf eine gréfere Anzahl von Genen
mit mehr oder minder gleichartiger, kumulativer und
oft stark umweltabhingiger Wirkung zuriickgefiihrt
(MATHER, 1049).

Viele dieser als quantitativ bezeichneten Merkmale
haben fiir die Morphologie, Physiologie, Psychologie,
Soziologie und auf jeden Fall fiir die Evolution der
Organismen Bedeutung, manche von ihnen sind wirt-
schaftlich nutzbar. Sie verdienen daher unser un-
mittelbares Interesse.

Eine Eigentiimlichkeit quantitativer Merkmale ist
in ihrer Definition begriindet: sie werden praktisch
ohne Ausnahme mit den Einheiten unseres physi-
kalischen MaBsystems erfat und beschrieben. Daher
stellen sie manche Autoren als , metrische Eigen-
schaften’ den zumeist biochemisch definierbaren
,,qualitativen’’ Merkmalen gegeniiber,

Zur Untersuchung der Vererbungsweise metrischer
Eigenschaften gibt es eine Reihe hochintellektueller
biometrischer Methoden. Sie beruhen alle im Prinzip
auf einer Aufgliederung der in verschiedenen Genera-
tionen vorgegebener Paarungssysteme gemessenen
Varianzen in erbliche und nichterbliche Anteile und
der erblichen Anteile in additive, dominanz- und
interaktionsbedingte Komponenten (MATHER, 1949;
ComsTock und ROBINSON, 1948, 1952; KEMPTHORNE,
1955; JiNnks und HAYMAN, 1953, 1954). Der Aus-
sagewert derartiger Analysenverfahren hingt von
dem genetischen und mathematischen Modell ab, das
ihnen zugrunde liegt. Es ist trivial aber notwendig
zu erwihnen, daB ein mit Sicherheit komplexer Sach-
verhalt nur dann richtig erkannt und beschrieben
werden kann, wenn das genetische Modell den natiir-
lichen Gegebenheiten weitgehend entspricht und das

mathematische Modell mit einem Minimum an Ver-
einfachungen und Verallgemeinerungen auskommt.

In einem speziellen Fall konnte schon friiher nach-
gewiesen werden, daBl beide Bedingungen durchaus
nicht immer erfiillt sind (SEYFFERT, 1960). Unsicher-
heiten in der Parameterschitzung und Fehlinterpre-
tationen sind die Folge.

Es liegt daher nahe zu fragen, welches genetische
Modell addquat ist und welche Vereinfachungen und
Verallgemeinerungen tragbar sind.

Ist es beispielsweise richtig anzunehmen, dalB der
Phinotyp vornehmlich von additiven Genwirkungen
abhidngt, dall die Inkremente verschiedener Gene
gleiche GroBenordnungen haben und daB nichtallele
Interaktionen hoherer Ordnung bedeutungslos sind
und daher vernachlissigt werden kénnen ?

Antworten auf derartige Fragen sind nur aus Ver-
suchen zu erhalten, in denen die an der Merkmalsbil-
dung beteiligten Gene eindeutig definiert und mit ge-
eigneten Methoden untersucht werden kénnen. Merk-
wiirdigerweise gibt es aber in der Literatur kaum
Arbeiten, in denen die additiven, dominanz- und
interaktionsbedingten Beitrige eines Systems defi-
nierter Gene zur Ausbildung eines Merkmals experi-
mentell analysiert worden wiren.

Das groBe und anspruchsvolle Gedankengebiude
biometrischer Methoden zur Untersuchung der Ver-
erbung quantitativer Merkmale ist demnach zumin-
dest teilweise auf Annahmen errichtet worden, fiir die
es keine relevanten Belege gibt.

Eindeutige Belege sind aber nur zu erwarten, wenn
nicht nur die quantitativen, sondern zugleich auch
die qualitativen Aspekte der Genwirkung untersucht
werden ; das heiflt, daB es unerldBlich ist, biometrische
Analysen durch biochemische Untersuchungen zu er-
ginzen.

In der mit der vorliegenden Arbeit beginnenden
Reihe von Versuchen wird dieser neue Weg beschrit-
ten.

Ausgehend von der Einsicht, dafl die Transskrip-
tion und Translation der in der DNS enthaltenen In-
formation bei allen Strukturgenen und zumindest bei
einem Teil der regulierenden Gene in der gleichen
Weise erfolgt, gibt es keinen Grund fiir die Annahme,
dafBl zwischen Genen mit ,,qualitativer’ und ,,quanti-
tativer Wirkung unterschieden werden mu8.

Dementsprechend ist auch eine Einteilung in
qualitative und quantitative Merkmale letztlich will-
kiirlich. Sie ist lediglich der Ausdruck unseres Un-
vermogens, ein gegebenes Merkmal in einer Anzahl
von Fillen anders als durch physikalische Messungen
zu beschreiben. Dieses Unvermdgen, diese Unspe-
zifitdt der Messungen verhindern es, die an der Merk-
malsbildung beteiligten Gene als Individuen zu er-
kennen.
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Eine Anderung der MeBmethodik sollte daher die
Kryptomerie der Polymerie metrischer Eigenschaften
aufheben und es erlauben, kontinuierlich variierende
Merkmale mit Hilfe geeigneter biochemischer Analy-
senverfahren auf eine Serie diskontinuierlicher Unter-
schiede, d. h. auf definierbare Gene, zuriickzufithren.
Eine Moglichkeit, die Richtigkeit dieser Annahmen
zu {iberpriifen, liegt in der Umkehrung der Aussage:
es sollte dann auch nachzuweisen sein, dafl eine Serie
von Genen mit biochemisch definierter Wirkung ein
quantitatives Merkmal simulieren kann.

Das Modell

Die Untersuchung quantitativer Beitrdge defi-
nierter Gene zu einem allen gemeinsamen metrischen
Merkmal setzt voraus, dall die Allele der beteiligten
Loci in sdmtlichen mdglichen Kombinationen vor-
liegen. Nur unter dieser Bedingung sind alle nicht-
allelen Interaktionen zu erfassen.

Sind # Loci mit je zwei Allelen gegeben, so resul-
tieren daraus 3" verschiedene Genotypen.

Der erste experimentelle Schritt zur Verwirk-
lichung dieser Kombinationen besteht darin, zunédchst
alle 2” mdglichen Homozygoten darzustellen. Aus
der diallelen Kreuzung der Homozygoten gehen ins-
gesamt 4" Kombinationen hervor, deren Zusammen-
setzung einer F, bei freier Genkombination entspricht,
Heterozygote Genotypen treten, durch rezi-
proke Kombinationen und analoge Kreu- iifi
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zungen bedingt, mehrfach auf. Die Gesamt-
zahl wiederholter Typen ist 4" —3".

Eine wichtige Voraussetzung {iir eine unver-
fialschte Aussage des Versuches ist die Elimination
des unterschiedlichen Einflusses aller im Versuch
nicht variierten Gene. Der zweite experimentelle
Schritt muB demnach darauf gerichtet sein, die Varia-
tion des genetischen Hintergrundes — zumindest so-
weit er das betreffende Merkmal beeinfluBt — zu re-
duzieren, d. h. den Hintergrund isogen zu machen.
Nur unter diesen Voraussetzungen ist das nachfolgend
dargestellte Schitzverfahren fur die verschiedenen
Parameter giiltig.

Da zunichst die Absicht besteht, die mathematisch-
genetischen Modelle bestehender biometrischer Ver-
fahren zu beurteilen, mull das abzuleitende Modell
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Abb. 1. Schematische Darstellung der additiven und dominanzbedingten
Beitrage eines Allelenpaares.
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den in der biometrischen Genetik iiblichen homolog
sein.

Die konventionelle Charakterisierung der Beitrige
eines Allelenpaares (4, ¢*) erfolgt iiber die additive
Komponente (a,), als die halbierte Differenz zwischen
den MeBwerten der Homozygoten, und die Domi-
nanzkomponente (4;), als die Differenz zwischen dem
MeBwert der Heterozygoten und dem arithmetischen
Mittel aus den MeBwerten der Homozygoten als Be-
zugsbasis (y).

Diese Bezugsbasis (y), hdufig als Mittelelterwert
bezeichnet, reprisentiert die Summe der Beitrige
aller im Versuch nicht variierten Loci, d. h., den Bei-
trag des genetischen Hintergrundes.

Sofern sich die Untersuchung auf mehrere Loci
erstreckt, sind zusitzlich nichtallele Interaktionen zu
berilicksichtigen. Grundsitzlich ist zwischen drei
Interaktionstypen zu wunterscheiden: nur additive
Komponenten beteiligt (aa, aaa, . . .), nur Dominanz-
komponenten beteiligt (dd, ddd, . . .) und Interaktio-
nen zwischen Dominanz- und additiven Komponen-
ten (ad, da, aad, ada, . . .). Werden die Interaktionen
mathematisch als Produkte dargestellt, deren Vor-
zeichen aus dem der beteiligten Faktoren resultieren,
so ergibt sich fiir zwei Loci (7, %; 7, /*) das nachfol-
gende Modell, das erstmals von CRow (unverdff.) in
dieser Weise formuliert wurde:

i 7 i T i A7)

1+ + y—a—a+aa y—a+d—ad y—a+a—ad
i+++ | =|y+d—a—da y+d+d+dd y+d+a+da) (1)
+4+f+ y+a—a—aa y+a+d+ad y+at+ataa/ .

Diese g Gleichungen enthalten g Unbekannte. Somit
kann jede Unbekannte eindeutig ermittelt und mit
ihrer Hilfe jeder Phidnotyp vollstindig und unver-
wechselbar beschrieben werden.

Es muB aber vor dem TrugschluB gewarnt werden,
man habe hiermit eine Moglichkeit, die biologische
Wirkung der Gene und ihrer Kombinationen zu er-
fassen. Die mit Hilfe dieses Modells ermittelten Bei-
trige sind keinesfalls der unmittelbare Ausdruck der
biologischen Aktivitdt der Gene und ihrer Primir-
produkte. Alles, was dieses Modell leisten kann, ist
eine exakte Beschreibung der Phinotypen auf Grund
eines als additiv angenommenen Systems. Es ist
ebensowenig wie andere Modelle geeignet, ,,Voraus-
sagen iiber den Verlauf bestimmter biologischer Pro-
zesse'* zu geben (BELLMANN und AHRENS, 1965).

Dennoch leistet dieses einfache Modell mehr als
bisher verwendete, da es im Gegensatz zu anderen
erlaubt, Beitrdge einzelner Gene zum Phinotyp zu
schitzen. Esist von Koppelungserscheinungen unab-
hingig und kann theoretisch auf beliebig viele Loci
ausgedehnt werden. Jedoch ist einer Erweiterung
auf beispielsweise mehr als 4 Loci alsbald eine natiir-
liche Grenze gesetzt, da das Gleichungssystem dann
wegen der groBen Zahl zu schitzender Parameter
unhandlich wird.

Das Schitzverfahren

Fiihrt man zur Kennzeichnung der MeBwerte der
Genotypen eine vereinfachte Schreibweise ein, indem
man die Zahl der 4+ Allele am jeweiligen Locus ein-
setzt, so gilt die Beziehung

i if iy
it G+ G+ + 00 01 02
i+j] 14§+ d+++ }=[10 11 12)
++7] FH+ 20 21 22/ .

(1a)
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Die Gleichung (1) kann dann in der folgenden Form
geschrieben werden:

d d a a d a (i)

v d a d a a a/(])

1 -1 -1 1 = oo

1 1 o-1-1 = o1

1 —1 1 —1 = 02

11 -1-1 =10 (1b)

111 1 = 11

1 1 1 1 = 12

1 1 —1 -1 = 20

1 1 1 1 = 21

1 1 1 1 =22.
Multipliziert man diese Gleichungen der Reihe nach

mit den jeweiligen Koeffizienten von y, d;,. . . , a, a;
und summiert anschlieBend das gesamte Gleichungs-
system, so ergibt sich hieraus;

d daa da(t) o001 1 1 2 2 2
y dd daaa(j) o120 12 0 1 2
9331 ~+ 1 1 1 1 1 1 1 1 1
3311 = 11 1 .
3131 = 1 1 1 (2.1)
1111 = 1
6 2 = —1 -1 ~1 11 .
22 o 1 (2.2)
ik ijk ik to7 k4 ik Gk ik

000 001 002
010 011 012
020 021 022 V—at+a—a—aa...

100 101 102

Simulation quantitativer Merkmale

1
Yy—a—a—ataa +aa+aa—aaq y—a—a+d+aa—ad—ad+aady—a—a+a+aa—aa—aa+aaa
y—a+d—a—ad+aa—da+ada y—a+d-+d—ad...
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To(23)

-1 -1 1

&

1 (2.4)

Diese Gleichungen sind, wie die Unterstreichungen
andeuten, unterteilbar. Thre Umwandlung in die
Diagonalform, anhand der in der Matrizenrechnung
iiblichen Methoden, erlaubt unmittelbar die Auflo-

sung nach y, d,, ..., a; a;.
d daa da(i) oo o011 1 2 2 2
y dd daaaf(j) o120 1 2 o1 2
9331 = 111111111
6 2 =-1-1-1 2 2 2-1-1-1
6 2 =-1 2-1-1 2-1-1 2-1 (3.1)
4 o T 172 172 402 172 0
2 =-1-1-1 11 1
4 = 1-2 1 -1 2-1 (3-2)
62 == 1-1 1-1 1
4 = 1 -1 -2 2 1 -1 (3-3)
4= 1 -1 1t (34)

Eine Erweiterung auf 3 Loci (¢, ¢*; j, j*; %, k*) berei-
tet grundsitzlich keine Schwierigkeiten. Sie schlieBt
die Interaktionen zweiter Ordnung, d.h. des Typs
aaa, aad, ada, . . ., dda und ddd mit ein und fiithrt zu
insgesamt 27 zu schitzenden Parametern. Die ent-
sprechende Ausgangssituation wird hier skizziert:

i ko4 ik Gk Gk i § ki ik gk ijk

11to111 132 | =|........
120121122 1.0,
200 201 202 y+a—a—a—aa. ..
210 211 212 y+at+d—a+ad—aa—da—ada y+a-+d+d+ad...
220 221 222 ytata—ataa—az—aa—aaa y+a+a+d+aat+ad+ad+aad y+at+at+a+aa...
06000000001 111111112 2222222 2I(i
60011122 200011122200011122 2(
012012 01201201201201201201 2(Fk)
Y27 99 ¢33 31= 11111111111 111111 1111111111
di 18 6 6 2=-1-1-1-1-1-1-1-1-1 2 2 2 2 2 2 2 2 2-1-1-1-1-1-1-1-1-1
dj 18 6 62=-1-1-12 2 2-1-1-1-1-1-1 2 2 2-1-1-1-1-1-1 2 2 2-1-1-1
dy, 18 6 62=-1 2-1-1 2-1-1 2-1-1 2-1-1 2-1-1 2-1-1 2-1-1 2-1-1 2-1 (5.1)
did;y 12 4= 11 1-2-2-2 1 1 1-2-2-2 4 4 4-2-2-2 1 1 1-2-2-2 1 1 1 5
didk 12 4= 1-2 1 1-2 1 1-2 1-2 4-2-2 4-2-2 4-2 1-2 1 1-2 1 1-2 1
d,dp, 124= 1-2 1-2 4-2 1-2 1 1-2 1-2 4-2 1-2 1 1-2 1-2 4-2 1-2 1
didjdy  8=1-1 21 2-4 2-1 2-1 2—4 2-4 8-4 2—4 2-1 2-1 2 ~4 2-1 2-1
a; 18 6 62 =-1-1-1-1-1-1-1-1-1 111111 1 1 1
aid; 12 4= 11 1-2-2-2 1 1 1 -1-1-1 2 2 2-1-1-1 (5.2)
aidy 124= 1-2 1 1-2 1 1-2 1 -1 2-1-1 2-1-1 2-1 5
aid;dr 8=-1 2-1 24 2-1 2-1 1-2 1-2 4-2 1-2 1
a; 18 6 62 =-1-1-1 11 1-1-1-1 11 1-1-1-1 11 1
a;a; 12 4= 11 1 -1-1-1-2-2-2 2 2 2 1 1 1 -1-1-1 (5.3)
a,dp, 124 = 1-2 1 -1 2-1 1-2 1 -1 2-1 1-2 -1 2-1 53
diajdy, 8=-1 2-1 1-2 1 2—4 2 -2 4-2-1 2-1 1-2 1
ax 18 6 62 = -1 1-1 1-1 1-1 1-1 1-1 1-1 1-1 1-1 1
diax 12 4= 1 =11 -1 1 -1-2 22 2 -2 21 ~-11 -1 1 -1 (5.4)
d;ar 124 = 1 -1-2 21 -1 1 -1-2 21 -1 1 -1-2 21 -1 54
did;ar - 8§ = -1 12 -2-1 12 -2-4 4 2 -2-1 1 2 —2-1 1
aia; 124 = 1 1 1 ~1-1-1 -1-1-1 11 1 (
aia;dh 8=-1 2-1 1-2 1 1-2 1 -1 2-1 5:5)
aia 124= 1 -1 1 -1 1 -1 -1 1-1 1-1 1 6
aid;ar 8 = -1 1 2 -2-1 1 1 -1-2 2 1 -1 (5.6)
aar 124 = 1 -1 -1 11 -1 -1 11 -1 -1 1 .
dia,an 8 = -1 1 1 -1 2 -2 -2 2 -1 1 1 -1 (57)
a;a;a 8 = -1 1 1 1 -1 -1 1 (5-8)
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Wird die Ableitung in entsprechender Weise bis zur
Diagonalform durchgefiibrt, resultieren daraus die
Gleichungen (5). Aus Griinden der Platzersparnis
werden sie in der unterteilten Form geschrieben. Die
Symbole der -, d- und Interaktionskomponenten auf
der linken Seite der Gleichungen sind, die Diagonale
der Unterteilung als Symmetrieachse benutzend, je-
weils nach oben zu klappen.

Beider Ableitung der vorstehenden Gleichungen wur-
den ausschlieBlich genetische Komponenten beriick-
sichtigt. Metrische Merkmale zeigen jedoch eine starke
Umweltabhingigkeit. Es interessiert daher beson-
ders, wie hoch der Anteil umweltbedingter Leistungen
ist und in welchem Ausmaf die verschiedenen geneti-
schen Komponenten in Wechselwirkungen mit der
Umwelt einbezogen sind.

Eine einfache Moglichkeit, diese Einfliisse zu er-
fassen, ergibt sich aus einer Wiederholung des Ver-
suches unter verdnderten Umweltbedingungen.

Bei der Ableitung der Ausgangsformeln gehen wir
davon aus, daB es eine selbstindige Wirkung der
Umwelt ohne das Genom nicht geben kann. Das be-
deutet, daB jede umweltbedingte Anderung des
Phinotyps als Folge einer Interaktion einer oder
mehrerer genetischer Komponenten mit der Umwelt
verstanden werden muf.

Fiihren wir den Versuch unter zwei verschiedenen
Umweltbedingungen (1, 2) durch und kennzeichnen
die Umweltkomponente mit dem Symbol ¢, so erhal-
ten wir fiir ein bifaktorielles Modell die nachfolgende
Ausgangssituation (Gleichung 6):

ij.e ij.e ij.e

t ] i i 7 i

y—a—a+aa—ye-+ae+ae+aae
y-+d—a—da—ye—de-+ae-+dae
y+a—a—aa—ye—ae--ae-+aae

00.1 01.1 02.1
10.1 11.1 12.1
20,1 21.1 22.1

y
y

00.2 01.2 02.2
10.2 11.2 12.2
20.2 21.2 22.2

y—a—a+aa-+ye-tae—ae-+aae
y+d—a—da+ye+de+ae—dae
¥y +a—a—aa+ye-+ae—ae—aae

y

Die Ableitung bis zur Diagonalform ergibt die Glei-
chungen (7).

™
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Aus den Gleichungen (7) geht hervor, daB die Schitz-
werte der genetischen Komponenten nichts anderes
als das arithmetische Mittel der jeweiligen Schitz-
werte beider Wiederholungen sind. Die Interaktionen
zwischen umwelt- und genbedingten Beitrigen lassen
sich aus der gemittelten Differenz der Schitzwerte
der entsprechenden genetischen Komponenten ab-
leiten, d. h. daB z. B. ye = (v, — v,)/2 und a,¢ =
= (a;5 — a;4)/2 usw. sind. Hierdurch wird das
Schitzverfahren vor allem fiir umfangreichere Sy-
steme erheblich vereinfacht.

In spiteren Arbeiten soll die Anwendung der hier
abgeleiteten Gleichungen auf experimentelle Daten
dargestellt werden.

Zusammenfassung

In der vorliegenden Arbeit wird ein einfaches Mo-
dell abgeleitet. Es dient der Schitzung additiver,
dominanz- und interaktionsbedingter Beitrige defi-
nierter Gene zu einem metrischen Merkmal.

Die zur Schitzung benétigten Formeln werden fiir
2 und 3 Loci mit je 2 Allelen gegeben. Voraussetzung
fiir die Anwendung ist ein genetisches Material, in
dem bei # untersuchten Loci alle 3* Genotypen vor
einem moglichst isogenen Hintergrund vorliegen.
Werden die Versuche unter verschiedenen Umwelt-
bedingungen wiederholt, so kénnen auch die Inter-
aktionen zwischen der Umwelt und den verschiedenen
genetischen Komponenten erfaBt werden. Die Phino-
typen sind mit Hilfe der ermittelten Schitzwerte ein-
deutig beschreibbar.
ij oy A B ] N

y—a+d—ad—ye+ae—de+ade y—a-+a—aa—ye+ae—ae-+aae

+d+d+dd—ye—de—de—dde y-+d+a+da—ye—de—ae—dae
+a+d--ad—ye—ae—de—ade y+a+a-aa—ye—ae—ae—aae

y—a-+d—ad+ye—ae+-de—ade y—a-+a—aatye—ae+ae—aae

+d+d+dd+ye+de+de+dde y+d+a-+datye+de+ae+dae

y+a+d+ad+ye+ae+de+ade y+a+a+aatyetae+ae+aae
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An Experimental Test of Quantitative Genetic Theory

.J- F. KIDWELL! and O. KEMPTHORNE

Canada Dept. of Agriculture, Ottawa?, and Iowa State University, Ames?

Sammary. An experiment was conducted with Dreso-
phila melanogaster to test a theory of quantitative inheri-
tance. The covariances among half and full sibs did not
increase with increasing levels of F. The results pose the
question “Why did inbreeding not behave as expected ?”
Some possible causes include: (1) selective elimination of
particular genotypes during inbreeding, (2) inbreeding
and/or selection within the reference population, (3) ma-
ternal age effects, (4) linkage. Linkage and selective eli-
mination of some genotypes appear most likely to be of
greatest importance.

A theory of quantitative inheritance applicable to
diploid populations with an arbitrary number of
segregating loci and arbitrary epistacy has been
described in detail by KEMPTHORNE (1657, Ch. 10}.
This theory is due to FIsHER (1918), WRIGHT (1935),
COCKERHAM (1052, 1954), ANDERSON (1953), ANDER-
soN and KEMPTHORNE (1954), HORNER (1952), and
KeMPTHORNE (1954). The formulation considered
here does not take account of linkage, although
CocKERHAM (1950) has extended it to include linkage
in a special case and SCENELL (1961) and VAN AARDE
{1963) have made extensive theoretical investigations.
The incorporation of linkage parameters in data inter-
pretation presents considerable difficulties. Kemp-
THORNE (1957, Ch. 20) also considered inbreeding in
a diploid population with arbitrary epistacy, and
no linkage. The formulation provides the basis for
a reasonable experimental check on the theory based
on absence of linkage, which is one of the main inter-
pretive tools of much plant and animal breeding. The
results of such an experiment are presented herein.

The Theory and Test

The relevant essential features of the theory are
briefly outlined for convenience. The original sources
must be consulted for complete development.

The theoretical expectation for the partition of the
total genetic variance, (¢) is:

2 i 2
62 = 0% + 0b + 64 + 0%p + 0bp + 6%44 + 0%ap

4 -+ etc,

1 Present address: Division of Biological and Medical
Sciences, Brown University, Providence, R.1.

2 Contribution No. 213, Animal Research Institute,
Ottawa, Ontario.

3 Journal Paper No. 3354 of the Iowa Agricultural
and Home Economics Experiment Station, Ames, Pro-
ject No. 8go.

where:

o5 is the variance due to average effects of genes.
o is the variance due to interactions among allelic
gene effects (dominance).

%4, 0444, etc. is the variance due to interactions
among average effects of two or more non-allelic
genes (epistacy).

obp, 6hpp etc. 1s the variance due to interactions of
two or more non-allelic dominance effects (epistacy).
0%p, O4a4p, €tc. is the variance due to interactions
among dominance and average effects (epistacy).

Knowledge of these components is useful for many
purposes, e.g., applied breeding studies and problems
of evolution. They can be estimated from the cova-
riances among relatives.

In a large panmictic population (specifically, if
there is zero probability that the two genes possessed
by an individual at any locus are identical by descent)
it has been shown that:

Cov (H.S.) = 1/4 6% 4+ 1/16 6%4 -+ 1/64 6544
+ « ..+ etc,
Cov (F.S)) =1/20% +1/40D + 1/40%4 + 1/806%p
+ 1/16 6bp + 1/8 0%aa + + - - - etc.
Covariances between half and full sibs can be
estimated by use of a simple and well-known genetic
experiment. Each of a number of sires, s (numbered
from ¢ =1 to s5) is mated to a random sample of
dams (7 j) where § runs from 1 to m; Each mating
of sire ¢ by dam ¢ § produces #,; progeny. The obser-
vations can be represented by the model
Yiip =t + 8 + & + e
in which
E(s;) = E(d;;) = E{e;;) = 0
and the s, 4, and ¢ quantities are uncorrelated and
E(s}) = 0%, E(d})) = o3 and E(¢e};}) = o}
then
E(Yjp — ) (Yijw — p) = 0% +0a=Cov (F.S), (K # &)
E(Yjp—p) (Yipw —p) = 0f
= Cov (H.S.), (K k), (7" # 1)
E(Yj —p)? =05 +0i+0; =0}
Hence
o: = o} — Cov (F.S),



