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Einleitung
Heterosis ist in allen Züchtungskatego-
rien, bis auf die Linienzüchtung, für das
Erreichen eines hohen Ertragsniveaus
entscheidend (SCHNELL, 1982). Eine
hohe Heterosis wird bei Kreuzungen von
Populationen erwartet, die (1) einen gro-
ßen Anteil von partiell und vollständig
dominanten Genen und/oder (2) große
Allelfrequenzunterschiede an überdomi-
nanten Genloci haben. Damit die Hete-
rosiseffekte bestmöglichst genutzt wer-
den können, sollten die Elternpopulati-
onen aus zwei unverwandten Genpools
stammen. Diese beiden Genpools wer-
den üblicherweise als heterotische Grup-
pen bezeichnet (MELCHINGER und
GUMBER, 1998).
Die quantitativ genetische Theorie lässt
bei zwei Allelen und in Abwesenheit von
Epistasie einen linearen Zusammenhang
zwischen Heterosiszuwachs der Kreu-
zung und den Allelfrequenzunterschie-
den der beiden Elternpopulationen er-
warten (FALCONER und MACKAY,
1996). Die Allelfrequenzunterschiede
entsprechen hierbei den quadrierten mo-
difizierten Rogers Distanzen (MRD)
(MELCHINGER, 1999).
Diesen linearen Zusammenhang beob-
achteten MOLL et al. (1962) bei einem
Versuch mit US Maispopulationen (Hy-
pothese 1). MOLL et al. (1965) stellten
dagegen in tropischen Material einen
Heterosiszuwachs bis zu einer optima-
len genetischen Distanz fest, bei extrem
weiten Kreuzungen wurde jedoch ein
Rückgang der Heterosis betrachtet (Hy-
pothese 2). Allerdings wurden in den
beiden oben genannten Studien die ge-
netischen Distanzen zwischen den Popu-
lationen nur ungenau durch die geogra-
phische Distanz geschätzt.
Molekulare Marker sind dagegen ein
präziseres Werkzeug, um Ähnlichkeiten

zwischen Populationen zu bestimmen
(MELCHINGER, 1999). „Simple Se-
quence Repeat“ Marker sind wegen (1)
ihrem hohen Polymorphiegrad (SMITH
et al., 1997), (2) der Möglichkeit sie au-
tomatisch zu analysieren (SHARON et
al., 1997) und (3) ihrer Exaktheit und
Wiederholbarkeit (HECKENBERGER
et al., 2003) hierfür besonders geeignet.
Wenn die Heterosis einer Kreuzung mit
der Distanz der Elternpopulationen an-
steigt, können genetische Distanzen, ba-
sierend auf molekularen Markern, ein
wertvolles Mittel zur Einteilung von Po-
pulationen in heterotische Gruppen sein.

Während in den gemäßigten Klimazo-
nen seit über 50 Jahren klar definierte
heterotische Gruppen etabliert sind, fin-
det man im tropisch und subtropisch ad-
aptierten Mais des CIMMYTs eine an-
dere Situation vor: Von 1974 bis 1984
lag hier der Züchtungsschwerpunkt bei
Populationssorten, die mit Intrapopula-
tionszüchtung verbessert wurden. Die
Ausgangspopulationen wurden durch
Kreuzung von Genotypen verschiedener
Landrassenkomplexe aufgebaut. Haupt-

ziel war hierbei, eine erhöhte allgemei-
ne Kombinationseignung der Populati-
onen zu erreichen.

1984 entschied man sich, ein Hybrid-
züchtungsprogramm zu starten. Deshalb
wurden die vorhandenen Populationen in
verschiedenen Diallelen gekreuzt, wobei
einige Populationen sowohl gute Eigen-
leistung als auch Heterosis zeigten
(BECK et al., 1990; CROSSA et al., 1990;
BECK et al., 1991; VASAL et al., 1992a,
b). Der gemischte genetische Aufbau der
Populationen verhinderte jedoch eine
klare Einteilung in heterotische Gruppen.

Ziel dieser Studie war es, den Einsatz von
SSR Markern zur Etablierung heteroti-
scher Gruppen zu prüfen. Dabei sollte
(1) der Zusammenhang zwischen Hete-
rosiszuwachs und genetischen Distanzen
am Beispiel von 14 CIMMYT Maispo-
pulationen und (2) die Anwendbarkeit
von SSR Markern zur Gruppierung von
Populationen und zur Etablierung hete-
rotischer Gruppen für die Hybridzüch-
tung von tropisch und subtropisch adap-
tiertem Mais untersucht werden.

Tabelle 1: Beschreibung der 14 untersuchten Maispopulationen

Hybridmais, Züchtung und Verwertung
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Material und Methoden

Felddaten
Fünf subtropisch und zwei gemäßigt ad-
aptierte Maispopulationen (Pop46, 48
und Pool27, 28, 30, 40, 42) wurden in
Experiment 1 im Dialleldesign gekreuzt.
Eine detaillierte Beschreibung des Pflan-
zenmaterials und der Feldversuche wur-
de von VASAL et al. (1992a) publiziert
(Tabelle 1). Experiment 2 bestand aus
einer Diallelkreuzung zwischen sieben
tropischen Maispopulationen (Pop21,
22, 25, 29, 32, 43 und Pool24) (VASAL
et al., 1992b). Die Elternpopulationen
und ihre Kreuzungen wurden in Experi-
ment 1 an fünf subtropischen und sieb-
zehn gemäßigten und in Experiment 2
an sieben tropischen Orten für Ertrag und
weitere Merkmale geprüft. Das Ver-
suchsdesign der zwei Experimente wa-

ren vollständige Blöcke mit drei Wieder-
holungen an jedem Ort. Alle Kreuzun-
gen wurden 1985 in Poza Rica/Mexiko
durchgeführt. In den subtropischen und
tropischen Orten bestand die experimen-
telle Einheit aus zwei 5 m langen Rei-
hen mit 75 cm Abstand und einer Pflan-
zendichte von schätzungsweise 53,333
Pflanzen ha-1.
Dagegen war die Reihenlänge bei den
gemäßigten Orten entweder 3.05 oder
6.10 m mit 76 bzw. 91 cm Abstand.
In den tropischen und subtropischen Or-
ten wurden alle Reihen per Hand geern-
tet und der Kornertrag von 80 % des Kol-
bengewichts berechnet, adjustiert bei ei-
nem Feuchtigkeitsgehalt von 155 g kg-1.
In den gemäßigten Umwelten wurden die
Parzellen maschinell geerntet und der
Kornertrag bei einem Feuchtigkeitsge-
halt von 155 g kg-1 adjustiert.

Markeranalysen
Von jeder subtropischen und gemäßig-
ten Population wurden 21 und von jeder
tropischen Population 48 Individuen zu-
fällig ausgewählt und analysiert. DNA
Isolation und Analysen sind ausführlich
bei REIF et al. (2003) beschrieben. Die
DNA wurde mit einer modifizierten
CTAB Prozedur extrahiert. Insgesamt
wurden 83 SSR Marker, die alle 10 Mais-
chromosomen abdecken, zur Untersu-
chung der 483 Individuen verwendet.
Fragmente wurden auf Acrylamidgelen
aufgetrennt und die Fragmentgrößen mit
GeneScan 3.1 und Genotyper 2.1 Soft-
ware geschätzt.

Statistische Auswertungen
Die zwei Feldexperimente wurden sepa-
rat voneinander verrechnet. Eine Vari-
anzanalyse für Kornertrag wurde bei Ex-
periment 1 für subtropische und gemä-
ßigte Umwelten getrennt berechnet. Bei
Experiment 2 erfolgte die Berechnung
über alle sieben Orte. Dabei wurde das
Modell III von GARDNER und EBER-
HART (1966) benutzt. Die mittleren
quadratischen Abweichungen wurden
mit F-Tests auf Signifikanz geprüft. Der
Heterosiszuwachs wurde als Differenz
des Ertrags zwischen der Kreuzungspo-
pulation und dem Mittel der beiden El-
ternpopulationen geschätzt. MRD zwi-
schen zwei Populationen oder Linien
wurde nach GOODMAN und STUBER
(1983) und die Standardfehler mit einer
Boot-strap Prozedur berechnet. Die qua-
drierten MRD wurden analog zum Mo-
dell III von GARDNER und EBER-
HART (1966) in generelle (GMRD2) und
spezifische modifizierte Rogers Distan-
zen (SMRD2) aufgeteilt (MELCHIN-
GER et al., 1990). Die Beziehungen
zwischen den Individuen der Populatio-
nen wurden mit einer Hauptkoordinaten-
analyse, basierend auf den MRD, ermit-
telt (GOWER, 1966). Die Berechnungen
erfolgten mit der Version 2 des Pro-
gramms PLABSIM (FRISCH et al.,
2000).
Eine molekulare Varianzanalyse (AMO-
VA) (MICHALAKIS und EXCOFFIER,
1996) wurde durchgeführt, um die mo-
lekulare genetische Varianz in die Kom-
ponenten Varianz innerhalb und zwi-
schen den Populationen zu trennen.

Tabelle 2: Mittelwerte für Kornertrag (oberhalb der Diagonale) und Heterosis-
zuwachs (unterhalb der Diagonale) in gemäßigten und subtropischen Umwel-
ten und modifizierte Rogers’ Distanzen (MRD) zwischen den Populationen
(oberhalb der Diagonale) und Standardfehler (SF, unterhalb der Diagonale)
der sieben Maispopulationen von Experiment 1 und ihrer Kreuzungen.
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Dabei wurde das Computerprogramm
Arlequin benutzt (SCHNEIDER et al.,
2000).

Ergebnisse
In beiden Feldexperimenten wurden
hoch signifikante Unterschiede (P <
0,01) zwischen den Prüfgliedern, Eltern,
Kreuzungen und der generellen Kombi-
nationseignung (GCA) detektiert (VA-
SAL et al., 1992a,b). Die Effekte für spe-
zifische Kombinationseignung (SCA)
waren nur in den gemäßigten Umwelten
von Experiment 1 signifikant (P < 0,05).

Experiment 1
Der durchschnittliche Kornertrag reich-
te in den subtropischen Umwelten bei

den Elternpopulationen von 3,26 Mg ha-

1 (Pool42) bis 4,99 Mg ha-1 (Pool28) und
bei den Kreuzungen von 3,80 Mg ha-1

(Pool40 × Pool42) bis 5,42 Mg ha-1

(Pop48 × Pool27) (Tabelle 2). Der Het-
erosizuwachs war bei Pop46 × Pool30
(0,72 Mg ha-1) am größten und bei
Pool28 × Pool40 (-0,18 Mg ha-1) am
kleinsten.
In den gemäßigten Umwelten war der
mittlere Kornertrag der Eltern 4,13 Mg
ha-1 und der Kreuzungen 4,43 Mg ha-1.
Bei den Eltern hatten Pool30 (4,95 Mg
ha-1) und Pop48 (4,93 Mg ha-1) den
höchsten Kornertrag. Der durchschnitt-
liche Kornertrag der Kreuzungen reich-
te von 3,66 Mg ha-1 (Pool40 × Pool42)

Tabelle 4: Molekulare Varianzanalyse (AMOVA) der Populationen basierend
auf 83 SSR Marker

Tabelle 3: Mittelwerte für Kornertrag (oberhalb der Diagonale) und Heterosis-
zuwachs (unterhalb der Diagonale) in tropischen Umwelten und modifizierte
Rogers’ Distanzen (MRD) zwischen den Populationen (oberhalb der Diagona-
le) und Standardfehler (SF, unterhalb der Diagonale) der sieben Maispopulati-
onen von Experiment 2 und ihrer Kreuzungen.

bis 5,03 Mg ha-1 (Pop48 × Pool28). Der
Heterosiszuwachs schwan-kte zwischen
0,02 Mg ha-1 (Pop48 × Pool30) und 0,67
Mg ha-1 (Pop46 × Pop48).

Experiment 2
Der durchschnittliche Kornertrag reich-
te in den tropischen Umwelten bei den
Elternpopulationen von 5,96 Mg ha-1

(Pop32) bis 7,12 Mg ha-1 (Pop22) und
bei den Kreuzungen von 6,56 Mg ha-1

(Pop32 × Pool24) bis 7,83 Mg ha-1

(Pop21 × Pop43) (Tabelle 3). Der Hete-
rosizuwachs war bei Pop29 × Pop32
(1,11 Mg ha-1) am größten und bei Pop43
× Pool24 (0,10 Mg ha-1) am kleinsten.

Markeranalysen
Bei den 483 analysierten Pflanzen wur-
den insgesamt 608 Allele beobachtet.
Damit lag die durchschnittliche Anzahl
der Allele pro Marker bei 7,3. Die durch-
schnittliche MRD zwischen den Popu-
lationen war in Experiment 1 0,241 und
in Experiment 2 0,258. Die MRD reich-
te in Experiment 1 von 0,213 (Pool30 ×
Pool40) bis 0,301 (Pop48 × Pool27) und
in Experiment 2 von 0,203 (Pool24 ×
Pop21) bis 0,318 (Pop32 × Pop43) mit
jeweils hoch signifikanten Unterschieden
(P < 0,01) (Tabellen 2 und 3). Die Haupt-
koordinatenanalyse ergab für die subtro-
pisch adaptierten Populationen von Ex-
periment 1 eine klare Trennung von (i)
Pool27, Pop46 und (ii) Pool30, Pop48.
Pool28 lag zwischen diesen beiden
Gruppen (Abbildung 1). Pop21, 22, 29,
und Pool24 waren bei Experiment 2 klar
getrennt von Pop32, Pop25 und Pop43
(Abbildung 2). Bei beiden Experimen-
ten ergab die AMOVA einen geringen
Anteil molekularer Varianz zwischen
und einen hohen Anteil innerhalb der
Populationen (Tabelle 4). Die Korrelati-
onen zwischen MRD2 und SMRD2 mit
den SCA Effekten und dem Heterosis-
zuwachs waren bei beiden Experimen-
ten positiv (Tabelle 5).

Diskussion
Der Züchtungsschwerpunkt des CIM-
MYT Maisprogramms lag bei Populati-
onssorten, die mit Intrapopulationszüch-
tung verbessert wurden. Die Ausgangs-
populationen wurden dabei über Kreu-
zung von Genotypen verschiedener
Landrassenkomplexe aufgebaut. Haupt-
ziel war hierbei, eine erhöhte allgemei-
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Abbildung 2: Hauptkoordinatenanalyse der Individuen von Experiment 2 basie-
rend auf den modifizierten Rogers’ Distanzen. PC1 und PC2 sind die erste und
zweite Hauptkoordinaten.

Abbildung 1: Hauptkoordinatenanalyse der Individuen der subtropischen Popu-
lationen von Experiment 1 basierend auf den modifizierten Rogers’ Distanzen.
PC1 und PC2 sind die erste und zweite Hauptkoordinaten.

ne Kombinationseignung der Populati-
onen zu erreichen (VASAL et al., 1999).
Nach der Entscheidung für ein Hybrid-
züchtungsprogramm mussten die vor-
handenen Populationen in heterotische
Gruppen eingeteilt werden. Dafür wur-
den Populationen, die an gleiche Umwel-
ten adaptiert sind, in Diallelkreuzungen
getestet. Anhand der Feldversuche wur-
den im tropischen Material Pop21, 22
und Pool24 in heterotische Gruppe A und
Pop25 und Pop32 in heterotische Grup-
pe B eingeordnet. Allerdings war die
Eingruppierung von Pop29 und Pop43
nicht möglich. Im subtropischen Mate-
rial konnten keine heterotischen Grup-
pen definiert werden.

Markerdaten
In unserer Studie detektierten wir im
Durchschnitt mehr Allele pro Locus (7,3)
als LU und BERNARDO (2001), die 40
Inzuchtlinien mit 83 SSR Markern un-
tersuchten (4,9) und SENIOR et al.
(1998), die 94 Eliteinzuchtlinien aus den
USA mit 70 SSR Markern analysierten
(5,0). Diese höhere Anzahl kann durch
die breite genetische Basis der 14 Popu-
lationen erklärt werden (Tabelle 1).
Der hohe Anteil  molekularer Varianz in-
nerhalb und der geringe Anteil zwischen
den Populationen spiegelt die Züch-
tungspolitik des CIMMYTs wieder.
1974 wurden verschiedene Landrassen-
komplexe in einer Population kombi-
niert, um bessere Kombinationseignung
zu erzielen. Dieses Vermischen verschie-
dener Landrassenkomplexe mag für Int-
rapopulationszüchtung von Vorteil sein,
ist bei Hybridzüchtungsprogrammen
aber nicht empfehlenswert (REIF et al.,
2003).

Beziehung zwischen genetischer
Distanz und Heterosiszuwachs
Wir untersuchten den Zusammenhang
zwischen MRD2 und Heterosiszuwachs,
da die quantitativ genetische Theorie
eine lineare Beziehung erwarten lässt.
Eine hohe Korrelation wird erreicht, falls
(i) die Heterozygotie am Marker eng mit
der Heterozygotie am „quantitative trait
loci“ (QTL) gekoppelt ist, (ii) die Hete-
rozygotie am QTL eng mit der Hetero-
sis zusammenhängt (CHARCOSSET et
al., 1991), (iii) keine Epsitasie auftritt und
(iv) die Populationen an die Umwelten
adaptiert sind (MOLL et al., 1965). In
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Übereinstimmung mit diesen Erwartun-
gen fanden wir in den gemäßigten Um-
welten von Experiment 1 eine signifikan-
te Korrelation (r = 0,56**) zwischen
MRD2 und Heterosiszuwachs (Tabelle
5). Die relativ geringe Korrelation (r =
0,37) in den subtropischen Umwelten
kann mit den nicht signifikanten SCA
Effekten, den Adaptionsproblemen der
beiden gemäßigten Populationen und
multipler Allelie (CRESS, 1966) erklärt
werden.
In Experiment 2 beobachteten wir eine
höhere Korrelation (r = 0,63**) als in Ex-
periment 1. Dies kann an der größeren
Anzahl adaptierter Populationen liegen.
MRD2 wurde in GMRD2 und SMRD2

aufgeteilt, um die Korrelation zu den
SCA Effekten zu steigern. SCA Effekte
sollten dabei für die zugrundeliegenden
QTL unter der Bedingung, dass alle QTL
den gleichen Dominanzeffekt besitzen,
eine lineare Funktion von SMRD2 sein.
In Übereinstimmung mit diesen quanti-
tativen genetischen Vorhersagen war bei
beiden Experimenten SCA enger mit
SMRD2 als mit MRD2 korreliert (Tabel-
le 5). Zusammenfassend lässt sich sagen,
dass Heterosiszuwachs und die wichtigs-
te Komponente, SCA Effekte, mit stei-
genden MRD2 bzw. SMRD2 ansteigen.
Deshalb können genetische Distanzen als
ein zusätzliches Kriterium bei der Suche
nach geeigneten heterotischen Gruppen
eingesetzt werden.

Heterotische Gruppen
Die klare Trennung von Pop46, Pool27
und Pop48, Pool30 (Abbildung 1) kann
anhand der Stammbauminformationen
erklärt werden. Pop46 und Pool27 wur-

den beide aus Flint Material der USA,
dem Libanon und verschiedenen euro-
päischen Ländern aufgebaut. Pop48 und
Pool30 besteht aus Dent Material von
Europa, China, Südamerika und dem US
Cornbelt. Pool28 besteht aus einer Kom-
bination von Dent und Flint Material von
Pool27 und Pool30. Deshalb liegt Pool28
zwischen den beiden oben genannten
Gruppen. Die gemischte genetische Kon-
stitution lässt Pool28 als ungeeignet für
die Hybridzüchtung erscheinen.  Berück-
sichtigt man neben den molekularen Da-
ten die Feldversuche, können zwei hete-
rotische Gruppen vorgeschlagen werden:
(i) ein Flint Pool, bestehend aus Pop46
und Pool27 und (ii) ein Dent Pool mit
Pop48 und Pool30.
Die Hauptkoordinatenanalyse von Expe-
riment 2 liefert eine klare Trennung von
den Populationen der heterotischen
Gruppe A und Pop32 (Abbildung 2).
Pop25 hat eine durchschnittliche MRD
zur heterotischen Gruppe A von 0,24 und
zu Pop32 von 0,26. Dieses Ergebnis lässt
es zu, Pop25 als eigenständige heteroti-
sche Gruppe C zu klassifizieren. Dieser
Vorschlag wird durch die Ergebnisse der
Feldversuche bestätigt, da Pop25 einen
niedrigen durchschnittlichen Heterosis-
zuwachs mit heterotischer Gruppe A
zeigt (Tabelle 3). Pop43 liegt enger an
heterotischer Gruppe A (0,26) als an B
(0,29). Die Distanz zur heterotischen
Gruppe A ist jedoch größer als die zwi-
schen heterotischer Gruppe A und B.
Dieses Ergebnis und die Daten aus dem
Feldversuch lassen den Schluss zu, dass
Pop43 als eigenständige heterotische
Gruppe D klassifiziert werden kann. Fer-
ner erlauben die Hauptkoordinatenana-
lyse und die Felddaten den Vorschlag,
Pop29 in heterotische Gruppe A einzu-
ordnen.

Zusammenfassung
und Schlussfolgerung
Falls eine Vielzahl von Populationen zur
Verfügung steht und keine heterotischen
Gruppen etabliert sind, kann genetisch
ähnliches Material mit SSR Markern
identifiziert werden. Basierend auf die-
sen Informationen kann die Suche nach
vielversprechenden heterotischen Grup-
pen auf eine kleinere Anzahl von Popu-
lationen eingeschränkt werden, die an-
schließend intensiv in Feldversuchen ge-

testet werden. Dies stellt ein solides und
ökonomisch sinnvolles Verfahren dar,
heterotische Gruppen zu Beginn eines
Hybridzüchtungsprogramms zu etablie-
ren.
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