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4. Der Pollenschlauch dringt in eine der beiden
Synergiden durch Vermittlung des Fadenapparates
ein. Wihrend des Eindringens wird ein Teil des
Fadenapparates — wahrscheinlich enzymatisch —
schlagartig aufgelost.

5. Die Pollenschlauchspitze 6ffnet sich erst, wenn
sie das Synergidenplasma erreicht hat. Sie ergieBt
dann ihren Inhalt unter Druck in eine der beiden
Synergiden. Die zirkuldre Struktur des Synergiden-
plasmas spricht fiir eine Druckstrémung.

6. Der Fadenapparat scheint eine doppelte Funk-
tion beim Befruchtungsprozell zu haben:

a) er funktioniert als Attraktionszentrum fiir die
chemotropische Orientierung der Pollenschlduche,

b) er steht im Zusammenhang mit der Offnung der
Pollenschlauchspitze und dem Ergufl des minnlichen
Materials in eine der beiden Synergiden.
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Genetische Variabilitit und relative Fitness
in vorwiegend selbstbefruchtenden Populationen*

KLAUS WOHRMANN

Institut fir Genetik der Universitat Tiibingen

Genetic variability and relative fitness in
predominantly selfing populations

Summary. Recent investigations on the structure of
several experimental as well as wild populations of pre-
dominantly self-pollinated plant species revealed unexpec-
tedly high amount of heterozygosity. The maintenance of
a high proportion of héterozygotes despite heavy inbreed-
ing could not be explained merely on the basis of natural
outcrossing and mutation. The data were very suggestive
of heterozygote superiority. In this review models for
estimates of fitness values and their dependence on some
other population parameters are considered. The impact
of the present studies on plant breeding practices of
self-pollinated crops are also dicussed.

Einleitung

Nach der Formulierung des Begriffs der ,,reinen
Linien“ durch JOHANNSEN (1903) hat es an Arbeiten

* Herrn Prof. Dr. Hans STuBBE zum 65. Geburtstag
gewidmet.

nicht gefehlt, in denen die Moglichkeit der Auslese
in reinen Linien untersucht bzw. deren Unmdglich-
keit nachgepriift wurde, obwohl der Begriff der reinen
Linien bereits per Definition keinen Selektionserfolg
zuldBt. In diesen Arbeiten wurde JOHANNSENs Vor-
stellung stets bestdtigt (CHRISTIE und GRAN 1926,
FRUWIRTH 1915, 1920, 1925, 1927; KIESSLING 1915,
PopE 1935, ROEMER 1910, SURFACE und PEARL 1915,
TorNAU 1921). Gelegentliche Selektionserfolge bzw.
Nachweise einer Variabilitdt (FRUWIRTH 1927, HAR-
RINGTON 1927, HUTCHESON 1914, LORENz 1928,
ROEMER 1910, RUDORF 1958, SURFACE und PEARL
1g15) widersprachen zwar nicht der Theorie der reinen
Linien, gaben jedoch einen Hinweis, dall Sorten
nicht immer aus einer reinen Linie bestehen, sondern
in der Regel zumindest ein Liniengemisch darstellen.
Aber auch diese Vorstellung hat nur dann Giiltig-
keit, wenn Fremdbestiubung und Mutation aus-
geschlossen sind.
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Uber das Ausmaf der genetischen Variabilitit ist
indessen nur wenig bekannt, soweit es Populationen
von vorwiegend selbstbefruchtenden Pflanzen betrifft.
Lediglich Untersuchungen von KNOWLES (1943)
an Bromus mollis und von ImaMm und ALLARD (1965)
an Wildpopulationen von Avena fatua geben einen
Einblick in die genetische Variabilitit innerhalb einer
Population. Dabei ist von Bedeutung, daB3 gerade
heterozygote Individuen einen betrdchtlichen Teil
zur genetischen Variabilitat beisteuern. Zu entspre-
chenden Ergebnissen kamen ALLARD und JAIN (1962)
und JaIN und ALLARD (1960) in ihren Untersuchun-
gen an der Gerstenpopulation ,,Composite Cross V*
(SuNesoN 1956). In der untersuchten Population
war noch in der Fq eine bedeutende Heterogenitit
festzustellen, die nicht nur durch eine Vielfalt von
homozygoten Linien zu erklidren war, sondern Hin-
weise darauf lieferte, daf neben stindiger Fremd-
befruchtung andere genetische Systeme wirksam
werden, um einen bestimmten Grad an Heterozygotie
entgegen der Wirkung der Inzucht aufrechtzuerhal-
ten.

Die Bedeutung der Art und des AusmaBes der
Heterogenitit in Populationen mit vorwiegender
Selbstbefruchtung lassen es interessant erscheinen,
zusammenfassend iiber jiingste Arbeiten auf diesem
Gebiet der Populationsgenetik zu berichten und de-
ren mogliche Auswirkungen auf Evolution und Pflan-
zenziichtung zu diskutieren.

Hinweise auf den Selektionsvorteil
von Heterozygoten

Bei Beriicksichtigung nur eines Locus mit zwei
Allelen, a, und a,, reprasentiert jeder Punkt in einem
gleichseitigen Dreieck (nach FINETTI 1927, zitiert
bei L1 1963) eine Population dergestalt, dal die Liange
der Senkrechten auf die entsprechenden Seiten des
Dreiecks die Genotypenfrequenz wiedergibt (Abb. 1}.

Bei Annahme absoluter Fremdbestdubung o = 1.0
und AusschluB von Selektion und Mutation liegen
die Punkte aller Populationen, die sich im Gleich-
gewicht befinden, auf einer Parabel. Wird a <C 1.0
(z. B. 0.02}, dann flacht sich die Parabel ab und fallt
fiir « = 0 mit der Grundlinie des Dreiecks (a, a,)
zusammen. Das bedeutet, daB bei absoluter Selbst-
befruchtung in einer Gleichgewichtspopulation keine
Heterozygoten auftreten und die Population fixiert
ist. Trigt man in ein derartiges Dreieck die Geno-
typenfrequenzen einer kiinstlichen Population, begin-
nend mit einer Heterozygotenhiufigkeit von a, a, =
= 1.0, ein, so kann die Verdnderung der Genotypen-
frequenzen als Funktion der Generationszahl bis zum
Populationsgleichgewicht als Kurve wiedergegeben
und verfolgt werden.

ArrarD und HANSCHE (1964 a, b) stellten Kreu-
zungspopulationen von der Limabohne (Phaseolus
{unatus) in der beschriebenen Weise dar (Abb. 1,
1 u. 2) und konnten zeigen, dal die Genotypenfre-
quenzen bei anfinglich starken Verdnderungen nach
etwa 10 Generationen um den wahrscheinlichen
Gleichgewichtspunkt fluktuierten. Dabei lag die
Frequenz der Heterozygoten um ein Betrichtliches
itber dem zu erwartenden Wert. Selbst in Mischun-
gen von ,reinen Linien“ war nach dieser Genera-
tionenzahl ein betrichtlicher Anteil heterozygoter
Individuen nachzuweisen (JANA 1g65). Die Bedeu-
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tung dieser Versuche liegt darin, daB die im Experi-
ment gefundene Genotypenhiufigkeit und deren
vermutlicher Gleichgewichtspunkt im Falle der Lima-
bohne nur dann auf einem Digital-Computer befriedi-
gend genau simultiert werden konnte, wenn fiir die
Heterozygoten ein Selektionsvorteil, eine hdéhere
relative Fitness, angenommen wurde.

aaz

=002
AbD. 1. Gleichseitiges Dreieck zur Darstellung der Genotypenfrequenz ciner Popu-
lation. Punktc der Parabel reprisentieren Populationen im Gleichgewicht beieincer
Fremdbefruchtungsrate von a = 1.0 bzw. & = 0.0z und Abwesenheit von Selek-
tion. 1undz = erabohnenpopulatlon 65 bzw, 75 (Markierungsgen: $/s}; 3—6 =

»,Composite Cross V** (Markierungsgene: 3 = Bt, 4 = §, 5 = Bl, 6 = Sh). Pfeilc
gc}en die Richtungsinderung an. (Verandert nach JAI\ und ALLARD 1960,
ALLARD und HANSCHE 1964 b).

Entsprechende Resultate ergaben auch Unter-
suchungen mit 8 Markierungsgenen im ,,Composite
Cross V** der Gerste (JAIN und ALLARD 1960). Bei
Annahme einer im Experiment ermittelten Fremd-
bestdubungsrate von durchschnittlich 2% ist zu
erwarten, daf3 die Populationen nach 19 Generationen
ihren Gleichgewichtspunkt auf der entsprechenden
Parabel dann gefunden haben, wenn keine Selektion
vorliegt. Entgegen dieser Erwartung wiesen 5 Loci
eine Heterozygotenfrequenz auf, die nur durch einen
héheren Selektionswert dieser Allelkombination zu
erkliren ist (Abb. 1, 3—6). Unter Beriicksichtigung
von 2 Genorten wurden Versuche von ALLARD
und HANSCHE (1964 a, b), TuckER und HARDING
(1965) und JaNA (1965) unternommen, die zu den
gleichen Ergebnissen fithrten. Simulationsstudien
ergaben die Giiltigkeit dieser Befunde auch fiir den
allgemeinen Fall (n Loci).

Die in diesen Versuchen beobachtete unterschied-
liche relative Fitness der markierten Genotypen
beruht sicherlich nicht allein auf der Wirkung der
untersuchten Loci, sondern vermutlich auch auf der
Wirkung der durch sie markierten Chromosomen-
abschnitte. Die Linge des zum Zeitpunkt der Kreu-
zung mit dem Markierungsgen gekoppelten Chromo-
somenabschnitts wird mit zunehmender Generations-
folge durch Rekombination kleiner. Aber selbst nach
40 Generationen kann bei dem untersuchten Material
noch mit einer durchschnittlichen Segmentlinge von
etwa 20 ,,Crossover-Einheiten gerechnet werden
(ALLARD und HANSCHE 1964 a).

Damit sind experimentell begriindete Hinweise
gegeben, daB auch in vorwiegend selbstbefruchtenden
Populationen Heterozygote einen Selektionsvorteil
haben konnen und dieser neben Befruchtungssystem
und Mutationsvorgang einen bestimmten Grad an
Heterozygotie entgegen der Inzuchtwirkung erhalten
kann. Von diesen drei Systemen diirfte die Mutation
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zumindest in kiinstlichen Populationen den geringsten
Anteil an der Erhaltung und Entwicklung der Hetero-
genitdt haben.

Schitzung der relativen Fitness

Mathematische Modelle zur Schitzung der relati-
ven Titness eines Genotyps wurden schon von
HALDANE (1924 a, b) und von HAavyMAN (1953) ent-
wickelt. An diesen Modellen ist von Bedeutung, da3
sie durch Beriicksichtigung des Inzuchtkoeffizienten
bzw. der Fremdbestdubungsrate auf Populationen
mit gemischten Befruchtungssystemen angewendet
werden koénnen.

Bei Beriicksichtigung nur eines Genorts soll /¢ die
Genotypenfrequenz des 7. Genotyps in der #. Gene-
ration sein. Wenn o die Hiufigkeit der Fremd-
befruchtungist bzw. 1 — « die der Selbstbefruchtung,
dann kann die erwartete Genotypenfrequenz in der
n + 1. Generation Z{»+1 geschitzt werden:

. 1 2
ap [(1"+1) =& (f(ln) + 2 f(zn))
1

+ (1 — a) (f(l") e ff;”) ;

1 1
@ ag: 200 = za (104 L 10) (19 + T 1)

1
+ (1 - 0‘) 7]{(2”) ’
1 2
ay ay: 2 = « (f(sn) + 7f(2")
1

+ (1 —a) (fg") +5 fg;w) .
Z{+1) wird dann gleich f#+*) sein, wenn keine Selek-
tion vorliegt. Andernfalls ist

e w2, @

wobei w; ein MaB fiir die relative Fitness des 7. Geno-
typs ist. Diese Proportionalitdt wird zur Gleichung,
wenn w; = w, = wy, bzw. kann zur Gleichung ge-

macht werden, wenn der Ausdruck rechts vom Pro-
portionalititszeichen durch

dividiert wird. Es ist dann
fire = 20O @
Unter der Annahme, daB3 W= 1.0, ergibt sich fiir
~ é"”)
Wy = szm . ()
1]

Fiir die Bedingung W = Y w; Z; = 1.0 ist die GroBe
von w; von der Genotypenfrequenz Z; abhingig.
Diese Abhingigkeit kann eliminiert werden, wenn ein
Genotyp, z. B. der heterozygote, als Einheit ange-
nommen wird. Es gilt dann
N fA(n+1) Zn+1)
wt-:ZW, w2=1.0. (6)
Da sich #; stets aus Werten der # - 1. Generation
errechnet, kann der Ausdruck fiir #; vereinfacht
werden:
AT fiZy
W=7
Dieses Verfahren ist dann von Vorteil, wenn Fitness-
werte aufeinanderfolgender Generationen verglichen
werden sollen, in denen sich, wie z. B. in jungen

(6a)
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Kreuzungsgenerationen, die Genotypenfrequenzen
von Generation zu Generation schnell &dndern
(ALLARD und WORKMAN 1963, TuckEr und HARDING
1965).

Die Varianzen bzw. Covarianzen ergeben sich nach
ALLARD und WORKMAN (1963) fiir #;, berechnet aus
Formel (6), wie folgt:

~ 1 — f5] [h(Z)?]
Var G ="z N l
wo = LA Z) |
M A R
P Doy — (Z2)2f1f37
Covar. (@, @,) = W ZiZ.N>
wobei IV die Grofe der Stichprobe in der # + 1. Gene-
ration ist.

Bei Berticksichtigung von zwei Loci ergibt sich fiir
die relative Fitness des 74. Genotyps entsprechend
6a:

o~ Z J
Wiy = [Zi—jj ;:2 » Wag = 1.0. (8)

Schitzung der Fremdbestiubungsraten

Wihrend die Genotypenfrequenzen f{" experi-
mentell ermittelt werden koénnen, sind die Hiufig-
keiten Z{"+* eine Funktion von f{ und der Fremd-
befruchtungsrate « bzw. Selbstbefruchtungsrate
(1 — «). Die Werte fiir « der homozygot rezessiven
bzw. beider homozygoten Genotypen im Falle inter-
medidrer Vererbung kénnen nach Formeln von
BAarLey (1951), FYFE und BAILEY (1951) und ALLARD
und WORKMAN (1963) geschitzt werden. Wird in der
n. Generation eine Probe von homozygot rezessiven
Genotypen gezogen, so ist die Fremdbestdubungs-
rate

A= a‘jifb_ , (9)

wobei a die Anzahl heterozygoter, & diejenige der
homozygot rezessiven Genotypen in der #n 4 1. Gene-
ration ist (@ -+ & = N). Der Wert H bedarf einer
Korrektur, da er Kreuzungen innerhalb der unter-
suchten Homozygoten nicht berticksichtigt. Eine
bessere Schitzung flir o ergibt sich dann unter Be-
riicksichtigung der Genhdufigkeit g in der #. Genera-
tion
H

1-¢

(10)

~
X —

mit der Varianz

Var. & — (1&_(]717\7?1 a——i—q)aq) _ (1]\7;‘”) (11)

Die Bestimmung von « erfordert die Entnahme von
2 Stichproben, eine zur Schitzung von a, eine zweite
zur Schitzung von g bzw. p. Befindet sich eine Popu-
lation im Gleichgewicht, was jedoch fiir Zuchtpopu-
lationen selten, wenn iiberhaupt, zutrifft, dann kon-
nen nach Fyre und BAILEY (1951) aus einer Stich-
probe beide GroBen geschitzt werden.

Liegt die Fremdbestdubungsrate « iiber 15%, und/
oder (1 — g) ist klein, dann gibt nach HARDING und
TucKER (1964) Formel (12) eine bessere Anndherung
fiir die Varianz von «.

2
Var. & NVar. H+ o 2Var. q
(1 —9q)

,Var.g = pg/2 N . (12)
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Abhidngigkeit der w-Werte von o

Die unter (10) angegebene Formel zur Bestim-
mung der Fremdbestdubungsrate setzt phianotypische
Unterschiede zwischen homozygoten und heterozygo-
ten Individuen voraus. Eine Schitzung der Fremd-
bestdubungsrate dominant homozygoter Genotypen
ist daher bei Vorliegen von Dominanz nicht méglich.
Dariiber hinaus ergeben sich bei der Bestimmung der
a-Werte fiir Heterozygote Schwierigkeiten, die nicht
zuletzt in einem bedeutend gréBeren Arbeits- und
Zeitaufwand bei der Durchfithrung der notwendigen
Experimente begriindet liegen. Wie in den von
HALDANE (1924 b) und HAvMAN (1953) vorgeschlage-
nen Modellen ist daher auch bei der experimentellen
Anwendung lediglich eine fiir alle Genotypen gemein-
same Fremdbestdubungsrate beriicksichtigt worden,
die alsMittelwert aus verschiedenenVersuchen errech-
net wurde. Da aber bekannt ist, daf3 das Ausmal} der
Fremdbestidubung innerhalb einer Art vom Genotyp
kontrolliert werden kann, besteht bei Annahme ge-
meinsamer x-Werte die Moglichkeit einer Fehlinter-
pretation bei der Beurteilung der errechneten relati-
ven Fitness vor allem dann, wenn die Unterschiede
zwischen den Fitnesswerten der Genotypen klein
werden und/oder die Varianzen grol} sind (WOHR-
MANN 1967). Bei Beriicksichtigung einer jedem
Genotyp eigenen Fremdbestidubungsrate («;) ergeben
sich anstelle der Formeln (1) fiir die Berechnung der

Genotypenhéufigkeit in der # -+ 1. Generation fol-

gende Ausdriicke:
2 = (s 4 S 0 (104 5 1)

=) a1,
2 = o [ (f(:‘n) + %]z;n)) .
+ ay f(sn) (fgu) -+ %f'gn)) + %ﬂ;z) ,

2y = (s £+ o) (100 4+ 1)
(=) A (e 19

Das Analoge gilt nach TUCKER und HARDING (1965)
bei Beriicksichtigung zweier Loci, wenn fiir alle még-
lichen Genotypen eine gemeinsame Fremdbestiu-
bungsrate angenommen wird. Nach Untersuchungen
von TuckerR und HARDING (1965) und WOHRMANN
(1967) reagieren ebenfalls die Heterozygoten am
empfindlichsten auf Fehlschitzungen der a-Werte.
Dies ist insofern bedeutsam, als HARDING und TuUxk-
KER (1964) unter anderem nachweisen konnten, dal3
das AusmaB der Fremdbefruchtung genotypisch
kontrolliert wird.

Die Fitness beeinflussende Faktoren

Die Fitness eines Organismus ist eine komplexe
genetisch bedingte Eigenschaft, die sicherlich auf dem
Zusammenwirken vieler morphologischer und physio-
logischer Faktoren beruht. Die erhéhte bzw. gerin-
gere Fitness eines Genotyps kann in manchen Féllen
teilweise durch die Wirkung der verwendeten Mar-
kierungsgene erklirt werden, wenn diese eine auf-
fiallige Verdnderung der Morphologie bzw. im physio-
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logischen Verhalten der Pflanze bedingen. So sind
in Limabohnen-Populationen z. B. die Buschtypen
(dd) den Rankentypen (DD), die weidenblittrigen
Typen (WIWI) denjenigen mit normalen Blittern
(wlwl) unterlegen (TUckER und HARDING 1¢63,
WOHRMANN und ALLARD 1967%). Dagegen ist vorder-
hand nicht ersichtlich, weshalb ein Locus, der die
Musterung der Samenfarbe kontrolliert (S/s), in
heterozygoter Form eine hohere Fitness bewirken
soll. Eine spezifische Wirkung der mit dem Markie-
rungsgen gekoppelten Gene ist in der Regel nicht
erkennbar.

Das Modell von HAYMAN (1953) setzt voraus, daB3
die Genotypenfrequenzen nach Abschlufl der Selek-
tion geschitzt werden (s. S. 58). Im Experiment wird
jedoch hiufig die Auszdhlung durchgefiihrt werden,
wenn die Selektion noch nicht abgeschlossen ist.
Schwierigkeiten koénnen vor allem dann eintreten,
wenn zwei oder mehrere Loci berticksichtigt werden,
deren Genwirkungen sich in verschiedenen Stadien
der Ontogenese manifestieren. Diese moglichen Feh-
lerquellen bei der Schitzung der relativen Fitness
konnen nach Prout (19635) auch dann nicht beseitigt
werden, wenn die Zihlungen in exakt dem gleichen
Stadium der pflanzlichen Entwicklung zweier auf-
einanderfolgenden Generationszyklen durchgefithrt
werden. Dies gilt zunichst fiir absolut fremdbefruch-
tende Organismen, fiir die jedoch WRIGHT und
DoBZHANSKY (1946) und DOBzZHANSKY und LEVENE
(1951) Techniken entwickelten, die diesem Umstand
Rechnung tragen. Die Bedeutung des Zeitpunktes
der Genotypenfrequenzschitzung konnte von WORK-
MAN und JAIN (1966) auch fiir vorwiegend selbst-
befruchtende Qrganismen bestdtigt werden. Das
AusmaB der Fehlschitzung des w-Wertes nimmt nach
den Autoren jedoch mit Zunahme der Selbstungs-
rate in den Populationen ab. Esist bei den von ihnen
untersuchten Objekten (Hordewm sativum und Pha-
seolus lunatus) nur unbedeutend. Daher wird vor-
geschlagen, die Formel (5 bzw. 6) fiir den Fall zu
benutzen, daBl die Genotypenirequenzen an erwachse-
nen Pflanzen festgestellt werden, wihrend (14) eine
geniigend gute Approximation dann ergibt, wenn
Zahlungen an Zygoten bzw. zu Beginn der Ontoge-
nese durchgefiihrt werden.

A 291 —F) fa—2¢ (a~F)
“ l—q(l—F)( 49 (6 — F) )

Zp(l—F)A(a——zfi’(a~F’))
1—p—=F)\ 4p'(«a—-F) |’

In diesem Ausdruck sind p und ¢ bzw. " und ¢’ die
Genfrequenzen (p -+ g = 1) in der =n. bzw. u - 1.
Generation und F =1 — R/2 p ¢ (R = Haufigkeit
der Heterozygoten). Entsprechend ergibt sich fiir
F' =1 — R'[29"¢. Liegen dariiber hinaus Anzei-
chen fiir Gametenselektion vor, so ergeben die ange-
fithrten Formeln keine befriedigenden Ldsungen, sie
bediirfen einer weiteren Modifikation.

Einen bedeutenden Einflul auf den Fitnesswert
hat die Frequenz des in Frage stehenden Genotyps.
Beispielsweise haben die Heterozygoten des S/s-Lo-
cus in jungen Kreuzungsgenerationen keinen Selek-
tionsvorteil gegeniiber beiden Homozygoten. Mit
zunehmender Generationsfolge und somit abnehmen-
der Frequenz der Heterozygoten nimmt jedoch deren
Fitnesswert zu.

(14)
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Neben der Frequenzabhingigkeit der Fitnesswerte
ist als Alternativhypothese die Umkombination der
auf dem markierten Chromosomenabschnitt gekop-
pelten Gene denkbar, die zu erhéhtem Selektions-
vorteil der Heterozygoten fithren kann. In Experi-
menten konnten jedoch HARDING, ALLARD und
SMELTZER (1966) diese zweite Denkmdglichkeit in
den von ihnen untersuchten Generationsfolgen aus-
schlieBen und die Abhidngigkeit der Fitnesswerte
von der Genotypenfrequenz nachweisen. Damit ist ein
System aufgezeigt worden, das der Elimination von
seltenen Genotypen in einer Population entgegen-
wirken und deren Anteil an der Population mehr oder
weniger konstant halten kann.

Die Bedeutung der Heterogenitiit
fiir die Pflanzenziichtung

Das Befruchtungssystem 1ist eines der Prinzipien,
nach dem die Pflanzen geordnet und eingeteilt wer-
den konnen. Wihrend wir unter den landwirtschaft-
lich und gartenbaulich genutzten Kulturpflanzen
einerseits absolute Fremdbefruchter haben, die z. B.
auf Grund ihrer Dibzie zur Fremdbefruchtung ge-
zwungen werden, gibt es jedoch, wenn tberhaupt,
kaum Arten, die eine absolute Selbstbefruchtung
zeigen. Dazwischen konnen Spezies mit allen Uber-
gédngen eingeordnet werden, und es bleibt dem Syste-
matiker iiberlassen, inwieweit er eine Klassifizierung
als zweckmifBig erachtet. Eine weitergehende Klassi-
fizierung stoBt hdufig jedoch auf Schwierigkeiten, da
die Variabilitdt der Fremdbestdubungsrate innerhalb
einer Spezies die Unterschiede zwischen den Arten
iiberdecken kann.

Trotz dieser gleitenden Uberginge und Uber-
schneidungen im Befruchtungssystem wird in der
Methodik der Ziichtung zwischen Zuchtmethoden fiir
Fremdbefruchter und solchen fiir Selbstbefruchter
unterschieden. Bei vorwiegend fremdbefruchtenden
Pflanzen wird bzw. muB beim Endprodukt der
Zichtung, der Sorte, eine gewisse genetische Variabi-
litdt toleriert werden. Bei vorwiegend selbstbefruch-
tenden Pflanzen hingegen strebt man Sorten an, die
nach Moéglichkeit nur durch ,,den idealen Genotyp*
vertreten werden.

Die Erreichung dieses Zieles wird durch die von
VILMORIN (1856) (zit. nach RuUDORF 1958) vorge-
schlagene Methode der Einzelpflanzenauslese mit
Nachkommenschaftspriifung ermdoglicht, die bei den
Selbstbefruchtern zur Pedigree-Methode und bei den
Fremdbefruchtern zur Mutterstammbaumziichtung
fithrte. Beide Verfahren haben eine Einschrankung
der genetischen Variabilitit zur Folge, wenn die
Individualauslese wiederholt durchgefiihrt wird. Dies
gilt vor allem fiir selbstbefruchtende Arten und muf3
hier bei konsequenter Handhabung des Selektions-
prinzips und der Ausschaltung von Fremdbestaubung
und Mutation ,,reine Linien‘ im Sinne JOHANNSENS
(1903) ergeben.

Das Zuchtschema der Pedigree-Methode sowie das
den Selbstbefruchtern eigene Befruchtungssystem
filhren zwangsldufig zu der Vorstellung, dal3 Sorten
von autogamen Pflanzen aus einer bzw. einem Ge-
misch von reinen Linien bestehen miissen (RUDORF
1958, BRIEGER 1958, ScHEIBE 1951, HIORTH 1963,
STEBBINS 1950). Inwieweit diese Vorstellung tat-
sdchlich realisiert ist, hingt bei autogamen Sorten

* tionsgleichgewicht zu fixieren.
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einmal vom Heterozygotiegrad der urspriinglich
selektionierten Pflanzen, vom Grad der Fremd-
bestdubung und der Mutationsrate sowie von der
Intensitdt ab, mit der die ,,Erhaltungszucht durch-
gefithrt wird, um eine Sorte ,,rein‘ zu erhalten.

Reine Linien weisen jedoch im Vergleich zu Popu-
lationen mit ihrer gréBeren genetischen Variabilitit
eine geringere Anpassungsfihigkeit an verinderte
Umweltbedingungen auf. Diesen Nachteil versucht
der Ziichter teilweise durch Mischung von wenigen,
aber doch zumindest dhnlichen Linien auszugleichen
(BRIEGER 1958).

Die neueren Arbeiten iiber Heterogenitit in vor-
wiegend selbstbefruchtenden Populationen haben
folgendes gezeigt: 1. selbst in Populationen mit sehr
geringen Fremdbefruchtungsraten (Gerste 29, Lima-
bohne 5-—89%,) ist ein unerwartet hoher Anteil hete-
rozygoter Individuen nachzuweisen. 2. Uber die
spontane Fremdbestdubungs- und Mutationsrate
hinaus bietet vor allem die hohere Fitness der Hetero-
zygoten eine Moglichkeit, die genetische Variabilitdt
in den Populationen zu erhalten. Da hohe Fitness
und Leistung im Hinblick auf Ertrag und Qualitit
sich nicht gegenseitig auszuschlieflen brauchen, son-
dern dariiber hinaus korreliert sein kénnen (ALLARD
und HANSCHE 1964 b, WOHRMANN und ALLARD
1967), scheint sich hier eine Moglichkeit zu bieten,
heterotische Leistungen, die auch bei Selbstbefruch-
tern bekannt sind (Ruborr 1958), iiber das Popula-
Diese Moglichkeit
erscheint um so interessanter, als in jlingster Zeit
Versuche unternommen werden, durch Herstellung
von Hybridensaatgut z.B. auch beim Weizen
Heterosiseffekte nutzbar zu machen. Durch Ziich-
tungsexperimente konnte gezeigt werden, dafl Popu-
lationen von Limabohnen nicht nur eine héhere An-
passungsfdhigkeit besitzen, sondern in Leistung und
Qualitdt den vergleichbaren Standardsorten zumin-
dest gleich, wenn nicht iiberlegen waren (ALLARD und
HaNscHE 1964 b, JANA 1965).

Neben der Fitness beeinflussen weitere Faktoren
das Ausmal} der Heterogenitét in Populationen. So
untersuchten in Simulationsstudien z. B. LEWONTIN
(1964 a, b) unter Annahme von absoluter Fremd-
bestdubung und JAIlN und ALLARD (1965, 1966) unter
Berticksichtigung von Inzucht die Bedeutung von
Dominanz, Epistasie und Koppelung fiir die Erhal-
tung der Heterozygotie. Dabei wurden verschiedene
Selektionsmodelle wie das ,,Optimum Model“ von
WRIGHT (1935) und ,heterotische Modelle” ange-
nommen. Welche Bedeutung allein die Koppelung
fiir die Speicherung genetischer Variabilitit haben
kann, konnten HarRDING und ALLARD (1965) an
Kreuzungsnachkommenschaften von isogenen Linien
der Limabohne zeigen, die sich nur in bezug auf einen
Locus voneinander unterschieden.

Fiir die Pflanzenziichtung wiirde es unter anderem
von Interesse sein, auf Grund von Parameterschit-
zungen schon frithzeitig Zusammensetzung und Lei-
stung der Populationen unter den Bedingungen des
genetischen Gleichgewichts voraussagen zu konnen.
Bei der Vielzahl der wirksamen Parameter und deren
Komplexitdt wird sich aber eine Voraussage des
Populationsverhaltens zur Zeit sicherlich noch schwie-
rig gestalten und deren Richtigkeit von der moégli-
chen Genauigkeit der Parameterschitzung abhingen,
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Die Voraussage ist vor allem dann mit Fehlern behaf-
tet, wenn nur Daten von wenigen, im Extrem zwei
Generationen zur Verfiigung stehen (ALLARD und
WORKMAN 1963). Um so iiberraschender ist die
erstaunlich gute Ubereinstimmung von vorhergesag-
tem und tatsichlich gefundenem Populationsverhal-
ten in den Versuchen von ArLrarD und HANSCHE
(1964 a, b), ALLARD und WEHRHAHN (1964) und
ArrarD und WORKMAN (1963), in deren Versuchen
allerdings mehrjihrige Daten zur Verfiigung waren.

Die bisherigen Ergebnisse aus Experimenten und
Simulationsstudien, die sicherlich noch kein endgiilti-
ges Urteil iiber die sich abzeichnenden Méglichkeiten
erlauben und weiterer experimenteller Bestdtigung
bediirfen, sollten jedoch dazu Anlal geben, das alte
Konzept, das in der Zielsetzung sowie in der Zucht-
methode zwischen Selbst- und Fremdbefruchtern
unterscheidet, zu {iberpriifen und neu zu diskutieren.
Und es stellt sich die Frage, ob es statt dieser tren-
nenden Begriffe nicht ratsamer ist, in jedem Falle
von Populationen mit einem unterschiedlichen Grad
von Selbstbefruchtung zu sprechen. Die Behandlung
der sogenannten ,,Selbstbefruchter in der Ziichtung
als Population dringt sich dann von selbst auf. Dies
um so mehr, als eine zusammenfassende Arbeit von
HACKBARTH (1961) die groBe mégliche Variabilitat
der spontanen Fremdbestdubung in selbstbefruch-
tenden Species erkennen 14Bt.

Zusammenfassung

Jiingere populationsgenetische Untersuchungen
zeigen eine unerwartet hohe Heterogenitit in Wild-
und Zuchtpopulationen von vorwiegend selbst-
befruchtenden Pflanzen. Der hohe Anteil an Hetero-
zygoten, der entgegen der Inzuchtwirkung in einer
Population erhalten bleiben kann, ist nicht allein
durch spontane Fremdbefruchtung und Mutation zu
erkliren, sondern liBt einen Selektionsvorteil der
Heterozygoten vermuten. In vorliegender Arbeit
werden Moglichkeiten zur Schitzung der, fitness' und
deren Abhingigkeit von verschiedenen Parametern
aus der Literatur zusammengestellt. Die Bedeutung
heterogener Populationen wird im Hinblick auf die
Zichtung vorwiegend selbstbefruchtender Kultur-
pflanzen diskutiert.
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Untersuchungen tiber die Genetik monokarper Zuckerriiben
auf Grund einer Kreuzung monokarp x dikarp®

GERHARD BANDLOW

Institut fiir Riibenforschung Kleinwanzleben der Deutschen Akademie der Landwirtschaftswissenschaften zu Berlin

An investigation on the genetics of monocarpic

sugar beets by crossing monocarpic X dicarpic

Summary. From a cross between diploid monocarpic
and dicarpic sugar beets we got an F, generation which
was incompletely dominant for its dicarpic trait. In the
¥, generation 1.6%, monocarpic plants segregated, in
addition to the appearance of 80.29%, dicarpic, 16,89, -+
0,9%, intermediate, and o,5% polycarpic plants. The in-
heritance of the monocarpic trait is polygenic, probably
trigenically recessive to the dicarpic trait, at leastin the
material from Kleinwanzleben.

Der Erbgang der Monokarpie ist in den Jahren
1963 bis 1965 an diploiden Zuckerriiben aus Klein-
wanzleben untersucht worden. Als Markierungs-
faktoren wurden Hypokotylfarben verwendet. Die
Mutterpflanzen mit griinem Hypokotyl stammten
aus der Familie Nr. 1061, die im Jahre 1962 zu 87,9%
monokarp und 12,19, dikarp war. Von ihrer Nach-
kommenschaft 1963 dienten vier einjdhrig angezogene
Samentriger als Mutterpflanzen; sie hatten folgende
monokarpe Anteile: 1. 91,6%, 2. 92,1%, 3. 90,4%,
4. 94,2%. Der Rest war bei den Pflanzen 1 und 2 di-
karp, bei Nr. 3 waren auller 4,39, dikarpen Anteilen
noch 5,39, trikarpe gezihlt worden, bei Nr. 4 auller
5,5% dikarpen 0,39, polykarpe Anteile. Als Pollen-
spender diente eine dikarpe Familie mit rotem
Hypokotyl (Nr. 13870), die zu 97,5% dikarp und
2,5%, monokarp war.

Als monokarp betrachten wir bei dieser Unter-
suchung Samentriger mit mindestens 909, monokar-
pem Fruchtbesatz, als dikarp solche mit mindestens
90%, dikarpem Fruchtbesatz; die weite Skala zwi-
schen 899, und 119%, monokarpem Besatz ist als
intermediir bezeichnet, ebenso die Zwischenformen
zwischen di- und polykarp.

Nach ziichterischen Erfahrungen betrigt die Modi-
fikabilitit des Karpiegrades etwa 109%,. Der hochste
bei Stichproben der F,-Generation ausgezihlte Mono-
karpieanteil betrug 95%,. Die genetische Analyse ist

* Herrn Professor H. STuBBE zum 65. Geburtstag
gewidmet.

bis zur F,-Generation durchgefiihrt und beide Ba-
stardgenerationen sind einjihrig angezogen worden,
Die Eltern wurden im Jahre 1963 in eine Parzelle mit
je 4 Pflanzen nebeneinander gepflanzt und von den
Mutterpflanzen ein bis fiinf Triebe mit Pergamin-
ersatzpapier gebeutelt und die Bliiten von Hand be-
stdubt, ein- bis viermal je Trieb. Nur in einem Falle
waren ein miitterlicher und véterlicher Trieb zusam-
mengebeutelt. 256 Friichte wurden in zehn Ttiten von
den Mutterpflanzen mit griilnem Hypokotyl geerntet.
Die F;-Bastarde sind an dem sich dominant vererben-
den roten Hypokotyl zu erkennen. Es waren 58 Pflan-
zen, die ab Herbst 1963 im Gewichshaus heran-
wuchsen und sich dort im Sommer 1964 frei bestdubt
hatten. Das Saatgut wurde einzelpflanzenweise
geerntet und hatte nach den Auszdhlungen in der
Keimstation folgende Friichtigkeitsstufen (siehe Ta-
belle 1).

59% der F;-Pflanzen enthielten 999, bis 919, dikarpe
Kniuel. 149, waren fast dikarp mit 89 bis 80%, Dop-
pelfriichten. Die Dikarpie manifestierte sich in der
F, also unvollstindig dominant. Die Keimfdhigkeit
der Kniduel streute von 239, bis 99%, bei einem
Mittelwert von 80,7% und die Anzahl der Keime
von 24 bis 165, * = 115,8.

Von den 58 Nachkommenschaften wurden 30 zur
Anzucht einer F, verwendet, die Hilfte mit einem
Dikarpiegrad > 909%,, aber auch von den anderen
Friichtigkeitsklassen waren einige Nachkommen-
schaften ausgewihlt. Entscheidend war eine gute
Keimfdhigkeit, deren untere Grenze mit 79%, gekeim-
ter Knduel gesetzt war. Die Jungpflanzen der F,-
Generation wurden im Herbst 1964 ebenfalls im
Gewidchshaus angezogen.

Da in der Abteilung Ziichtung nach Kreuzungen
zwischen poly- X monokarp frither in der F, relativ
selten monokarpe Exemplare gefunden wurden
(ROSTEL, 1964), vermutete ich einen etwa trigenen
Erbgang und zog 100 Pflanzen je Nachkommenschaft
an, im ganzen 3000. Dann wiren theoretisch 45 Mono-
karpe (1,569%) zu erwarten gewesen. Es wuchsen
2656 Jungpilanzen heran, die bis zum 26. 4. 1965 im



