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F1—-LEISTUNG UND ELTERNWAHL IN DER ZUCHTUNG VON SELBSTBEFRUCHTERN %)

Der im vorhergehenden Referat gegebene umfassende Uberblick iiber die wich-
tigsten Anlageformen und Analysen fiir diallele Kreuzungen regt zu Uberle-
gungen an, inwieweit derartige Kreuzungssysteme dem praktischen Zichter
eine effizientere Auswahl der Kreuzungseltern ermoglichen wiirden. Damit
stellt sich die Frage, ob und unter welchen Umstdnden fir die Elternwahl
Fi-Leistungen wertvollere Information liefern als die Leistungen der in
Betracht gezogenen Eltern selbst. Im folgenden soll diese Frage erortert
werden,und zwar mit Bezug auf die Zichtung von selbstbefruchtenden Pflan-
zenarten, aber ohne Beschrankung auf Gramineen.

1. Elternwahl fiir den Aufbau von Hybridsorten

Neuerdings konnen in der ziichterischen Bearbeitung von Selbstbefruchtern
zwei verschiedene Sortentypen angestrebt werden,namlich Selbstungssorten,
also Sorten des herkoémmlichen Typs,und andererseits Hybridsorten.Fir die-
se alternativen Sortentypen ist unsere Frage grundsatzlich verschieden zu
beantworten. Wir beginnen mit der Betrachtung der Hybridziichtung,weil die
Dinge dort ziemlich klar liegen.

Wenn man Kreuzungseltern zum Aufbau von Hybridsorten auswdhlt,ist die be-
absichtigte Kreuzung nicht die Ausgangsform zur Entwicklung neuer Sorten
sondern die neue Sorte selbst.Die Leistung der Kreuzungs-F; ist hier also
identisch mit der zu erwartenden Sortenleistung. Infolgedessen enthalten
die Fj-Leistungen fiir die Elternwahl zur Hybridziichtung nicht nur die
wertvollere sondern die letztlich allein ausschlaggebende Auskunft. Diese
Information liefern die entsprechenden elterlichen Leistungen nicht, denn
es ist ja gerade die eventuelle Mehrleistung einer Fy gegeniiber ihren El-
tern, d.i. ihre Heterosis, die in der Hybridsorte genutzt werden soll.
Und das Ausmall der Hes¥osis einer Kreuzung 138t sich nun einmal nicht von
ihren Eltern her voraussagen.

Demnach ist die Priifung aller in Erwdgung gezogenen F1-Kombinationen fir
die Auswahl der Kreuzungseltern in der Hybridziichtung ganz unengtbehrlich,
bei autogamen Arten nicht anders als bei allogamen. Auch wird es immer
vorteilhaft sein, solche Priifungen in der Form dialleler Kreuzungssysteme
durchzufiihren, - schon weil sie zusdtzliche Auskunft Uber die allgemeine
Kombinationsfihigkeit der Eltern liefern. Bei Selbstbefruchtern bieten
sich die Diallelanalysen mit EinschluB der Elternformen an, zumal die
letzteren im Leistungsniveau gegeniiber den Kreuzungen langst nicht so
stark abfallen wie zumeist bei Fremdbefruchtern.

¥) Herrn Prof. Dr.Dr.h.c. Otto Tornau, Gottingen, zur Vollendung des 90.
Lebens jahres am 17.3.1976 in Verehrung gewidmet.
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2. Elternwahl fiir die Ziichtung von Selbstungssorten

Wenn man nach geeigneten Ausgangskreuzungen zur Entwicklung von Selb-
stungssorten sucht,sind hohe Fj-Leistungen kein Selbstzweck wie bei einer
Hybridziichtung.Vielmehr kann die Leistungshdhe einer Kreuzungs-F{ nur in-
soweit interessieren,wie sie Auskunft iiber die ziichterische Brauchbarkeit
der betreffenden Kreuzung zu geben vermag. Bevor wir die Art dieser Aus-
kunft erdrtern, miissen wir definieren, was mit der ziichterischen Brauch-
barkeit einer Kreuzung gemeint ist.

2.1, Quantifizierung der "Brauchbarkeit" einer Kreuzung

Bei der Wahl zwischen zwei Kreuzungen fiir die Selbstungsziichtung wiirde man
sich wohl immer,falls das im voraus zu sagen widre, fiir diejenige Kreuzung
entscheiden, aus der man die bessere neue Sorte zu selektieren hoffen
darf.Mit Bezug auf irgendein Merkmal des Zuchtziels (wie etwa Ertrag) ist
deshalb die "Brauchbarkeit" oder "Ergiebigkeit" einer Kreuzung nicht mit
der mittleren Leistung aller daraus zu entwickelnden Linien sondern mit
der Leistung der besten solchen Linie gleichzusetzen. Gemeint ist damit
nicht das theoretische sondern das praktisch erreichbare Optimum,d.h. die
Leistung der besten Linie, die man mit der anzuwendenden Zuchtmethode und
mit dem verfiigbaren Zuchtaufwand auszulesen erwarten kann.

Der Einfachheit halber stellen wir uns eine nach der Ramschmethode bear-
beitete Kreuzungspopulation in der Auslesegeneration vor.Die Vielzahl der
darin enthaltenen Genotypen wird durch Elitenwahl und schrittweise Einen-
gung auf Grund mehrjdhriger Priifungen auf wenige aussichtsreiche Linien
reduziert. Die beste Linie wird in ihrer Leistung als Sorte dem entspre-
chenden Mittelwert aller Linien aus dieser Kreuzung umso mehr liberlegen
sein, je groBer (a) die Anzahl der gepriiften Eliten, (b) die genotypische
Varianz der Linienleistungen und (c) die operative Heritabilitdat der Pri-
fungs jahre insgesamt ist.Wie der Mittelwert der Linienleistungen ist auch
deren Varianz ein Parameter der jeweiligen Kreuzungspopulation, der sei-
nerseits — zusammen mit Priifungsaufwand und Allokation - die GroBle der
operativen Heritabilitdt beeinfluBt. Das wirklich zu erreichende Optimum
hingt allerdings im einzelnen Ziichtungsgang auch von den Stichprobenahmen
und anderen Zufillen ab. Darum ist es der statistische Erwartungswert der
unter den gegebenen Ziichtungsbedingungen auszulesenden besten Linienlei-
stung, der sich als quantitative Definition der Brauchbarkeit einer Kreu-
zung fiir die Selbstzungsziichtung anbietet.

Das so definierte Maf der Brauchbarkeit von Kreuzungen werdenwir der fol-
genden Diskussion zugrundelegen und mit dem Buchstaben U symbolisieren.

2.2 Der Gewinn an "Brauchbarkeit" durch Selektion zwischen Kreuzungen

Wir haben nun zu untersuchen, inwieweit Fj- und Elternleistungen geeignet
sind, die ziichterische Brauchbarkeit von Kreuzungen vorherzusagen.Wir be-
trachten dazu diallele Kreuzungen von k Sorten oder Stdmmen, die ohne re-
ziproke Kombinationen und Eltern gepriift seien,sodafl die Anzahl der Prif-
glieder m = k(k = 1)/2 betriagt. Es werden demnach m Fj-Leistungen ermit-
telt, auf Grund derer man zwischen ebenso vielen daraus zu entwickelnden
Kreuzungspopulationen fiir die Ziichtung zu wahlen hitte. Der Erfolg dieser
Wahl sollte darin bestehen, daR die selektierten Kreuzungen eine grollere
Brauchbarkeit U haben — entsprechend der in Tab. 1 nochmals aufgefiihrten
Definition (1) - als die gepriiften Kreuzungen im Durchschnitt.Es interes-
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siert also der Selektionsgewinn in U gemidR der Definition (2) der Tab. 1
(wobei der Einfachheit halber angenommen ist, daf nur eine einzige Kreu-
zung ausgewahlt wird).

Tab. 1: Definitionen und Formeln zum Gewinn an "Brauchbarkeit" durch Se-
lektion zwischen Kreuzungen

i3 = Erwartungswert der Leistung der besten
Selbstungssorte, die aus der Kreuzung (1)
der Eltern i und j mit gegebenem
Zuchtverfahren und —umfang ausgelesen
wird ( = MaB der "Brauchbarkeit™ die-
ser Kreuzung) '

G(U/F ) = 7Zu erwartender Gewinn in U durch Wahl

1 der Kreuzung mit der hochsten Fj-Lei- (2)
stung gegeniiber der Benutzung einer
beliebigen Kreuzung

G(U/ﬁ) - Zu erwartender Gewinn in U durch Wahl
der Kreuzung mit der hochsten mittle- (3)
ren Elternleistung, P, gegeniiber der
Benutzung einer beliebigen Kreuzung

Selektionsgewinn W
in U durch Kreu-
zungswahl nach G AT .h
U

Fi-Leistung, re- g: G(U/El) = iflf _’hfl £l ’ (4)
lativ zu dem (u/P) P*4U,P" P
nach mittlerer
Elternleistung )

worinsg
iFl, iﬁ = Selektionsintensitdt bei Auslese der

besten von m gepriiften Fj-Leistungen
bzw. der besten von n mittleren
Elternleistunéh P

?U P - Genotypische Korrelation zwischen U
F1 und Fq-Leistung bzw. zwischen U und
fﬁ P mittlerer Elternleistung P
9
hFl, hﬁ = Korrelation zwischen phidnotypischem

und genotypischem Wert der Fi-Lei-
stungen bzw. der mittlereren Eltern—-
leistungen ( = Wurzel aus der jewei—
ligen operativen Heritabilitit)

Unser eigentliches Problem ist dann die Frage, ob die Selektion zwischen
Kreuzungen nach den Fj-Leistungen oder nach den Elternleistungen den
grofleren Gewinn an Brauchbarkeit erwarten 148t. Um einen fairen Vergleich
zu haben,muf in beiden Fdllen ein gleich grofler Priifungsaufwand zugrunde-
gelegt werden. Wenn man die Fj-Leistungen,wie oben angenommen, an dialle-
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len Kreuzungen ohne Reziproke ermittelt, werden fiir eine Prifung mit r
Wiederholungen mr Parzellen gebraucht. Zweckmifigerweise planen wir die
vergleichbare Priifung der Elternformen nur mit r/2 Wiederholungen, weil
dann die mittlere Leistung irgendeines Elternpaares (also der Mittelwert
von 2 Priifgliedern) etwa die gleiche Fehlervarianz haben sollte wie ir-
gendeine Fj-Leistung, die ja den Mittelwert eines einzigen Priifgliedes
darstellt.Mit r/2 Wiederholungen kann man auf mr Parzellen 2m Sorten oder
Stimme als potentielle Elternformen priifen. Und von den so festgestellten
Leistungen lassen sich die mittleren Elternleistungen fiir sehr viele ver-
schiedene Kreuzungen errechnen. Ihre Anzahl betrdgt n = 2m(2m - 1)/2 =
m(2m - 1), d. i. das (2m - 1)fache der m Kreuzungen, fiir die man die F1-
Leistungen mit gleichem Priifungsumfang und etwa gleicher Fehlervarianz
schitzen kann. Das bedeutet, dafl Elternleistungen gegeniiber Fi-Leistungen
als Kriterien der Selektion zwischen Kreuzungen den Vorteil haben,wesent-
lich groflere Selektionsintensitdten zu erlauben.

Um den hier interessierenden Vergleich deduktiv weiterfiihren zu konnen,
miissen wir die durch Kreuzungswahl nach Fj-und Elternleistung erreichba-

ren Selektionsgewinne in U zueinander in Beziehung setzen.Dazu bilden wir
aus den in Tab. 1 unter (2) und (3) definierten Selektionsgewinnen den
dort in Formel (4) gegebenen Quotienten. Seine rechtsseitige Zerlegung in
selektionstheoretische Faktoren (vgl. z.B. FALCONER, 1960) zeigt, daR es
sichumdas Verhiltnis von zwei Gewinnen aus indirekter Selektion handelt.
Dieses Verhdltnis miiRte den Wert 1 iibersteigen, falls Fi-Leistungen effi-
zientere Kriterien der Elternwahl sind als die mittleren Leistungen der
Eltern. Zur Abschitzung seiner Grofe werden wir das Verhdltnis (4) als
Produkt dreier Teilgrofen auffassen,nimlich des Quotienten der beiden Se-
lektionsintensititen, des Quotienten der beiden genotypischen Korrelatio—
nen und des Quotienten der Wurzeln der beiden operativen Heritabilitaten.

253 El —-__gegen Elternleistqu als Kriterien der Elternwahl

Wie oben dargelegt, erlauben Fi-Leistungen als Kriterien der Elternwahl
lingst nicht so grofe Selektionsintensititen wie Elternleistungen, sodafl
der Quotient der beiderseitigen Selektionsintensitidten in Formel (4) der
Tab. 1 stets kleiner als 1 sein wird.Beispielsweise lassen diallele Kreu-
zungen mit 8 Eltern einer Auslese zwischen 28 Fj-Leistungen zu,wdhrend ei-
ne im Aufwand vergleichbare Priifung von 56 potentiellen Kreuzungseltern
die Selektion zwischen nicht weniger als 1540 mittleren Elternleistungen
ermoglicht.Der Quotient der beiden Selektionsintensititen betrdgt in die-
sem Falle 2,01/3,34 = 0,60, bei kleineren Dialleltafeln noch weniger.

Um einen Quotienten der Selektionsintensititen von 0,060 zu kompensieren,
miite der Quotient der beiden genotypischen Korrelationen den Kehrwert
1,66 erreichen. Welche Werte der letztere Quotient tatsdchlich annehmen
kann, studierten wir in einer quantitativ-genetischen Untersuchung, die
ausfiihrlich an anderem Ort dargesteﬁﬁt werden wird. Hier miissen wir uns
auf die Mitteilung beschrinken,dafl der in Formel (4) der Tab. 1 eingehen-
de Quotient der genotypischen Korrelationen sehr verschiedene Werte unter-
und oberhalb 1 haben kann. Seine GrofRe ist abhidngig vom Dominanzgrad, von
der Frequenz des giinstigeren Allels und von der Wahrscheinlichkeit,daB in
der besten Linie das jeweils giinstigere Allel fixiert wird. Nur wenn die-
se Wahrscheinlichkeit auf 95 % und zugleich die Frequenz des glinstigeren
Allels auf 90 % ansteigt,ist bei Dominanzgraden zwischen 0,8 und 1 zu er-
warten, daR der in Rede stehende Quotient Werte von 1,66 und da@Eber er—
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reicht. Jedoch bleibt in allen derartigen Fillen der dritte Quotient in
Formel (4), d.i. das Verhdltnis der Wurzeln der beiden operativen Herita-
bilititen, unter 1, und zwar umso stdrker, je grofer die Fehlervarianz in
den Priifungen ist.

Nach alledem ist es wenig wahrscheinlich, daB in der Praxis jemals durch
Elternwahl nach Fj-Leistungen ein groflerer Selektionsgewinn an Kreuzungs-
brauchbarkeit erzielbar ist als durch Elternwahl nach deren Eigenleistun-
gen. Vielmehr diirfte das letztere Verfahren wohl immer den effizienteren
Weg zu besonders brauchbaren Kreuzungen darstellen. Voraussetzung ist da-
bei natiirlich,daR die Priifungen der potentiellen Eltern mit gleichem Auf-
wand undl so zahlreichen Priifgliedern angelegt werden, sodaf ihr Vorteil,
groBere Selektionsintensitiaten zuzulassen, ausgenutzt wird.

3. Allgemeine Gesichtpunkte zur Verwendung von Fi1-Diallelen

Unser Ergebnis steht nicht im Widerspruch zu ziichterischen Erfahrungen,
wonach sich aus Kreuzungen mit hohen F;-Leistungen besonders gute Linien
entwickeln lassen.Hohe Fi=Leistungen entstehen bei Selbstbefruchtern pri-
mir durch ein hohes Leistungsniveau der Elternund konnen insoweit nur die
(billigere) Information aus einer Priifung der Eltern bestdtigen. Eine et-
waige heterotische Mehrleistung der F; ist nur indirekt, namlich iiber die
herausspaltende Varianz, mit demjenigen Teil der Kreuzungsbrauchbarkeit
korreliert, der durch Fixierung der jeweils giinstigeren Allele in den be-
sten Linien realisiert wird.Diese Korrelation ist aber nur bei bestimmten
Dominanzgraden und Genfrequenzen eng genug, um die generell groflere Effi-
zienz der mittleren Elternleistungen als Kriterien der Elternwahl kompen-
sieren zu konnen. Hinzu kommt der praktische Gesichtspunkt,daf die Infor-
mation aus Priifungen potentieller Elternformen ein volles Jahr friher ver-
fiighar wird als aus Priifungen entsprechender Fp1-Diallele, ganz zu schwei-
gen von deren immensen Schwierigkeiten in der Saatgutherstellung.

Soweit haben wir immer unterstellt, daR es bei der Elternwahl fiir die
Selbstungsziichtung darauf ankomme,transgressive Verbesserungen in einzel-
nen Merkmalen wie etwa Ertrag zu ermoglichen. Tatsdchlich aber dirfte die
Elternwahl mindestens ebenso hiufig unter der Problematik der Kombina-
tionsziichtung zu entscheiden sein. Bei dem heutigen Stand der Ziichtung,
insbesondere bei dem der selbstbefruchtenden Getreidearten, macht ein ho-
her Ertrag nur dann einen Ziichtungserfolg, wenn er mit wenigstens ausrei-
chenden Ausprigungen in simtlichen wichtigen Qualitdts- und Resistenzei -
genschaften,letztere auch gegen verschiedene Schadlingsrassen, kombiniert
ist. Das erfordert die sorgfiltige Klassifizierung der Eltern fiir alle
derartigen Eigenschaften und die Auswahl von Elternpaaren unter dem Aspekt
moglichst optimaler gegenseitiger Ergianzung. Dazu sind sowohl anspruchs-
volle biometrische Methoden (vgl. z.B. GRAFIUS, 1963) wie auch einfachere
tabellarische Verfahren vorgeschlagen worden,die aber durchwegs die Merk-
malsausprigungen der potentiellen Elternformen benutzen.Das ist verstdand-
lich, denn die entsprechenden Ausprédgungen in einem F1-Diallel konnten je
nach den Dominanzverhiltnissen sogar irrefiihrende Auskunft iiber die Pra-
senz oder Nichtpridsenz erwiinschter Allele liefern. Andererseits lassen
Fi-Pflanzen noch keine Schliisse beziiglich des Gelingens von angestrebten
Umkombinationen zu, wie sie durch Priifung und Beobachtung der F2 oder F3
gezogen werden konnen. Deshalb besteht gerade im Hinblick auf Ziele der
Kombinationsziichtung wenig Veranlassung, zur Elternwahl Fi-Diallele ein-
zusetzen.
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In summa miissen wir,ahnlich wie BELL (1964) und andere Autoren,den Nutzen
dialleler Kreuzungssysteme zur Elternwahl fiir die Ziichtung von Selbstungs—
sorten skeptisch beurteilen.Ganz anders liegen die Dinge in bezug auf die
Hybridziichtung,fiir die - wie eingangs dargelegt wurde - Fj-Diallele nicht
nur wertvolle sondern geradezu unentbehrliche Hilfsmittel darstellen. Ein
dritter Verwendungsbereich fiir diallele Kreuzungssysteme, nimlich zur Ge-
winnung genetischer Auskunft {iber eine Gruppe von Linien oder eine von
diesen reprasentierte Population, konnte hier nicht behandelt werden. Nur
soviel sei dazu angemerkt, daf man angesichts der fiir derartige quantita-
tiv-genetische Analysen erforderlichen Annahmen kritisch abwidgen sollte,
welchen Nutzendie damit erarbeitete genetische Information eigentlich ha-
ben kann. Sofern diese genetische Information dem Ziichter helfen soll,
miilte es sich jedenfalls um andere Probleme als die der Elternwahl han-
deln.
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