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1 Teil E: Quantitative Genetik

Womit beschéftigt sich die Quantitative Genetik?

Es gibt zwei verschiedene Arten von phanotypischen Merkmalen:
1. Diskrete oder qualitative Merkmale:

» die Auspragung der Merkmale lasst sich in klar abgrenzbare Klassen einteilen
» die verschiedenen Auspragungen kdénnen gezahlt werden

Beispiele: Form der Friichte, Farbe der Bliten in Mendel's Versuchen, Genmarker wie
bspw. phanotypische Bande von Alloenzymen

2. Kontinuierliche, metrische oder quantitative Merkmale

» Die Auspragung der Merkmale variiert graduell, so dass eine Einteilung in klar ab-
grenzbare Klassen nicht moglich ist

» Die verschiedenen Auspragungen kénnen gemessen werden
Beispiele: Korpergrosse, Gewicht, Baumhohe, Durchmesser
Die quantitative Genetik beschéftigt sich mit der Vererbung graduell anstatt grund-

satzlicher Differenzen zwischen Individuen, mit quantitativen Differenzen anstatt quali-
tativen (FALCONER 1984)

Ursachen flir die graduelle Variation von Merkmalen

Wie kommt es, dass Merkmale kontinuierlich variieren? Es gibt zwei Griinde: Einerseits se-
gregieren viele Gene, die das Merkmal beeinflussen. Das Merkmal ist also ein polygenes
Merkmal. Zum anderen wird das Merkmal durch nicht genetische Ursachen (Umweltwir-
kungen) beeinflusst.

Um dies zu illustrieren, betrachten wir die folgende vereinfachte Situation:

Wir nehmen an, dass wir 6 ungekoppelte d.h. frei rekombinierbare Genorte haben, jeder mit
zwei Allelen der Haufigkeit p = g = 0.5. Ferner nehmen wir an, dass an jedem Genort ein
Allel dominant ist und dass jedes dominante Allel genau 1 Masseinheit zu einem bestimmten
Merkmal beitragt (ihre Wirkung ist also additiv). Wenn die Segregation dieser Gene die ein-
zige Ursache fur die Variation des Merkmals wéare (d.h. keine Umweltwirkung), dann wiirde
man bei der Messung des Merkmals 7 Klassen finden, je nachdem ob ein Genotyp das do-
minante Allel an 0, 1, 2, ... oder 6 Genorten besitzt. Wenn unsere Messung ausreichend ge-
nau ware, dann sollten wir die 7 Klassen unterscheiden und jedes Individuum eindeutig einer
dieser Klassen zuordnen kdnnen, wie dies in der folgenden Abbildung dargestellt ist. Hatten
wir es mit mehr als 6 segregierenden Genen zu tun, jedes einzelne mit einem kleineren Ef-
fekt, so wirde die phanotypische Auspragung des Merkmals in noch mehr Klassen mit noch
kleineren Differenzen zwischen den Klassen zerfallen (wie in der rechten Halfte der folgen-
den Darstellung illustriert). Es wird also zunehmend schwieriger, die einzelnen Klassen von-
einander unterscheiden zu kénnen. Wir kénnen fur Merkmale, die durch viele Gene be-
stimmte werden, nicht mehr langer eine Diskontinuitat der Merkmalsauspragung erkennen,
sondern die Variation gleicht einer kontinuierlich Verteilung in der Form einer Normalvertei-
lung. Zusatzlich werden die Merkmalsklassen noch durch eine echt kontinuierliche, nicht ge-
netisch bedingte Variation verandert, die Umweltvariation. Dadurch wird die genetisch be-
dingte Diskontinuitét vollstandig verwischt. Der einzige Unterschied zwischen Genen von
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Teil E: Quantitative Genetik 2

gualitativen Merkmalen, wie sie Mendel studiert hat, und solchen von metrischen
(quantitativen) Merkmalen liegt also in ihrer Anzahl und in der Grosse ihres Effektes

auf die phanotypische Auspragung des Merkmals. Ein Gen, dessen Wirkung nicht gross
genug ist, um eine Diskontinuitat in der Merkmalsauspragung hervorzurufen, kann nicht indi-
viduell studiert werden. Gene mit grosser Wirkung auf die Auspragung eines Merkmals nennt
man auch «Major Gene», solche mit kleiner Wirkung «Minor Gene».
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Erwartete Verteilung aufgrund der gleichzeitigen Segregation von je 2 Allelen an a) 6 Genorten b) 24
Genorten. Annahme: Vollsténdige Dominanz an allen Genorten und alle Genfrequenzen betragen 0.5.
Jedes dominante Allel erhéht das gemessene Merkmal um eine Einheit im Fall a) und um % Einheit
im Fall b). Auf der Ordinate ist die erwartete prozentuale Haufigkeit der Individuen in jeder Klasse auf-
getragen. (aus FALCONER 1984)

Es ist offensichtlich, dass bei quantitativen phanotypischen Merkmalen die Beziehung
zwischen Phanotyp und Genotyp nicht so einfach herzustellen ist wie bei qualitativen
Merkmalen, die Mendel studiert hat . Um die Beziehung zwischen Genotyphaufigkeiten
einerseits und quantitativen Differenzen andererseits abzuleiten, muss ein anderes Konzept
verwendet werden, das Konzept des Wertes. Wird das Merkmal an einem Individuum ge-
messen, so ist der beobachtete Wert der Phanotypwert . Alle Beobachtungen in einer Po-
pulation basieren auf der Messung solcher Phanotypwerte. Um die genetischen Eigenschaf-
ten einer Population zu analysieren, muss dieser Phénotypwert in Komponenten aufgeteilt
werden, die auf die unterschiedlichen Ursachen zuriickzufiihren sind.

Der Genotyp ist die fur ein Individuum spezielle Zusammensetzung seiner Gene. Als Um-
welt bezeichnet man alle nicht genetischen Ursachen, die seinen Phanotypwert beeinflus-
sen. Der Phanotypwert kommt also durch folgende einfache Beziehung zustande:

P=G+U (+GxU)

P: Phénotypwert G:Genotypwert U : Umweltabweichung

P. Rotach Version 08. 2000



3 Teil E: Quantitative Genetik

Den Ausdruck G xU wollen wir vorerst vernachlédssigen. Er steht flir die sogenannte Genotyp-Umwelt-

Interaktion; dies heisst nichts anderes, als dass die Umweltabweichungen der verschiedenen Genoty-
pen in verschiedenen Umwelten ungleich sind. Wéhrend die Umweltabweichung bei gewissen Geno-
typen in verschiedenen Umwelten ziemlich gleich ist, kann sie sich bei anderen je nach Umwelt stark
unterscheiden.

Man kann sich die obige Beziehung so vorstellen, dass der Genotyp einen bestimmten Wert
auf das Individuum Ubertragt und die Umwelt eine positive oder negative Abweichung davon
verursacht (die je nach Genotyp und Umwelt verschieden ist). Diese Feststellung bedeutet
auch, dass wir aufgrund des Phanotyps nichts tber den Genotyp aussagen kénnen ,
der dahintersteht, weil wir die Umweltabweichung nicht kennen. Eine Méglichkeit, etwas Uber
den Genotypwert eines Individuums in Bezug auf bestimmte Merkmale zu erfahren, ist, seine
Nachkommen mit den Nachkommen anderer Individuen zu vergleichen. Dies kann bspw.
mittels Nachkommenschaftsuntersuchungen erfolgen, bei der die Nachkommenschaften
der Individuen auf einer Versuchsflache angepflanzt und gemessen werden. Da alle Nach-
kommen (theoretisch) dieselbe Umwelt haben, kann man so den Genotypwert von der Um-
weltabweichung trennen. Wenn also das Individuum A statistisch gesichert Nachkommen mit
besserer Hohenwuchsleistung hervorbringt als Individuum B, so kann man folgern, dass In-
dividuum A in Bezug auf das Merkmal Hohenwuchsleistung genetisch bessere Nachkommen
erzeugt. Eine exakte Trennung zwischen Genotyp und Umwelt ist allerdings nur mit einem
Klontest moglich, wobei genetisch identische Einheiten, sogenannte Klone (die durch ve-
getative Vermehrung produziert werden und deshalb erbgleich sind) verwendet werden. Das
folgende Beispiel soll dies illustrieren:

Beispiel: Bestimmung von Genotypwert und Umweltabweichung:

Von 100 Pappel-Individuen werden je 20 Stecklinge vegetativ vermehrt. Die 20 Stecklinge sind also
genetisch alle identisch und bilden einen sogenannten Klon. Die Stecklinge aller Klone werden zu-
fallig angeordnet auf einer Versuchsfldche angepflanzt und deren Héhe wird nach 5 Jahren gemes-
sen. Die so gewonnen Daten werden anschliessend einer Varianzanalyse unterzogen, mit welcher
die beiden Komponenten der Variation (die genetisch bedingte (V) und die umweltbedingte (V) Va-
riation) bestimmt werden kénnen. Die Varianzanalyse ergibt in diesem fiktiven Beispiel folgendes Er-
gebnis:

Quelle der Variation Freiheitsgrade Quadratsummen Erwartete Quadratsummen

Mittel
zwischen den Klonen 99 65.0 (QSy) Vy +r1Vg (r = Anzahl Stecklinge)
zwischen den Stecklingen 1900 5.0 (QSs) V, (da genetisch identisch)

Die Varianzanalyse erméglicht es, die Gesamtvariation in Komponenten zu zerlegen. Die wichtigste
Grdsse ist dabei die Varianz (auch Quadratsummen-Mittel (QS) genannt):
—\2
-

_ X =
Die Varianz ist die mittlere, quadrierte Abweichung x vom Mittelwert x , also s> :Ll
n —

Kommen wir zuriick zu unserem Beispiel. Die Variation zwischen den 20 Stecklingen eines Klones
kann nur durch die Umweltabweichung bedingt sein, weil alle Steckling genetisch identisch sind. Da-
her entspricht die errechnete Varianz QSs von 5.0. der umweltbedingten Variationskomponente
V,, ,die damit bekannt ist. Die genetisch bedingte Komponente V5 der Merkmalsvariation kann da-

mit nun ebenfalls bestimmt werden als:
_ QS -V, _650-50 _

Sy =V, +rVs => V, = 3.0
QSk =Wy G G . 20

Einftihrung in die Forstgenetik
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Die gesamte phénotypische Variation V, des Merkmals Hdbhe setzt sich, wie wir gesehen haben, zu-
sammen aus der genetisch bedingten Variation Vs und der umweltbedingten Variation V d.h.
Vp =Vg +Vy . Weil Vy und Vg nun bekannt sind, ldsst sich der genetisch bedingte Anteil an der

Dies bedeutet, dass 37.5 % der Gesamtvariation des Merkmals H6he genetisch bedingt und 62.5 %
umweltbedingt sind. Den Wert h’ nennt man Heritabilitit oder Erblichkeit des Merkmals. Wir kom-
men spéter im Detail darauf zurtick.

Durchschnittseffekt, additiver genetischer Wert, Zuchtwert

Interessant ist als nachstes die Frage, wie die Eltern den genetischen Wert des Merkmals an
die Nachkommen weitergeben. Dies lasst sich nicht anhand des Genotypwertes beantwor-
ten, weil die Eltern ihre Gene und nicht ihren Genotypen an die nachste Generation weiter-
geben und der Genotyp in jeder Generation aufs neue gebildet wird. Wir brauchen daher ein
Mass des Wertes von Genen anstelle des Genotypwertes. Dies wiirde uns gestatten, den
Individuen einen Zuchtwert beizumessen, d.h. den Wert seiner Gene zu beurteilen, die es
an seine Nachkommen weitergibt. Dieses Mass nennt man Durchschnittseffekt oder addi-
tiver genetischer Wert. Der additive Wert der Gene eines Individuums bestimmt den mittle-
ren Genotypwert seiner Nachkommen aus verschiedensten Paarungen. Wie lassen sich nun
aber den Genen der Eltern Werte zuweisen fir Merkmale, die polygen bestimmt sind und fir
die kein Zusammenhang zwischen Genotyp und Phénotyp hergestellt werden kann? Auf der
folgenden Seite werden wir sehen, wie dies moglich ist und wie man Individuen einen Zucht-
wert beimessen kann.

Einschub: Was versteht man unter dem additiven genetischen Wert eines Individuums?

Quantitative Merkmale werden durch viele Gene (bzw. Allele an vielen Genorten) hervorgebracht.
Eine wichtige Frage dabei ist nun, wie die Allel der einzelnen Genorten zusammenwirken, um das
Merkmal hervorzubringen. Additiv nennt man die Wirkung, wenn der Genotypwert bei mehreren be-
teiligten Genorten die Summe der Werte der einzelnen Genorte darstellt d.h. wenn sich die Wirkung
der einzelnen Genorte addiert. Ist zum Beispiel der Wert des Genotyps A1A1 = a, und jener des
Genotyps B1B1 = ag , dann ist der Genotypwert flir die Kombination A1A1B1B1 bei additiver Wir-
kung entsprechend a, + ag.

Es gibt, wie wir spdter sehen werden, Abweichungen von der additiven Wirkung, die entstehen,
wenn Genpaare zu Genotypen zusammengefligt werden. Diese Abweichungen riihren von Domi-
nanz oder partieller Dominanz zwischen den Allelen an einem Genort her, man nennt diese Abwei-
chungen daher auch Dominanzabweichung. Da diese Abweichung durch das Zusammenfigen der
Allele zu Genotypen entsteht, sind sie fiir jede einzelne Paarung zwischen zwei Individuen verschie-
den, weil sie von der spezifischen Allelbesetzung abhdngen. Unter dem additiven Wert eines Indivi-
duums versteht man dagegen die mittlere Wirkung (Leistung) seiner Allele an den fiir das Merkmal
bestimmenden Genorten, wenn es mit einer Vielzahl von anderen Individuen gekreuzt wird. Der ad-
ditive genetische Wert reflektiert demnach die durchschnittliche Leistung der Gene des Individuums.
Man nennt es additiv, weil der Durchschnittswert aus vielen Paarungen die additive Genwirkung
widerspiegelt, wahrend die Abweichungen ja fiir jede Paarung verschieden und spezifisch sind. Den
additiven Wert eines Individuums kann man, wie wir gleich sehen werden bestimmen und damit vor-
aussagen, welchen mittleren Phédnotypwert die Nachkommen eines Individuums haben werden, un-
abhéngig davon, mit wem es sich paart. Dominanzabweichungen, die durch das Zusammenfiigen
verschiedener Allele an den verschiedenen Genorten entstehen und die fiir jede Paarung verschie-
den sind, lassen sich nicht voraussagen, da sie von der Allelbesetzung der jeweils beteiligten Eltern
abhéngen, die wir nicht kennen. Wir werden spé&ter noch sehen, wie man die Dominanzabweichun-
gen ebenfalls bestimmen und fir ziichterische Zwecke nutzen kann.

P. Rotach Version 08. 2000
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Der additive Wert der Gene eines Individuums wird indirekt durch den Genotypwert seiner
Nachkommen bestimmt, wenn seine Gene mit den Genen von verschiedenen anderen Indi-
viduen kombiniert werden. Man nennt diesen Wert deshalb auch die allgemeine Kombina-
tionseignung des Individuums. Die Kombinationseignung ist also ein Ausdruck fir den ad-
ditiven Wert der Gene des Individuums, genauer fur die mittlere Wirkung (Leistung) seiner
Gene, wenn sie mit den Genen von anderen Individuen der Population kombiniert werden.
Die allgemeine Kombinationseignung ist entsprechend definiert als der durchschnittliche
Wert des Merkmals bei den Nachkommen, wenn es mit einer Anzahl anderer Individuen ge-
kreuzt wird. Ublicherweise gibt man die Kombinationseignung relativ an d.h. als Abweichung
vom Mittelwert sdmtlicher Nachkommen aus samtlichen Kreuzungen. Anhand des folgenden
Beispiels sollte diese zunachst vielleicht etwas abstrakt wirkende Grosse besser verstandlich
werden:

Beispiel: Bestimmung des additiven genetischen Wertes von Individuen (allg. Kombinations-
eignung, Zuchtwert):

Nehmen wir an, wir wollen den additiven genetischen Wert von 8 Bdumen in Bezug auf das Hoéhen-
wachstum bestimmen. Wir verwenden dazu ihre Kreuzungsnachkommenschaften. Vier der Bdume
dienen als weibliche, vier als ménnliche Kreuzungspartner. Jeder ménnlicher Partner wird mit jedem
weiblichen Partner gekreuzt und die Nachkommen aus allen Kreuzungen werden getrennt auf einer
Versuchsfldche ausgebracht. Nach einer Anzahl von Jahren wird die Hohe samtlicher Nachkommen
gemessen. Die ermittelten durchschnittlichen Werte der Nachkommenscharft jeder Kreuzung sind in
der folgenden Tabelle angegeben:

¢ - Kreuzungs- & - Kreuzungs- Mittelwert
partner partner

1 2 3 4 [AK]

5 9 17 12 14 13 [x0]

6 10 16 12 10 12 [-1]

7 11 20 10 15 14 [+1]

8 14 15 6 17 12 [-1]

Mittelwert 11 17 10 14 13

[AK] [- 2] [+4] [- 3] [+1] Test-Mittel

Die allgemeine Kombinationseignung berechnet sich nun fir Baum 2 bspw. wie folgt:

AK gaumz = Mittlerer Wert von Baum2 - Testmittel =17 -13 = +4

Die entsprechenden Werte der allg. Kombinationseignung aller Bdume sind in Klammern angege-
ben. Baum 2 besitzt folglich Gene mit einem tberdurchschnittlichen additiven Wert in Bezug auf das
Hoéhenwachstum, wogegen Baum 3 Gene mit einem unterdurchschnittlichem Wert besitzt. Zu erken-
nen ist auch, dass sich die Mittelwerte der Nachkommenschaften eines Baumes je nach Kreuzungs-
partner unterscheiden. Dies ist die Wirkung der Dominanzabweichung. Wir werden spéter daher
nochmals auf dieses Beispiel zurlickkommen.

Der Zuchtwert eines Individuums betragt zweimal seine allgemeine Kombinationseig-
nung. Der Zuchtwert des Individuums ist deshalb doppelt so gross, weil es ja nur die Halfte
seiner Gene an die Nachkommen weitergibt, die andere Halfte in den Nachkommen stammt
von anderen Individuen der Population, die den Wert 0 beitragen (wir vergleichen ja mit dem
Mittelwert aller Kreuzungen!). Fir Baum 2 betréagt also der Zuchtwert bspw.

Zuchtwertgayms =2 AKgaumz = 2x4 =8

Einftihrung in die Forstgenetik
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Der Zuchtwert ist niitzlich fur Zichtungszwecke, weil er den genetischen Wert der Individuen
charakterisiert. Fur die Zlchtung werden vor allem jene Baume ausgewahlt, die einen hohen
Zuchtwert in Bezug auf das Merkmal, welches ziichterisch verbessert werden soll, aufwei-
sen. Auf diese Weise lasst sich die mittlere Auspragung des Merkmal in den Nachkommen
verbessern, weil Baume, die einen lberdurchschnittlichen additiven Wert haben, bei der ge-
nerativen Vermehrung, tiberdurchschnittliche Nachkommen produzieren. Wir werden gleich
noch sehen, warum generativ unterstrichen ist.

Dominanzabweichung und Interaktionsabweichunq [Epistasie]

Es gibt, wie wir bereits erfahren haben, Abweichungen von der additiven Genwirkung, die
durch zwei Ph&nomene hervorgerufen werden. Eines dieser Phdnomene haben wir bereits
kennengelernt; es ist die sogenannte Dominanzabweichung. Dominanzabweichungen sind
die Folge von Interaktionen zwischen den Allelen eines Genortes. Wir haben in der Po-
pulationsgenetik gesehen, dass es verschiedene Wirkungsmodi gibt. Neben der additiven
Wirkung von Allelen (die Wirkung der beiden Allele addiert sich d.h. der Wert eines hetero-
zygoten Individuums liegt genau zwischen denjenigen der beiden Homozygoten) gibt es
auch dominante und partiell dominante und Uber- oder unterdominante Wirkungsmodi. Domi-
nanzabweichungen kommen durch solche nicht additiven Wirkungen zwischen den Allelen
jener Genorte zustande, die das Merkmal bestimmen. Sie reprasentieren damit den Effekt
des Zusammenfigens von Genpaaren bei der Bildung des Genotyps, der nicht durch die
Effekte der beiden einzeln betrachteten Allele abgedeckt ist. Entsprechend sind Dominanz-
abweichungen spezifisch fir jeden Genotyp bzw. fur jede Paarung zweier Individuen und sie
lassen sich nicht vorhersagen.

Eine weitere Abweichung von der additiven Genwirkung wird durch Interaktionen zwischen
den Genorten hervorgerufen. Man nennt diese Erscheinung Interaktionsabweichung oder
Epistasie. Damit bezeichnet man die Erscheinung, dass die an der Kontrolle polygener
Merkmale beteiligten Gene nicht unabhangig voneinander wirken, sondern sich gegenseitig
beeinflussen. Man muss sich das so vorstellen, dass die Wirkung eines Allels an einem
Genort von der Allelbesetzung an den anderen Genorten abhangt. Das folgende Beispiel soll
dies illustrieren:

Beispiel: Durch zwei epistatische Genorte kontrollierte Gefiederfdarbung beim Haushuhn:

Beim Haushuhn bewirkt ein dominantes Allel C an einem Genort die Pigmentierung des Gefieders.
Die Allel-Besetzung an einem anderen Genort mit einem ebenfalls dominanten Allel | kann jedoch
die Manifestation des C-Allels unterdriicken. Die beiden Genorte sind also epistatisch. In Abwesen-
heit von Epistasie wirden bei simultaner Betrachtung dieser beiden Genorte die neun méglichen Ge-
notypen wegen der Dominanz vier Phdnotypen auspragen:

ccii -> Phénotyp 1

Ccii, CCii -> Phénotyp 2

Ccli, CCli, Ccll, CCIlI -> Phédnotyp 3
ccli, ccll -> Phéanotyp 4

Die oben beschriebene Epistasie reduziert die Anzahl Phéanotypen aber auf lediglich zwei, wie fol-
gende Darstellung zeigt:

Genotyp am Genort |
Il oder li ii
Genotyp am Genort C cc weiss weiss
cc
oder weiss gefarbt
Cc

Aus HATTEMER et al. 1993
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Wie bei der Dominanzabweichung héngt die Interaktionsabweichung von der Kombination
der Gene bzw. Allele im Genotyp ab d.h. sie ist ebenfalls spezifisch fir jeden Genotyp bzw.
jede Paarung zwischen zwei Individuen. Sie kann also ebenfalls nicht vorhergesagt werden.

Die oben beschriebenen Abweichungen von der additiven Genwirkung beziehen sich
also immer auf eine bestimmte Kreuzung zwischen zwei Individuen. Man bezeichnet
diese Abweichungen von der additiven Wirkung deshalb als spezifische Kombinationseig-
nung. Darunter versteht man die Abweichung vom Wert, der aufgrund der allgemeinen
Kombinationseignungen von zwei Individuen bei deren Nachkommen erwartet wird. Diese
Abweichung kann positiv oder negativ sein. Wir wollen dies anhand des bereits gezeigten
Beispiels zur Bestimmung der allgemeinen Kombinationseignung genauer betrachten:

Beispiel: Bestimmung der speziellen Kombinationseignung

¢ - Kreuzungs- & - Kreuzungs- Mittelwert
partner partner

1 2 3 4 [AK]

5 9 17 12 14 13 [%0]

6 10 16 12 10 12 [-1]

7 11 20 10 15 14 [+1]

8 14 15 6 17 12 [-1]
Mittelwert 11 17 10 14 13

[AK] [- 2] [+4] [- 3] [+1] Test-Mittel

Die Abweichungen von der additiven Genwirkung zeigen sich darin, dass die mittleren Werte der
Nachkommenschaften eines Baumes sich unterscheiden, je nachdem, mit welchem Baum er ge-
kreuzt wurde. Diese Abweichungen resultieren aus der Dominanz- und Interaktionsabweichung, die
wir auch als spezifische Kombinationseignung (SK) bezeichnen. Die spezifische Kombinationseig-
nung ldsst sich beispielsweise flir die Kreuzung zwischen Baum 3 und 6 wie folgt berechnen:

1. Berechnung der allgemeinen Kombinationseignung fiir die beiden Eltern:
AK gaym3 =10-13=-3 und AKpgyme =12-13=-1

2. Berechnung des erwarteten Wertes aufgrund der allgemeinen Kombinationseignung der
beiden Eltern: Erwarteter Wert = (Test — Mittel) + (AK gaum3) + (AK gaums ) = 13+ (-8)+(-1) = 9

3. Berechnung der Differenz zwischen dem beobachteten Wert und dem erwarteten Wert:
K3 s = beobachteter Wert —erwarteter Wert=12-9=+3

Alternativ kann man auch vom beobachteten Wert 12 der Kreuzung 3 x 6, welcher 1 Einheit unter
dem Test-Mittel liegt, die AK-Werte der beiden Eltern subtrahieren d.h. K, =(-1)-(-3)-(~1) = +3.

Aufgrund der beiden AK-Werte von Baum 3 [-3] und Baum 6 [-1] wiirde man bei rein additiver Verer-
bung einen Wert erwarten, der 4 Einheiten unter dem Test-Mittel liegt, in Wahrheit jedoch beobach-
tet man einen Wert, der nur 1 Einheit unter dem Test-Mittel liegt d.h. die Differenz von 3 Einheiten ist
auf Abweichungen von der additiven Wirkung zurtickzuftihren, die in diesem Fall positiv sind.

Die spezifische Kombinationseignung wird zu einem grossen Teil durch Dominanz von Alle-
len an den beteiligten Genorten verursacht. Weil die spezifische Kombinationseignung durch
Interaktionen zwischen den spezifischen Allelen der Genortes und zwischen den beteiligten
Genorten verursacht wird, kann ihr Wert nicht vorhergesagt werden. Sie ist zudem Kreu-
zungsspezifisch. Daraus ergibt sich auch, dass dieser nicht additive Teil der geneti-
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schen Variation bei der generativen Vermehrung, beispielsweise in Samenplantagen,
zuchterisch nicht genutzt werden kann , weil bei der freien Bestdubung innerhalb einer
solchen Plantage die verschiedensten Kombinationen von Kreuzungen, alle mit unterschied-
lichen nicht additiven Varianzen entstehen. Kreuzungen mit besonders guter spezielle Kom-
binationseignung, d.h. mit einer besonders glinstigen Kombination von Allelen und einer po-
sitiven epistatischen Wirkungen kénnen ziichterisch dennoch auf zweierlei Weise genutzt
werden. Material von der Nachkommenschaft besonders giinstiger Kreuzungen kann vege-
tativ bspw. durch Stecklinge oder durch Gewebekultur vermehrt werden. Die glinstige Ge-
notypkombination bleibt so erhalten, da das Material genetisch identisch ist. Es handelt sich
in diesem Fall um Klone. Dies ist der Grund, warum weltweit heute sehr viel Klonmaterial fr
Pflanzungen verwendet wird, weil dadurch auch der nicht additive Teil der genetischen Vari-
anz zlchterisch genutzt werden kann. In Australien und Neuseeland wurden 1991 jahrlich
bspw. mehr als 10 Mio. vegetativ vermehrter Pflanzen von Pinus radiata gepflanzt; in den
USA waren es rund 6 Mio. Die Tendenz zur Verwendung von Klonmaterial ist weltweit stark
steigend. Klonwirtschaft birgt allerdings erhebliche Risiken, weil die genetische Vielfalt da-
durch stark eingeschrankt wird und die Anpassungsféahigkeit solcher Populationen entspre-
chend vermindert ist. Auch wenn Klongemische d.h. verschiedene Klone verwendet werden,
ist die genetische Vielfalt im Vergleich zu natirlichen Populationen dennoch sehr stark ver-
mindert. In den Nachfolgegenerationen treten zudem erhebliche Inzuchterscheinungen auf,
wenn sie natdrlich verjingt werden sollen.

Eine zweite Mdglichkeit, die in Bezug auf das Risiko allerdings nicht besser zu beurteilen ist,
ist die Produktion von Saatgut bzw. von Pflanzen aus gezielter Kreuzung (mittels kontrol-
lierter Bestaubung) zwischen Eltern, die eine mdglichst gute spezielle Kombinationseig-
nung aufweisen. Oftmals wird dieses Saatgut, welches ja nur in beschrankter Menge vorliegt,
ausgesat und von den entstehenden Pflanzen werden anschliessend Stecklinge produziert.
Damit lasst sich die Menge der Nachkommen speziell geeigneter Kreuzungen um einen
Faktor 200 oder mehr steigern.

Komponenten der Varianz

Damit haben wir nun die folgenden Komponenten, welche die Varianz eines phanotypischen
Merkmals bestimmen:

Vp =Vg +Vy (+GxU) bzw.

Vp =V +Vp +V, 4V, (+GxU)

Vp @ Phéanotypische Varianz = Totalvarianz
Vg ! Genotypische Varianz
\" T Umweltbedingte Varianz

GxU : Genotyp-Umweltinteraktion (siehe spéter)

Vy o Additive genetische Varianz d.h. Anteil der genetischen Varianz, die unabhéngig von den
Kreuzungspartnern an die Nachkommen weitergegeben wird

Vp Dominanzabweichung bzw. genetische Varianz, welche die Abweichung zur additiven Gen-
wirkung bezeichnet, Genotyp spezifisch

V, Interaktionsabweichung bzw. genetische Varianz, welche durch epistatische Wirkung von
Genen verursacht wird, Genotyp spezifisch
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Heritabilitat

Der Anteil der phanotypischen Variation eines Merkmals, welcher durch genetische Unter-
schiede zwischen den Individuen hervorgerufen wird, wird als Heritabilitat bezeichnet. Heri-
tabilitat ist also ein Ausdruck fur dass Ausmass, mit welchem Eltern Eigenschaften an

ihre Nachkommen weitergeben bzw. wie stark Merkmale erblich bedingt sind. Die Heri-
tabilitat kann lediglich geschatzt und nicht genau bestimmt werden (siehe unten).

Die Heritabilitdt beschreibt den Anteil an der gesamten phanotypischen Variation, der gene-
tisch bedingt ist, und zwar gibt es zwei Mdglichkeiten, diesen genetischen Anteil auszudriik-
ken:

» Heritabilitat im weiteren Sinne : Dieses Mass beschreibt den Anteil der gesamten gene-
tischen Variation an der gesamten phanotypischen Variation d.h.

Vp Va4 +Vp 4V, +V,

h2 _Ve _ VatVp +V,

Beide Komponenten der genetischen Variation d.h. die additive und die nicht additive
Komponente werden also beriicksichtigt.

Die Werte kénnen zwischen 0 und 1 liegen. Man kann sie auch als Prozentwerte auffas-
sen. Ein Wert von 0 bedeutet, dass alle Variation durch die Umwelt bedingt ist, ein Wert
von 1 hingegen, dass alle Variation genetische Ursachen hat. Fir zlichterische Zwecke
ist diese Grosse weniger geeignet, weil der nicht additive Anteil an der genetischen Va-
riation nicht an die Nachkommen weitergegeben werden kann, es sei denn via vegeta-
tive Vermehrung.

» Heritabilitat im engeren Sinne : Dieses Mass beschreibt den Anteil der additiven geneti-
schen Variation an der gesamten phanotypischen Variation d.h.

- VA
Ve Va+Vp 4V, VY

Die Werte kénnen zwischen 0 (keine additive Varianz) und 1 liegen (keine umweltbe-
dingte oder nicht additive Varianz). Die Heritabilitdt im engeren Sinne ist immer kleiner
als die im weiteren Sinne.

Ein wichtiger Aspekt der Heritabilitatsschatzung ist die Tatsache, dass die ermittelten
Werte sich lediglich auf eine Population in einer bestimmten Umwelt und zu einer be-
stimmten Zeit beziehen . Zu beachten ist, dass fur die Schatzung von h?die Komponente
Vy verwendet wird. Die umweltbedingte Variation ist aber je nach Umwelt verschieden und

die Umwelt beeinflusst deshalb die Schatzung der Heritabilitat. Beispielsweise wirde die
Schéatzung der Heritabilitat fur das Merkmal Hohe, die einmal an Pflanzen im Gewachshaus
und einmal im Freiland durchgefiihrt wird, nicht exakt dieselben Werte ergeben. Da die Um-
weltvariation im Gewachshaus kleiner ist als im Feld, sind die geschéatzten Heritabilitdten im
Gewdachshaus héher als diejenige im Freiland. Die Hohe im Gewachshaus wird zudem maog-
licherweise nicht exakt durch die gleichen Gene beeinflusst wie diejenige im Freiland. Als
dritte Schwierigkeit fiir die Schatzung der Heritabilitdt muss die Tatsache beriicksichtigt wer-
den, dass sich Heritabilitdten oft mit dem Alter der Individuen andern, weil die Umweltbedin-
gungen im Laufe des Alterns andern und weil die genetische Kontrolle der Merkmale sich
ebenfalls mit dem Alter verandert. Die Anderungen in Abhangigkeit des Alters sind allerdings
geringfligig, so dass Heritabilitatsschatzungen dennoch sinnvoll fir die Zichtung verwendet
werden kénnen.

Einftihrung in die Forstgenetik
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Heritabilitatsschatzungen basieren in der Regel auf Klontests (wie bereits in einem Beispiel
gezeigt) oder auf Nachkommenschaftspriifung . Dabei wird aufgrund von Kreuzungshach-
kommenschaften, die in Versuchsflachen angebaut werden, die additive genetische Varianz
bestimmt, die fUr die Schatzung der Heritabilitéat im engeren Sinne verwendet werden kann.

Verschiedene Merkmale weisen ganz unterschiedliche Heritabilitaten auf . Einige Merk-
male wie die Rohdichte des Holzes sind bei allen Baumarten und tber verschiedene Um-
welten unter starker additiver Kontrolle. Andere Merkmale hingegen, wie etwa die Hohe, sind
weniger stark genetisch kontrolliert und werden stark durch die Umwelt beeinflusst. Die
Kenntnis der Heritabilitat eines Merkmals ist vor allem fir die ziichterische Arbeit wichtig, wie
wir spater noch sehen werden. Aber auch fir die waldbauliche Arbeit liefert sie wertvolle
Hinweise. Merkmale mit hoher Heritabilitdt lassen sich durch die Gestaltung der Umwelt nur
wenig beeinflussen. Alle waldbaulichen Anstrengungen sind in diesem Fall wenig erfolgreich.
Beispielsweise weist Drehwuchs eine hohe Heritabilitdt auf. Waldbaulichen Massnahmen,
wie etwa Dichthaltung der Bestockung, fihren also kaum zu einer Verbesserung dieses
Fehlers. Hingegen kénnen Merkmale mit geringer Heritabilitat durch glinstige Umweltgestal-
tung positiv beeinflusst werden.

Beispiele fiir die Heritabilitét im engeren Sinne von verschiedenen Merkmalen:

Individual Tree Narrow-Sense Heritability Estimates in Forest Trees

Trait Heritability Reference
Height
Douglas fir 0.10-0.30 Campbell (1972)
Lobilolly pine 44 Matziras and Zobel (1973)
Loblolly pine 0.14-0.26 Stonecypher et al. (1973)
Slash pine 0.03-0.37 Barber (1964)
Longleaf pine Age 5 0.18 Snyder and Namkoong (1978)
Age 7 0.12 Snyder and Namkoong (1978)
Yellow poplar 0.42-0.84 Kellison (1970)
Black walnut Age 1 0.55 McKeand (1978)
Age 8 1.25 McKeand (1978)
Sweetgum Age 2 0.25 Ferguson and Cooper (1977)
Age 11 0.08 Ferguson and Cooper (1977)
Wood Specific Gravity
Loblolly pine 0.76-0.87 Goggans (1961)
Loblolly pine 0.41 Chuntanaparb (1973)
Scots pine 0.46-0.56 Personn (1972)
Slash pine 0.50 Goddard and Cole (1966)
Eucalyptus deglupta 0.44 Davidson (1972)
Eucalyptus viminalis 0.55 Otegbye and Kellison (1980)
Form
- Loblolly pine—stem
straightness 0.14-0.21 Stonecypher et al. (1973)
Loblolly pine—crown
form 0.08-0.09 Stonecypher et al. (1973)
Slash pine—pruning
height 0.36-0.64 Barber (1964)
Douglas fir—stockiness 0.26 Silen (1978)

Aus ZoBEL und TALBERT 1984. Beachte: Der Wert 1.25 ist unmdglich -> ungenaue Schétzung, Fehler!
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Genotyp-Umwelt-Interaktion

Bei verschiedenen Genotypen wird die Auspragung eines Merkmals in verschiedenen Um-
welten unterschiedlich beeinflusst. Die Genotypen reagieren unterschiedlich empfindlich auf
eine Umweltveranderung. Diese Tatsache nennt man Genotyp-Umweltinteraktion. Solche In-
teraktionen erkennt man insbesondere daran, dass sich die Rangordnung der Genotypen in
verschiedenen Umwelten verdndern. Nachfolgend ist ein Beispiel fur eine Genotyp-Umwelt-
interaktion dargestellt:

Beispiel: Genotyp-Umwelt-Interaktion am Beispiel der Pflanzenhéhe von Nicotiana rustica:

160 x

o=14
140
e=0.5
=
Q
3
& 120
5]
§ =0.8
(D ®=0.

100

! 1 l
100 110 120 130

Umweltwert

gol—1

Aus FALCONER 1984

Alle 4 Genotypen zeigen verschiedene Hbhen in verschiedenen Umwelten. Genotyp 1.1 und 0.8 zei-
gen keine G x U-Interaktion, weil ihre Kurven parallel verlaufen. Die anderen beiden Genotypen hin-
gegen verhalten sich in den Umwelten verschieden. Insbesondere Genotyp 0.5 vermag weniger gut
auf die gtinstigeren Umwelten zu reagieren als die anderen Genotypen. Er verdndert sogar seinen
Rang. Am besten reagiert Genotyp 1.4 auf giinstige Umweltverhéltnisse.

Einftihrung in die Forstgenetik
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Selektion an quantitativen Merkmalen

Quantitative Merkmale werden durch mehrere Gene vererbt (polygen). Jedes dieser Gene
tragt, je nachdem mit welchen Allelen es besetzt ist, in unterschiedlicher Weise einen kleinen
Teil zur Auspragung des Merkmals bei. In grossen Populationen sind quantitative Merkmale
zufallsverteilt (durch die Vielzahl der unterschiedlichen Genotypen mit den verschiedensten
Kombinationen von Allelen an den kontrollierenden Genorten) und man findet daher meist
eine Normalverteilung der Merkmalsauspragung in der Population. Die natirliche Selek-
tion setzt am Phanotyp an, der teilweise vom Genotyp abh&angig ist (je nach Heritabilitat!).
Selektion kann verschieden wirksam werden, je nachdem welche Teile der Population be-
vorzugt werden:

» Gerichtete Selektion: Individuen mit einer Merkmalsauspragung am linken oder rechten
Rand der Verteilung sind benachteiligt bzw. bevorzugt. In diesem Fall kommt es zu einer
Verschiebung des Mittelwertes und die Selektion wirkt in eine Richtung (positiv oder ne-
gativ). Deshalb nennt man sie gerichtete Selektion.

» Stabilisierende Selektion: Individuen mit einer Merkmalsauspragung an beiden Ran-
dern der Verteilung haben einen Nachteil. In diesem Fall wirkt die Selektion also gegen
die beiden Extremtypen, was zu einer Stabilisierung des Genpools um den Mittelwerte
fuhrt, der konstant bleibt.

» Disruptive Selektion: Individuen mit einer Merkmalsauspragung im mittleren Bereich der
Verteilung haben einen Nachteil. In diesem Fall werden die Extremtypen bevorzugt. Dies
fuhrt zu einer Erhéhung der genetischen Variation, weshalb man disruptive Selektion
auch als diversifizierende Selektion bezeichnet.

Elterngeneration Nachkommenschaft

1.Gerichtete
Selektion
positiv

2. Gerichtete
Selektion
negativ

3 Stabilisierende
Selektion

4. Disruptive
Selektion
Zufallspaarung

5. Disruptive
Selektion
Sortengleiche
Paarung

6 Disruptive Schraffiert = benachteiligt
elektion

/ \ Sortenungleiche Nicht schraffiert = bevorzugt
/ N Paarung

t ' ' AUS SPERLICH 1988
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Gerichtete Selektion

Gerichtete Selektion fuhrt zu einer Verschiebung des Populationsmittelwertes von Merk-
malen. Die natiurliche Selektion wirkt auf fitnessrelevante d.h. fir das Uberleben entschei-
dende Merkmale. Durch die gerichtete Selektion steigt der Mittelwert dieser Merkmale an
bzw. der Anteil fitter Individuen in Bezug auf diese Merkmale nimmt zu, was zu einer Anpas-
sung der Population an ihre Umwelt fiihrt. Gerichtete Selektion kann auch kinstlich einge-
setzt werden bspw. bei der Forstpflanzenziichtung. Veréandert werden dabei in der Regel je-
doch nicht fithessrelevante, sondern ékonomisch interessante Merkmale durch positive Se-
lektion. Durch die kiinstliche Selektion soll der Mittelwert solcher interessierender Merkmale
in der Zuchtpopulation im Vergleich zur Ausgangspopulation erhoht werden. Wir werden auf
die Zichtung und ihre Methoden spater noch naher eingehen. Gerichtete Selektion kann in
beide Richtungen erfolgen (positiv oder negativ). Mit zunehmender Dauer (Generationen)
wird die gerichtete Selektion immer weniger effizient und der Mittelwert der Population er-
reicht schliesslich ein sogenanntes Selektionsplateau, auf dem er dann verharrt. Bei Aufho-
ren der Selektion kehrt die Population haufig zu ihrem urspringlichen Wert zurlick, wenn
nicht alle beteiligten Genorte fir das vorteilhafte Allel fixiert sind (nur noch diese Allele sind
vorhanden). Auf die Ursachen, warum die Population wieder zum urspringlichen Wert zu-
rickkehrt, kann hier nicht naher eingegangen werden.

Beispiel fiir gerichtete Selektion:

+151 00Imm
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T T - T L} ] T T 1
5 10 15 20 25 30 35 40,
Generationen ——
_____ gg‘stgggskth%ﬁ weeeeeeneenee Nach Aufhoren der Selektion

Selektionserfolg fiir erhhte bzw. erniedrigte Thoraxldnge bei Drosophila melanogaster. Als 0-Wert|
dient die Kontrollpopulation. Die Abweichungen sind als Vielfaches der Einheit 0.01 mm angegeben.
Aus SPERLICH 1988.

Stabilisierende Selektion

Bei dieser Art der Selektion werden die Extremtypen der Population eliminiert und der Mit-
telwert der Population bleibt folglich konstant. Hingegen verringert sich die Streuung
des Merkmals. Die Verringerung der Streuung ist nicht unbedingt eine Folge der Abnahme
der genetischen Variation, wie man annehmen konnte. Sind heterozygote Individuen namlich
besser gepuffert d.h. weniger empfindlich gegeniiber Umweltschwankungen, was haufig der
Fall ist, dann weisen sie auch eine geringere Streuung in Bezug auf fithessrelevante Merk-
male auf. Die Streuung der Merkmale kann also zurtickgehen, wenn heterozygote Individuen

Einftihrung in die Forstgenetik
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einen Selektionsvorteil haben, wéhrend die genetische Variation erhalten bleibt (weil hetero-
zygoten Individuen zwei Allele tragen, die sie wieder zu gleichen Teilen an die nachste Ge-
neration weitergeben, bleibt die genetische Variation in diesem Fall erhalten).

Disruptive (diversifizierende) Selektion

Bei disruptiver Selektion sind die Extremtypen von der Selektion beginstigt. Dies fuhrt zu
einer Zunahme der Streuung, weshalb man auch von diversifizierender Selektion spricht.
Das Ergebnis hangt vom Paarungssystem ab. Interessant ist vor allem der Fall, wenn positiv
assortative Paarung vorliegt. In diesem Fall fihrt die disruptive Selektion zu einer Trennung
des Genpools. Disruptive Selektion kann also als ein Modell fur die Artbildung betrachtet
werden. Fir Details wird hier auf FALCONER oder SPERLICH verwiesen.

Klinstliche Selektion

Gerichtete Selektion wird vom Menschen schon sehr lange ausgeniitzt, um Merkmale von
Tieren und Pflanzen fiir seine Zwecke zu verandern. Zumeist wird positive gerichtete Selek-
tion angestrebt, d.h. Individuen mit besonders glnstiger Merkmalsauspragung werden
ausgelesen und weitervermehrt, um so das Populationsmittel des Merkmals in der
Folgegeneration zu verbessern . Kunstliche Selektion wird seit Jahrtausenden verwendet,
um beispielsweise die Fruchtgrosse oder den Fruchtertrag von Pflanzen zu erhéhen. Aber
auch viele andere Merkmale sind durch Selektion kinstlich verandert worden. Auch heute
noch spielt die Ausleseziichtung , wie man diese Art der Ziichtung nennt, noch immer eine
wichtige Rolle. Die meiste Zlchtungsarbeit bei Waldbdumen etwa erfolgt mittels positiver
Ausleseziichtung.

Kinstlich ist die vom Menschen betriebene Selektion deshalb, weil sie sich von der natrli-
chen Selektion klar unterscheidet. Die natlrliche Selektion greift an Merkmalen an, die
fur das Uberleben bzw. die Fitness wichtig sind oder mit ihr in Zusammenhang stehen.
Sie versucht dadurch, die mittlere Populationsfitness anzuheben und die Population an ihre
Umwelt anzupassen. Der Massstab der menschlichen Selektion ist nicht die Steigerung der
Fitness sondern die Verbesserung 6konomisch interessanter Merkmale . Als Folge davon
kann die kiinstliche Selektion die Fitness und damit die Uberlebenstiichtigkeit der Po-
pulation reduzieren . Dies ist insbesondere der Fall bei starker Selektion, weil dadurch die
genetische Variation stark eingeschrankt wird und Allele infolge von Drift verloren gehen, so
dass die Anpassungsfahigkeit der Zuchtpopulation stark reduziert ist. Beispiele aus der
landwirtschaftlichen Zichtung zeigen die Gefahren kiinstlicher Selektion ganz klar auf. Viele
der Zuchtprodukte (Getreide, Mais etc.) sind trotz kurzer Lebensdauer von lediglich rund 4
Monaten nur noch lebensfahig, wenn ihre Umwelt durch den Einsatz von Herbiziden und
Pestiziden kontrolliert wird. Fir Waldb&ume sind die Gefahren einer Einengung der ge-
netischen Basis durch Zichtung noch viel grosser als bei Kulturpflanzen, weil Baume

sehr langlebig sind, eine hohe zeitliche und raumliche Umweltvariabilitat Gberstehen
missen und weil sich ihre Umwelt, im Gegensatz zur Landwirtschaft, nicht steuern

oder kontrollieren lasst

Die Verbesserung quantitativer Merkmale durch Ausleseziichtung

Die Verbesserung von quantitativen Merkmalen mittels Zuchtung wird durch kunstliche Se-
lektion realisiert. Grundsatzlich werden bei der Ausleseziichtung nur bestimmte, ausgele-
sene Genotypen zur Vermehrung bzw. Produktion der Nachkommen zugelassen. Es sind
dies vor allem solche Genotypen, deren phanotypischer resp. genotypischer Wert weit tUber-
durchschnittlich ist. Damit eine solche Auslese mdglich ist, muss das Merkmal in der Popula-
tion Variation aufweisen. Je mehr Variation ein Merkmal zeigt, um so grésser ist die Wirkung
der kinstlichen Selektion, wie wir spater noch sehen werden. Kunstliche Selektion, die sich
nur der additiven genetischen Variation bedient (d.h. welche die Zuchtprodukte auf generati-
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vem Weg erzeugt) hat zum Ziel, die Haufigkeit gunstiger Allele zu erh6hen. Die additiven
Effekte dieser glinstigen Allele kénnen so in den Nachkommen eine dauernde Verbesserung
des Merkmals hervorbringen.

.Genetischer Gewinn*

Die erreichte Verbesserung des Merkmals wird von Zichtern als ,genetischer Gewinn* be-
zeichnet und normalerweise ausgedriickt als Zunahme des Mittelwertes des Merkmals im
Vergleich zur vorhergehenden Generation. Der Begriff ,,genetischer Gewinn“ muss allerdings
kritisch gewertet werden. Ein genetischer Gewinn entsteht nur in Bezug auf das zichterisch
bearbeitete Merkmal. Weil durch die Selektion andere Genorte und deren Allelhdufigkeiten
beeinflusst werden, und weil dies oft eine negative Beeinflussung ist (bspw. indem sich die
genetische Variation verringert), kann in Bezug auf den Gesamtgenpool der Population nicht
von einem Gewinn gesprochen werden. Selektion fuihrt immer zu einer Reduktion der geneti-
schen Variation. Ist sie sehr stark, dann kann sie gar zu zufalligen Verlusten von Allelen flh-
ren (Drift). Beides hat eine reduzierte Fitness und eine verminderte Anpassungsfahigkeit der
Population zur Folge. Dies ist mit Sicherheit kein Gewinn, weshalb der bei den Ziichtern weit
verbreitete Begriff als sehr fraglich zu betrachten ist. Daran ist immer zu denken, wenn im
Folgenden von ,genetischem Gewinn“ die Rede ist. Daher ist dieser gebrauchliche Begriff im
Folgenden in Anfiihrungszeichen gesetzt. Wir werden auf die Risiken der Zichtung noch zu
sprechen kommen.

Welche Faktoren bestimmen den ,genetischen Gewinn“ einer ziichterischen
Massnahme?

Die Wirkung der kunstlichen Selektion ist eine Funktion der Heritabilitat des Merk-
mals, der Variation des Merkmals in der Ausgangspopulation und der Selektions-
intensitat . Wir wollen diese drei Faktoren im Folgenden etwas néher betrachten.

Hohe Heritabilitat bedeutet, dass ein grosser Anteil der phanotypischen Variation eines
Merkmals genetisch bedingt ist. Folglich hat der Zichter bei der Auslese von phanotypisch
tberdurchschnittlichen Individuen eine hohere Wahrscheinlichkeit, dass die phanotypisch
Uberlegenen Individuen seiner Wahl auch genotypisch Uberlegen sind. Umgekehrt ist die
Selektionswirkung bei phanotypischer Auslese von Merkmalen mit kleiner Heritabilitét gering,
weil ein grosser Teil des Phanotypwertes durch die Umwelt bedingt ist und weil deshalb die
Wahrscheinlichkeit, dass Uberdurchschnittliche Genotypen in der Auswahl enthalten sind,
relativ klein ist. Die Folgende Darstellung soll dies illustrieren:

Beispiel: Wirkung der Selektion in Abhédngigkeit der Heritabilitét:

S: Selektionsdifferential

Parent generation
h? = 0.0 h? =02 n? =10

R: Response (,genetischer
i i i i i i Gewinn®).

s s

|
|
|
|
Offspring generation }

Y

- Pa— 1991
R R

R=0

Phenotypic value
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Die Variation des Merkmals in der Ausgangspopulation ist ebenfalls wichtig fir den ,ge-
netischen Gewinn*, der realisiert werden kann, weil er das Selektionsdifferential S bestimmt.
Unter Selektionsdifferential versteht man die Differenz zwischen dem mittleren Wert des
Merkmals in der Ausgangspopulation und dem mittleren Wert des Merkmals im ausgewahl-
ten Teilkollektiv, welches als Zuchtpopulation dient, ausgedriickt als

S=X ausgewahksKollektiv — X Ausgagnspopulation

H&aufig wird es in Einheiten der Standardabweichung des Merkmals angegeben. S ist von
zwei Faktoren abhangig: Vom Teilkollektiv bzw. vom Anteil der Population, die als Zuchtpo-
pulation ausgewahlt wird (Selektionsintensitat) und von der Variation des Merkmals (Stan-
dardabweichung). Wenn das Merkmal in der Ausgangspopulation eine grosse Variation
zeigt, dann kann das Selektionsdifferential gross sein, wenn dies nicht der Fall ist, dann ist S
klein und die Wirkung der Selektion ist geringer. Folgendes Beispiel soll dies illustrieren:

Beispiel. Selektionsdifferential und Variation des Merkmals:

Alle Individuen im punktierten Bereich werden als Zuchtpopulation ausgewéhit. Fall a: 50 % selek-
tiert, S = 1.6 Einheiten der Standardabweichung; Fall b: 20 % selektiert, S = 2.8 Einheiten der Stan-
dardabweichung; Fall c: 20 % selektiert, S = 1.4 Einheiten der Standardabweichung. Das Selek-
tionsdifferential S ist bei gleicher Selektionsintensitét also kleiner, wenn die Varianz des Merkmals
geringer ist. Dies reduziert den méglichen ,genetischen Gewinn*“, Aus FALCONER 1984.

Dritte wichtige Einflussgrdsse ist die Selektionsintensitat d.h. der Ausschnitt aus der Aus-
gangspopulation, der fir die Zuchtpopulation ausgewahlt wird. Je kleiner der prozentuale
Anteil der ausgewahlter Individuen ist, um so intensiver ist die Selektion und um so hoéher ist
der ,genetische Gewinn®, weil das Selektionsdifferential grésser wird, wie wir oben gesehen
haben.

Der ,genetische Gewinn“ lasst sich nach der folgenden Formel abschétzen:
G=h?S mit G:,genetischer Gewinn“ h? : Heritabilitit des Merkmals und S : Selektionsdifferential
wobei flr Zuchtpopulationen, die auf generativem Wege Nachkommen produzieren, die He-

ritabilitdt im engeren Sinne  verwendet wird, weil ja nur der additive Anteil der genetisch be-
dingten Variation an die Nachkommen weitergegeben wird.
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Ergebnisse kiinstlicher Selektion

Kinstliche Selektion kann je nach den vorher beschriebenen Faktoren sehr grosse Wirkung
zeigen. Die heute existierenden Hunderassen, die alle durch Selektion aus dem Wolf ent-
standen sind, belegen dies eindriicklich. Auch wenn wir die Selektionserfolge bei den Nutz-
pflanzen betrachten, so sind erhebliche Steigerungen im Fruchtertrag oder in der Fruchtqua-
litat realisiert worden. Mit reiner Ausleseziichtung kann man phanotypische Merkmale also
sehr stark verandern. Wir werden spater noch sehen, in welcher Gréssenordnung der ,gene-
tische Gewinn“ bei der Forstpflanzenziichtung etwa liegt. Hinter der Veranderung phanotypi-
scher Merkmale verbirgt sich eine ebenso starke Veranderung der Allelfrequenzen an den
fur das Merkmal beteiligten Genorten. Zusatzlich jedoch sind auch gekoppelte Gene von der
Selektion betroffen sowie Gene, die Merkmale kodieren, die mit dem ziichterisch verander-
ten Merkmal korreliert sind. Schliesslich fuhrt starke Selektion auch zu zufalligen Verande-
rungen als Folge von Drifteffekten.

Ein Beispiel fiir die Wirkung kiinstlicher Selektion:
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Generationen

Dargestellt ist der Selektionserfolg flir das Kérpergewicht (Gramm) von Mé&usen (ber 11 Generatio-
nen. Auf der linken Seite ist die Entwicklung des Kérpergewichtes nach positiver und negativer Se-
lektion, auf der rechten Seite die Entwicklung des Unterschiedes zwischen den beiden Selektions-
linien dargestellt. Der mittlere ,genetische Gewinn“ pro Generation betragt 0.27 g fir die positive und
0.62 g fir die negative Selektion. Nach nur 11 Generationen Selektion ist ein Unterschied im mittle-
ren Kérpergewicht von 10 g entstanden, das sind rund 50 % des Ausgangsgewichtes!!

Aus FALCONER 1984.

Ausleseziichtung bei forstlichen Baumarten

Auslesezlichtung arbeitet mit der vorhandenen Variation der Merkmale, die sie verandern
will. Die Arbeit des Ziichters besteht also darin, diese Variation zu erkennen, ihren ge-
netischen Hintergrund aufzuklaren und genetisch Uberdurchschnittliche Individuen
auszulesen, die dann Nachkommen hervorbringen, die ein besseres Populationsmittel
aufweisen als die Ausgangspopulation . Es gibt verschiedene Intensitaten, die bei der
Auslese angewendet werden konnen, wie die folgende Ubersicht zeigt:

Einftihrung in die Forstgenetik




Teil E: Quantitative Genetik 18

1. Auswahl von Herkinften mit ph&notypisch tberdurchschnittlicher Leistung (Proveni-
enzwabhl)

2. Auswahl von phanotypisch tberdurchschnittlichen Samenerntebestadnden innerhalb
geeigneter Herkinfte

3. Auswahl von phénotypisch lberdurchschnittlichen Samenbaumen innerhalb geeig-
neter Herkinfte bzw. Samenerntebestéande

4. Auswahl von phanotypisch tberdurchschnittlichen Plusbdumen in einer Herkunftsre-
gion und Anlage von Samenplantagen

5. Auswahl genetisch geprufter Plusbaume und Anlage einer Hochzuchtsamenplan-
tage

6. Auswahl von Kreuzungspartnern mit einer tiberdurchschnittlich guten speziellen Kom-

binationseignung und gezielte Bestaubung dieser Kreuzungseltern zur Erzeugung
von generativen Nachkommen mit tberdurchschnittlichen Eigenschaften

7. Auswahl tberdurchschnittlicher Kreuzungsnachkommen und vegetative Vermehrung
(Klongemische)

Die Selektionsintensitdt und damit der realisierbare ,genetische Gewinn“ nimmt von 1 nach
7 zu. Bei den Verfahren 1 bis 4 basiert die Auslese lediglich auf einer phanotypischen Aus-
wahl. Zwar steigt die Chance (je nach Heritabilitat mehr oder weniger!), dass bei der Aus-
wahl Uberdurchschnittlicher Phanotypen auch ein héherer Anteil an guten Genotypen aus-
gewahlt wird, der Selektionsgewinn ist jedoch deutlich kleiner, als wenn der additive geneti-
sche Wert der ausgelesenen Individuen bekannt und Gberdurchschnittlich ist, da ein Teil des
Phéanotyps ja durch die Umwelt bedingt ist. Das Verfahren 5 basiert auf der Prufung dieses
additiven Wertes; in den Zuchtpopulationen (Hochzuchtsamenplantagen) werden nur Indivi-
duen mit Gberdurchschnittlicher Kombinationseignung verwendet. Die Verfahren 6 und 7 nut-
zen zusatzlich auch noch den nicht additiven Teil der genetischen Variation und erzielen
deshalb den héchstmoglichen Selektionsgewinn.

Wenn man von forstlichen Zuchtungsprogrammen spricht, dann meint man in der Regel nur
jene Verfahren, welche den additiven Wert der ausgewahlten Individuen bestimmen d.h. eine
sogenannte Nachkommenschaftsprifung durchfihren und nur Material in den Zuchtpo-
pulationen verwenden, dessen additiver Wert bekannt ist. Die Verfahren 1 bis 4 rechnet man
nicht zur eigentlichen Forstpflanzenziichtung; sie gehdren eher in den Bereich der Proveni-
enzwahl und der normalen Saatgutgewinnung, obgleich auch mit diesen Verfahren ein ge-
wisser zichterischer Effekt erzielbar ist.

Ablauf und Elemente eines Ziichtungsprogrammes

Zlchtungsprogramme zur Verbesserung bestimmter Merkmale bei Baumarten folgen gene-
rell einem bestimmten Ablauf und benutzen in der Regel dieselben Verfahren und Instru-
mente (siehe Darstellung auf der folgenden Seite), wobei gewisse Varianten mdglich sind.
Kleinere Zuchtprogramme verfigen in der Regel Uber keine Kreuzungs- und Klonarchive,
sondern sie arbeiten lediglich mit einer Samenplantagen, die sowohl fiir die zlchterische
Arbeit d.h. fir die Kreuzungsarbeit zum Zwecke der Nachkommenschaftsprifung als auch
fur die Produktion von verbessertem Nachzuchtmaterial dient. Kleinere Zuchtprogramme be-
nutzen in der Regel die Information Uber den additiven Wert der Plusbdume dazu, die bereits
existierende Samenplantage zu durchforsten d.h. die Klone mit ungentugenden Zuchtwerten
zu entnehmen, wahrend grossere Zuchtprogramme neue Hochzuchtsamenplantagen mit
besserer Anordnung der Klone begriinden. Kleinere Zuchtprogramme beschranken sich in
der Regel auf die generative Vermehrung d.h. sie verzichten auf die Produktion von Klonen
aus den besten Kreuzungsnachkommen. In der Regel werden Zichtungsprogramme Uber
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mehrere Generationen fortgesetzt, weil sich der genetische Gewinn“ dadurch kumulieren

|asst.

Verfahren und Instrumente eines klassischen forstlichen Ziichtungsprogrammes:

Generation 1

Auswahl von
Nattrliche Bestanden -
Ausgangspopulationen

|

Phé&notypische
Auslese von
Plusbdumen

Pfropfung

N

Zuchtpopulationen:

Samenplantage
der 2. Generation

usw. wie in Generation 1

Gezielte Kreuzung Kreuzungsquartiere
zur Bestimmung des | ¢— Klonarchive Leicht
additiven Wertes Samenplantagen |—» verbessertes
T Saatgut fir
Information Pflanzungen
Versuchsflachen mit o
Kreuzungsnachkom- S
»| men (Nachkommen- S
schaftspriifung) S
;‘"‘/nfa;'maﬁaﬁ“ §
Vegetative Vermeh- V Information
rung der besten -
Kreuzungsnachkom- Hochzucht- Hochwemg"es
men Samenplantage »|  Saatgut fur
Pflanzungen
Sammlung von Hoch- Klongemische
——»|  leistungsklonen | > far
Pflanzungen
Generation 2 Auslese von Pfropfung
Plusb&dumen
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Zlchtungsziele

Zichtung verfolgt wirtschaftliche Ziele. Die Ziele kénnen sehr verschieden sein. Haupt-
sachlich wird mit der forstlichen Zichtung aber eine Steigerung des Ertrages angestrebt d.h.
Hohen- und Volumenwachstum sollen verbessert werden. Es gibt hingegen auch Program-
me, die sich hauptsachlich auf die Verbesserung der Schaftform (Geradschaftigkeit, Astig-
keit) oder die Verdnderung der Holzeigenschaften (Zellstoffproduktion) konzentrieren und
solche, die die Resistenzeigenschaften gegeniiber Pathogenen zu verbessern suchen. Ge-
wisse Programme streben eine kombinierte Auslese an d.h. sie versuchen gleichzeitig mehr
als ein Merkmal zu verbessern. In der Regel wird bei allen Programmen angestrebt, neben
verbesserten Merkmalen gleichzeitig auch angepasstes und widerstandsfahiges Material zu
erhalten. Weil durch die Auslese aber die urspriingliche Variation immer eingeschrankt wird,
steigt in jedem Fall unweigerlich auch das Risiko einer ungeniigenden Anpassungsfahigkeit
und Widerstandsfahigkeit. Ein weiteres Zichtungsziel kann auch sein, Pflanzenmaterial fir
Sonderstandorte zu entwickeln, auf denen das herkdmmliche Material nicht oder nur unge-
nigend gedeiht, um so die Produktionsflache erweitern zu kénnen. Ferner kann Zichtung
auch zum Ziel haben, phanologische Merkmale zu verandern bspw. einen spateren Austrieb
zu erreichen, um Schaden durch Frost zu verringern oder zu vermeiden. Auch dadurch las-
sen sich die Einsatzmdglichkeiten fur eine Art auf ein weiteres Standortsspektrum ausdeh-
nen.

Beispiel: Ziichtungsziele flir verschiedene Baumarten in Frankreich (IDF 1994)

Critéres de sélection pour chaque espéce
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= : caraclére pris en compte dans la sélection
* e caractére prioritaire dans la sélection
(1) : rouilles, chancre, marssonina

(2) : eylindrosporiose

(3) : encre

(4) : chancre

(5) : matsucoccus

{6) : défoliateurs
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Zlichtungserfolge — ,genetische Gewinne*

Forstliche Zichtung kann erhebliche Erfolge erzielen. Der Erfolg hdngt von den vorher be-
schriebenen Voraussetzungen und Kriterien ab, er lasst sich daher nicht generell beziffern.
Stellvertretend sollen hier deshalb einige Beispiele angefuihrt werden, um das Potential forst-
licher Zichtungsarbeit aufzuzeigen:

>

Bei Nachkommenschaften aus kontrollierten Aspen-Kreuzungen liess sich eine relative
Steigerung der Wuchsleistung um 27 % erzielen, wenn die Zahl der Genotypen durch
mehrfache aufeinanderfolgende Auslese von 1100 Stick auf 75 reduziert wurde
(WEISSGERBER 1988)

Bei Fichte konnte eine Verbesserung der Wuchsleistung um 60 % erzielt werden durch
Auslese und Reduktion des Ausgangskollektives von 62400 Stick auf 303 Baume
(WEISSGERBER 1988)

Zichtungsprogramme in Neuseeland mit Pinus radiata erbrachten in der 1. Genration je
nach Vorgehen und Intensitat Steigerungen im mittleren Volumen pro Baum zwischen 12
und 26 %. In Bezug auf die Volumenleistung pro Hektar waren maximale Steigerungen
von 46 % zu verzeichnen. In Bezug auf die Geradschaftigkeit betrugen die ,Gewinne*
zwischen 1 % und 23 % (SHELBOURNE et al. 1989)

Fir die Douglasie sind in franzdsischen Zichtungsprogrammen folgende Steigerungen
erzielt worden: Héhe im Alter 15: + 15 %; BHD im Alter 15: + 26 %; Verschiebung des
Austriebes im Frihling (geringere Frostschaden): + 55 %; Geradschaftigkeit: + 28 %;
Astwinkel: + 20 %; Holzdichte: + 12 % (BASTIEN 1994)

Beispiel: ,Genetische Gewinne“ im franzdsischen Ziichtungsprogramm fiir Pinus maritima

Variétés polyvalentes créées a I'initiative de I'lNRA et de I'AFOCEL
pour le massif forestier aquitain et issues du programme de sélection récurrente sur la race landaise

Appellation Vergers de Vergers de semis  Vergers de Vergers Vergers Variété "bulk" Verger de
clones : St-Pee Sore, Cabanac, semis polycross polyeross Gy pollinisation

) Caractéristiques St-Sardos Lavercantiére de Malente clones G, clones G, INRA controlée

Génération de la population

de production G G Gz (&5} Gz G1 Go + G1

Génération de la varidété produite Gy G, Gy Gy Gy Gy Gy + Gy

Début et fin d'installation 1962 1967 1978 1986 1994 1986 1987

ou production “bulk” 1967 1978 1987 1992 1997 1992 -

Date approximative de

s u v 0 L |
production massive 1985 1995 2005 2010 2015 1988 1994
Surfaces en ha (vergers) 10 220 G0 200 100 13
Quantité de graines en onnes . i ) u
i E I 03 4 2 10 3 20 000 30 kg'ha
(verger) ou nombre de plants (bulk)
Gain génétique relatif sur 1l ! i LI i -
iriibaspl 74 15 9 35 04 50 9 75 % 50 % 25 %
le volume du fit
Gain génétique relatif sur |'écan ’ i
il ! 10 % 20 % 30 % 40 % a0 % 40 % 50 %

a la verticalité basale du tronc

Go: Phénotypische Auswahl 1. Generation; G2: gepriifte 2. Generation, Gs: geprlifte 3. Generation;
Vergers de semis: Sdmlingsplantage; Verger de clones: Klonplantage

Aus DUREL et al. 1994
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Mit fortschreitender Generationenzahl wird sich der Ziichtungserfolg noch steigern lassen.
Allerdings nehmen auch die Risiken zu, weil die genetische Basis immer mehr verringert wird
und weil der Verwandtschaftsgrad und das Inzuchtrisiko steigen.

Risiken der Ziichtung

Quantitative Merkmale in Baumpopulationen zeigen eine Normalverteilung d.h. es gibt in
jeder Population Individuen mit tGberdurchschnittlich, durchschnittlich und unterdurchschnitt-
lich ausgepragten Merkmalen. Die Auslesezlichtung verwendet fir die kiinftigen Populatio-
nen lediglich jene Individuen, die in Bezug auf ein gewiinschtes Merkmal Uberdurchschnitt-
lich sind. Zwangslaufig fihrt dies zu einer Reduktion der Individuenzahl und zu einer
Reduktion der genetischen Variation nicht nur an jenen Genorten, welche das Merk-

mal kodieren, sondern auch an anderen Genorten . Als Konsequenz der kiinstlichen Se-
lektion vermindert sich also die genetische Variation und damit die Stabilitdt und die An-
passungsfahigkeit der Population, und zwar um so mehr, je starker die kiinstliche Selektion
ausgeubt wird. Zichterische Gewinne sind nicht ohne diese negativen Effekte zu haben.
Zichtung beinhaltet also Risiken, die es zu beachten gilt. Dass diese Risiken erheblich sein
kénnen, zeigen viele negative Beispiele aus der land- und forstwirtschaftlichen Ziichtung,
wovon hier nur einige stellvertretend genannt sein sollen:

» Im letzten Jahrhundert basierte die Erndhrung der irischen Bevolkerung praktisch aus-
schliesslich auf einem einzigen Kartoffel-Klon mit dem Namen ,Lumpur®, der extrem
empfindlich gegentber einem Phytophtora Pilz war. 1841 wurde der grésste Teil der An-
bauflache von diesem Pilz befallen und die Ernte praktisch vollstandig vernichtet. Die
Folgen waren verheerend. Zwischen 1841 und 1851 verringerte sich die irische Bevolke-
rung infolge von Hungersnéten von 8.2 Millionen auf 6.6 Millionen Einwohner (ULLRICH
1976)

» Im US Bundesstatt lowa bestand 1941 99 % der Anbauflache von Gerste aus der reinen
Linie ,Richmond*, die gegen den Pilz Puccinia graminis resistent war, hingegen sich als
sehr anféllig gegentber dem Pilz Puccinia coronata erwies, so dass grosse Ertragsaus-
falle entstanden. Die Zichter reagierten und 1954 bestanden etwa 92 % der Anbauflache
aus einer Kreuzung zwischen der Linie ,Richmond” und ,Victoria“, die gegenuber beiden
Puccinia Arten resistent war, hingegen, wie sich zeigte, durch den Pilz Drechsleria victo-
riae stark befallen wurde. Deswegen wurden weitere Linien eingekreuzt und 1950 be-
stand 75 % der Anbauflache aus der Kreuzung ,Richmond x Victoria x Bond“ mit dem
Namen ,Clinton“. Bereits 1953 zeigte diese Kreuzung aber wieder Verluste von 30 % in-
folge von neu entstandenen Stammen von Puccinia coronata. 1970 liessen sich 463 ver-
schiedene Stamme von Puccinia coronata nachweisen. Dieses Beispiel zeigt sehr deut-
lich, wie rasch neue Schaderreger entstehen kénnen und wie schnell grosse Schaden
resultieren, wenn die genetische Basis schmal ist (ULLRICH 1976)

» Der Pappel-Anbau erfolgt seit den 50er Jahren ausschliesslich mit Hybriden zwischen P.
nigra und P. deltioides. Besonders glnstige Kreuzungsnachkommen wurden und werden
vegetativ vermehrt und viele Flachen bestehen nur aus einem einzigen Klon, was gefahr-
lich ist. Der Klon ,Robusta” bspw. erwies sich im Nachhinein als sehr anféllig gegeniber
dem Pilz Dothichizia. Gem&ss FROHLICH (1968) entstanden durch die Klonwirtschaft in
Deutschland Ausfalle an Pappel von jahrlich einigen 100' 000 DM, weil sich gewisse Pa-
thogene auf bestimmte Klone spezialisierten und so grosse Schaden anrichteten.

Die schmale genetische Basis vieler Hochertragssorten in der Landwirtschaft hat auch heute
noch zur Konsequenz, dass die ungentgende Anpassungsfahigkeit und Widerstandskraft
durch starke Manipulation der Umwelt mittels Anbautechnik, Herbiziden, Pestiziden, und
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Fungiziden kunstlich ausgeglichen werden muss, damit die Sorten Uberleben und ihre Leis-
tung erbringen kénnen. Wir haben schon gesehen, dass die Risiken bei Waldbdumen un-
gleich grosser sind, weil sie langlebig sind, eine hohe Umweltvariabilitdt aushalten missen
und weil ihre Umwelt nicht manipuliert werden kann. Die Risiken der Ziichtung mussen bei
Waldbdumen also besonders beachtet werden! Ziichtung hat auch unbestreitbare Vorteile.
Ohne Ziichtung kénnte die Bevolkerung der Erde heute nicht ernahrt werden. Zichtung ver-
langt hingegen einen sinnvollen Kompromiss zwischen angestrebten Gewinn und Betriebs-
sicherheit d.h. Widerstandsfahigkeit und Anpassungsfahigkeit der Zuchtpopulationen.

Einftihrung in die Forstgenetik



