Arbeitstagung flr die Pflanzenziichtung in Europa

Nutzen und Schaden der Heterosis in der

Fiir die Pflanzenziichtung und dariiber
hinaus fiir die Landwirtschaft insgesamt
ist das genetische Phdnomen “Heterosis”
zweifellos von sehr grofler Bedeutung
und Nutzen. Dies ist in den zuriicklie-
genden 49 Ziichtertagungen hier in Gum-
penstein in insgesamt fast 100 Beitrigen
entsprechend intensiv behandelt worden.
Der Nutzen der Heterosis wird daher in
diesem Beitrag nur kurz zusammenfas-
send dargestellt werden. Etwas aus-
fiihrlicher wollen wir uns mit der we-
niger untersuchten Tatsache beschif-
tigen, dass die Heterosis durchaus
auch von Schaden sein kann und den
Zuchtfortschritt in gewissen Situatio-
nen behindert.

Unter Heterosis verstehen wir, ent-
sprechend der urspriinglichen Defini-
tion von SHULL, die Mehrleistung
eines heterozygoten Genotyps gegen-
iiber seinen vollstdndig homozygoten
Eltern (“homozygote Basis”, zur aus-
fiihrlichen Diskussion des Heterosis-
begriffes siche SCHNELL 1997). Nut-
zen und Schaden der Heterosis hin-
gen ab von der jeweiligen Ziichtungs-
kategorie. Unter Ziichtungskategorie
verstehen wir, einem Vorschlag von
SCHNELL folgend (SCHNELL 1982,
1997, BECKER 1993), die Klonziich-
tung, die Linienziichtung, die Hybrid-
ziichtung und die Populationsziich-
tung, die zu den entsprechenden vier
grundsétzlich verschiedenen Sortenty-
pen fiihren.

1. Nutzen der Heterosis

Bei allen Sortentypen auf3er bei den Li-
niensorten sind die Pflanzen hochgra-
dig heterozygot (4bbildung 1) und
nutzen daher Heterosis. Nur fiir die
Leistung der Liniensorten bei Selbst-
befruchtern ist Heterosis ohne Bedeu-
tung. Bei den anderen drei Sortenty-
pen ist der Nutzen der Heterosis dif-
ferenziert zu betrachten.
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1.1 Heterosis in der
Hybridziichtung

Am offensichtlichsten ist der Nutzen der
Heterosis in der Ziichtung von Hybrid-
sorten. Der Vorteil von Hybridsorten ist
unterschiedlich zu beurteilen, je nach-
dem ob dieser Sortentyp als Alternative
zur Liniensorte oder zur Populationssor-
te verwendet wird.

Hybridsorten bei Selbstbefruchtern

Am deutlichsten erkennbar ist der Vor-
teil von Hybridsorten bei Selbstbefruch-
tern. Nur in Hybridsorten kann hier He-
terosis genutzt werden, und die Aussich-
ten der Hybridziichtung ergeben sich aus
dem Abwigen der heterotischen Mehr-
leistung gegen dem hoheren Aufwand
von Ziichtung und Saatgutproduktion.
Da es in der Regel auch bei Selbstbe-
fruchtern eine Heterosis fiir den Korn-
ertrag gibt, wurde schon friih vorgeschla-
gen, etwa bei Weizen Hybridsorten zu
entwickeln. Allerdings erlaubt ein Stu-
dium der Gumpenstein-Bande einen ein-
drucksvollen Einblick in die Schwierig-
keit und Langwierigkeit der Bemiihun-
gen um den Hybridweizen (HRON 1965,
BRUNCKHORST 1985, SCHACH-
SCHNEIDER 1997). Dies liegt vor al-
lem daran, dass das natiirliche Befruch-
tungssystem von Weizen auf die Selbst-
befruchtung abgestimmt ist und nicht auf
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Abbildung 1: Genetische Struktur der
unterschiedlichen Sortentypen (nach
SCHNELL 1982).

die fir die Hybridsaatgutproduktion er-
forderliche Fremdbefruchtung. Beim
stiarker offenbliitigen Triticale werden
die Aussichten fiir Hybridsorten daher
etwas giinstiger eingeschétzt (HOPPE et
al. 1997).

Allerdings sollte betont werden, dass der
Vorteil von Hybridsorten bei Selbstbe-
fruchtern nicht nur in einer héheren Lei-
stung, sondern auch in einer verbesser-
ten Leistungsstabilitit zu sehen ist. He-
terozygote Pflanzen zeigen gegeniiber
ihren homozygoten Eltern in aller Regel
geringere Genotyp-Umwelt-Interaktio-
nen und somit eine verbesserte Ertrags-
sicherheit (SCHNELL und BECKER
1985, BECKER und LEON 1988). Dies
hingt u.a. damit zusammen, dass die
Heterosis zumindest relativ betrachtet
meist unter ungiinstigen Umweltverhalt-
nissen, etwa an Stressumwelten grofer
ist als unter optimalen Wachstumsbedin-
gungen. Dies wurde experimentell in
zahlreichen Untersuchungen gezeigt, so
z.B. bei Raps (BECKER 1987) oder
Roggen (MIEDANER und GEIGER
1997).

Hybridsorten bei Fremdbefruchtern

Es ist offensichtlich, dass die groflen
Erfolge der Hybridziichtung nicht bei
Selbst-, sondern bei Fremdbefruchtern
erzielt wurden. So werden heute bei
Mais, Zuckerriiben oder Roggen ganz
oder iiberwiegend Hybridsorten ange-
baut. Das klassische Objekt der Hybrid-
zlichtung ist der Mais. Hier in Gumpen-
stein wurde daher bereits 1955 von BU-
CHINGER darauf hingewiesen, dass erst
die Hybridziichtung ein verstérktes In-
teresse fiir den Maisanbau in Osterreich
weckte, und dies gilt in gleicher Weise
auch fiir Deutschland.

Ein Blick auf Abbildung I macht aller-
dings deutlich, dass der Unterschied
zwischen Hybridsorten und Populations-
sorten nicht in erster Linie im Ausmaf}
der Heterozygotie, sondern der Hetero-

Autoren: Prof. Dr. H.C. BECKER und Prof. Dr. W. LINK, Georg-August-Universitat Goéttingen, Institut fir Pflanzenbau und Pflanzenziichtung,
Von-Siebold-Str. 8, D-37075 GOTTINGEN

)

g

€

Bericht Giber die 50. Arbeitstagung 1999 der Vereinigung 6sterreichischer Pflanzenzuchter,
BAL Gumpenstein, 23. - 25. November 1999

141



H.C. BECKER und W. LINK

genitit liegt. Dementsprechend sind zwei
Vorteile der Hybridsorten bei Fremdbe-
fruchtern zu unterscheiden. Zum ersten
haben Hybridsorten i.a. eine etwas ho-
here Heterozygotie und damit einen “He-
terosiszuwachs” gegeniiber Populations-
sorten. Dies beruht darauf, dass in der
Hybride meist bewuBt Eltern aus zwei
genetisch unterschiedlichen Formenkrei-
sen (oder “Genpools”) kombiniert wer-
den (GEIGER 1975, MIEDANER und
GEIGER 1997). Zwar kénnen auch bei
Populationssorten, besonders wenn die-
se als synthetische Sorten aufgebaut
werden, verschiedene Genpools verwen-
det werden, und so heterotisch bedingte
Mehrleistungen erzielt werden. Synthe-
tische Sorten kdnnen aber nie ausschlief3-
lich aus Kreuzungen zwischen den Gen-
pools bestehen, sondern enthalten stets
auch Kreuzungen innerhalb der beteilig-
ten Genpools.

Der zweite Vorteil von Hybridsorten ge-
geniiber Populationssorten liegt in ihrer
geringeren Heterogenitét. Nur durch die
Entwicklung von Hybridsorten kann hier
gleichzeitig homogene Ausprigung in
allen agronomischen Eigenschaften und
volle Nutzung der Heterosis fiir den Er-
trag bewirkt werden. SchlieBlich gibt es
Situationen, in denen bereits in der Ho-
mogenitit an sich ein Zuchtziel gesehen
wird. Dies ist vor allem bei Gemiise der
Fall, wo eine Einheitlichkeit des Ernte-
gutes ein wichtiges Produktionsziel ist.
Daher werden bei vielen Gemiisearten
selbst dann Hybridsorten angebaut,
wenn sie Populationssorten nicht im Er-
trag iiberlegen sind (BUTTENSCHON
1986).

Hybridsorten bei partiellen
Fremdbefruchtern

Aus zuchtmethodischen Uberlegungen
erscheint die Ziichtung von Hybridsor-
ten bei partiellen Fremdbefruchtern wie
dem Raps oder der Ackerbohne beson-
ders aussichtsreich. Solche Arten weisen
eine Heterosis auf, die deutlich grofer
ist als bei reinen Selbstbefruchtern, die
aber vollstdndig nur in der Hybridziich-
tung genutzt werden kann. Zwar kdnnen
genauso wie bei reinen Fremdbefruch-
tern synthetische Sorten entwickelt wer-
den (SCHUSTER und FRIEDT 1986,
LINK und RUCKENBAUER 1987,
BECKER et al. 1997), aber in diesen
Sorten kommt es wihrend der Vermeh-
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rung zu einem groflen Anteil von Pflan-
zen, die auf Selbstbefruchtung zuriick-
gehen, und damit zum Verlust an hete-
rotischer Mehrleistung. Es ist daher na-
heliegend, gerade bei Arten wie dem
Raps (ROBBELEN 1985) oder der Ak-
kerbohne (LINK und RUCKENBAUER
1987, LINK 1997, SCHILL et al. 1997)
intensiv an der Entwicklung von Hybrid-
sorten zu arbeiten.

1.2 Heterosis in der
Populationsziichtung

Der Nutzen der Heterosis in der Popula-
tionsziichtung ist offensichtlich, da auch
in Populationssorten die Pflanzen hoch-
gradig heterozygot sind (4bbildung I).
Die Erhaltung dieser Heterozygotie und
damit das Vermeiden von Inzucht ist al-
lerdings ein erhebliches Problem, auf das
wir spéter noch eingehen werden.

1.3 Heterosis in der
Klonziichtung

In der Klonziichtung wird die Heterosis
im Prinzip genauso genutzt wie in der
Hybridziichtung (4bbildung 1), aller-
dings geschieht dies weitgehend unbe-
wusst; die Heterosis ist hier ein integra-
ler Teil der Gesamtleistungsfahigkeit.
Theoretisch sollte eine maximale Nut-
zung der Heterosis moglich sein, wenn
systematisch unverwandte Eltern fiir die
Ausgangskreuzungen ausgesucht wer-
den. Im Unterschied zur Hybridziichtung
ist die Klonsorte durch die Kreuzung der
Eltern nicht fixiert: die Aufspaltung der
(heterozygoten) Eltern erlaubt eine viel-
versprechende Auslese zwischen den
Nachkommen einer Kreuzung. In der
Praxis muss bei der Elternwahl vor al-
lem beriicksichtigt werden, dass die ver-
wendeten Eltern sich in ihren Eigen-
schaften gut ergdnzen, um durch Merk-
malskombination die komplexen Zucht-
ziele erreichen zu konnen.

2. Schaden der Heterosis

2.1 Heterosis in der
Linienziichtung

Fiir Merkmale wie Wiichsigkeit und
Kornertrag ist in den jungen Generatio-
nen der Linienziichtung ein Teil der ge-
netischen Unterschiede zwischen Priif-
gliedern heterotischer Art. Diese Unter-
schiede sind maskierend, und wenn sie
fiir die Auslese benutzt werden, dann

schmilert dies den Zuchterfolg. Priif-
glieder mit heterotisch bedingt hoher
Leistung werden iiberbewertet, da sie
diese Leistung nicht vererben, jedenfalls
nicht iiber mehrere Generationen. Au-
Berdem bremst die natiirliche und ziich-
terische Selektion, sofern sie mit der
Heterosis die gleiche Richtung hat, die
gewiinschte Anndherung des Materials
an Homozygotie und Homogenitit.

Es ist die Dominanzvarianz des jeweili-
gen Merkmals, die diese zwar geneti-
schen, aber im weiteren nicht nutzbaren
Unterschiede ausmacht. Diese storenden
Unterschiede treten auf, selbst wenn die
Gene eines Merkmals alle gleichartig und
ohne Epistasie wirken: Verschiedene Ge-
notypen mit gleichem Heterozygotiegrad
hétten dann zwar auch gleichgrofle mas-
kierende Effekte. Insofern wire eine kor-
rekte Auslese zwischen ihnen moglich.
Tatsédchlich aber sind die Heterozygo-
tiegrade von Individuen nicht gleich.

Die Heterozygotiegrade von Individuen
derselben Generation und Inzuchtstufe
sind etwas verschieden, da Merkmale
von begrenzt vielen Loci gesteuert wer-
den. Die Varianz des Heterozygotiegra-
des z.B. in Generation F2 betrigt bei ei-
ner Anzahl von n ungekoppelten Loci 07,
= 1/(4n). So ist etwa bei einem Merk-
mal mit 20 Loci der Heterozygotiegrad
in F2, der ja im Mittel 0,5 (relativ zur
Ausgangshybride) betrdgt, mit einer
Standardabweichung von 0,11 behaftet.
Immerhin etwa ein Sechstel der F2-In-
dividuen hétten fiir dieses Merkmal ei-
nen Heterozygotiegrad von unter 0,39
und ein weiteres Sechstel lage iiber 0,61
(siche Abbildung 2).

Nun sind allerdings die im Sinne der
Heterosis interessanten Merkmale wie
Kornertrag von vielen bis sehr vielen
Loci beeinflusst, was diese storende Va-
rianz tendenziell verringert. Anderer-
seits ist selbst die Gesamtzahl der Gene
eines Genoms nicht unbegrenzt, und die
Loci segregieren nicht unabhéngig von-
einander - viele liegen gemeinsam auf
einem Chromosomen oder Chromoso-
menarm. Franklin (1977) betrachtet das
gesamte Genom und beriicksichtigt die
Anzahl der Chromosomen, sowie die
Lange der einzelnen Chromosomen in
Morgan. Eine heterozygote F1 fiihrt bei
Selbstung zu einer Varianz des individu-
ellen Heterozygotiegrades in F2 von
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Abbildung 2: Heterozygotiegrad in F2 in Abhéngigkeit von der Anzahl (unge-

koppelter) Loci.

Tabelle 1: Standardabweichung der individuellen Heterozygotie nach der For-
mel von FRANKLIN (1977) und verschiedenen experimentellen Ergebnissen

bei Mais.
Autor/Jahr Mais- Genom- Standardab-
Kreuzung lange L weichung der
Heterozygotie
RHOADES, 1955 mehrere 12,32 Morgan 9,02 %
SCHON, 1993 KW1265 x D146 16,12 Morgan 8,11 %
VUYLSTEKE etal., 1999 B73 xMo17 11,78 Morgan 9,01 %
VUYLSTEKE et al., 1999 D32 x D145 13,76 Morgan 8,64 %
< erfasste Standardabweichung in der
02 =(1321%) [4L-<+ 3e*l] Maiskreuzung von SCHON (1993) an
H k4 .. . .
i=1 380 F2-Individuen betrug im Vergleich

wobei < die Anzahl der Chromosomen
von 1 bis < bezeichnet, 1j die Lange des
j-ten Chromosomes und L die Genom-
lange, jeweils in Morgen.

Den wichtigeren Part in dieser Formel
spielen die Genomgréfle und mit der
Chromosomenzahl die Anzahl vollstin-
dig unabhéngig segregierender Einhei-
ten. Die Variation der Chromosomenlén-
ge ist weniger bedeutend. Fiir Mais mit
seinen zehn Chromosomen finden sich
in der Literatur etwas verschiedene An-
gaben lber die GenomgrofBe (Tabelle 1)
und die Lange der einzelnen Chromoso-
men in Morgan. Dennoch ergeben die-
se Daten, eingesetzt in Franklins Formel,
Standardabweichungen der individuellen
Heterozygotie in F2 von etwa 8 bis 9%
(bei einem Mittelwert von 50%). Die mit
89 RFLP-Markern auch experimentell

hierzu 8,9% (Mittelwert von 49,1%) und
steht mit den theoretischen Resultaten
in guter Ubereinstimmung. Die 2 x 10
Chromosomenarme bei Mais fiihren also
zu einer nur wenig kleineren Varianz als
z.B. die 20 oben als unabhingig ange-
nommenen Loci (8-9% vs. 11%).

STUBER et al. (1992) zeigten auf dhnli-
che Weise bei Mais experimentell einer-
seits diese Varianz des individuellen He-
terozygotiegrades zwischen Individuen
derselben Generation (in diesem Fall der
1. Riickkreuzungsgeneration), anderer-
seits den deutlichen Einflu} dieses Pha-
nomens auf die Leistungsfahigkeit (45-
bildung 3).

2.2 Heterosis in der
Hybridziichtung

Das fiir die Linienziichtung gesagte gilt
hier ebenso: die Varianz der individuel-
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len Heterozygotie ist ein den Selektions-
erfolg wihrend der Linienentwicklung
schmilerndes Phanomen. In der Hybrid-
zlichtung kommen grofere Effekte der
Heterosis vor, die oben dargestellten Er-
gebnisse fiir Mais sind hier nicht nur
Modell, sondern direkt relevant.
SCHNELL (1961a) schreibt dazu: “ The
breeder has to overcome a difficulty
which forms a common (though seldom
discussed) problem in most inbreeding
programs: in as far as the value in com-
mercial seed production depends on cha-
racters which are partly subjected to he-
terosis but required to be on some desi-
rable level also in the more or less ho-
mozygous condition, efficiency of sel-
ection may be poor owing to masking
effects of different heterozygosity levels
of the selfed families.”

2.3 Heterosis in der
Populationsziichtung von
Fremdbefruchtern

In fremdbefruchtenden Populationen
besteht ein unauflosbarer Zusammen-
hang zwischen der genetischen Breite
der Population und dem Heterozygo-
tiegrad, mithin einem Teil der Leistungs-
fahigkeit. Diese Verbindung behindert
den Ziichter beim Einsatz zweier anson-
sten gebrduchlicher MaBinahmen, ndm-
lich bei der Einlagerung einzelner Merk-
male durch Riickkreuzung und bei der
scharfen Selektion.

Die Ausstattung einer Populationssorte
mit einer neuen Eigenschaft durch Riick-
kreuzung erfordert einen unverhéltnis-
méBig hohen Aufwand, da die genetische
Breite der Sorte dabei erhalten werden
muf}. Handelt es sich um eine iiber ho-
mozygote Komponenten erhaltene, syn-
thetische Sorte, dann muf} mit jeder der
Komponenten das Riickkreuzungspro-
gramm durchgefiihrt werden. Sind die
Komponenten Klone (z.B. bei Grésern),
ist die Situation noch schwieriger. Als
Alternative zur Riickkreuzung (s.u.) bote
sich zunéchst die genetische Transfor-
mation der Klon-Komponenten an. Das
gewlinschte Ziel wiirde allerdings nur
erreicht, wenn ein einzelnes Transgen bei
allen Komponenten an demselben chro-
mosomalen Locus plaziert wire.

Die Verbesserung von Populationen
durch scharfe Auslese verbietet sich.
Insbesondere die ziichterische Verbesse-
rung von mehreren Merkmalen gleich-
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Abbildung 3: Beziehung zwischen Heterozygotiegrad und Ertrag in einer Riick-
kreuzungsfamilie von Mais (nach STUBER et al. 1992).

zeitig ist bei Populationen auBerordent-
lich schwierig, da sie unweigerlich zu
einer sehr hohen Selektionsintensitit
flihrt. Eine scharfe Selektion ermdglicht
zwar den Selektionsfortschritt in den
betreffenden Merkmalen, aber gleichzei-
tig fiihrt sie zur Inzucht und damit zu
Leistungsdepressionen in allen heteroti-
schen Merkmalen.

Es muB hier die Balance zwischen An-
reicherung mit besseren Genen durch
Auslese und Vermeidung von Inzucht-
depression beachtet werden. Sehr deut-
lich wird dies bei der Ziichtung von Po-
pulationen als synthetischen Sorten. Die
Komponenten einer synthetischen Sor-
te werden nach der im Topcross oder
Polycross ermittelten Kombinationsfa-
higkeit ausgewahlt. Eine scharfe Selek-
tion nur der besten Komponenten wird
durch die zu erwartende Inzuchtdepres-
sion verhindert. Es muss die optimale
Anzahl von Komponenten ermittelt und
beachtet werden. Fiir deren Ermittlung
ist unter anderem die Groéf3e der Hetero-
sis zu berticksichtigen (BECKER 1982,
LINK und EDERER 1993). Die notwen-
dige Erhaltung der genetischen Breite
solcher Sorten steht auch im Gegensatz
zu Anspriichen an die Ausprigung von
z.B. Qualitdtsmerkmalen, etwa der 00-
Qualitdt bei Raps, entsprechendes gilt fiir
Registermerkmale.

Es tritt in der Populationsziichtung ein
weiterer storender Effekt durch die He-
terosis auf. Die Inzucht aufgrund schar-
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fer Selektion (im Sinne von Drift) ist
nidmlich nicht gleichméBig auf die Indi-
viduen verteilt; es entstehen Heterozy-
gotie-Unterschiede zwischen Individuen.
Diese betreffen nicht nur einzelne Merk-
male bzw. ihre Gene, wie oben fiir die
frithen Generationen der Linienentwick-
lung diskutiert, sondern das gesamte
Genom. Die Inzucht in kleinen Popula-
tionen kommt ja, auch bei strenger Zu-
fallspaarung, nicht nur indirekt durch den
graduellen Verlust von genetischer Va-
riation (Drift), sondern auch direkt durch
unvermeidliche Paarungen zwischen
Verwandten zustande. Nachkommen
solcher Paarungen unterscheiden sich in
ihrer Heterosis und Leistung deutlich
vom Rest der Population. WEIR et al.
(1980) zeigten, dass besonders in den
ersten Generationen nach der Einschrén-
kung der Populationsgrofle die Unter-
schiede im Inzuchtstatus nennenswert
grof sind. Eine grofle Anzahl von Chro-
mosomen eines Genoms erleichtert Ab-
bau dieser Unterschiede bei den nach-
folgenden Generationen. Von groflem
Einfluss in diesem Zusammenhang ist
die Frage der Selbstinkompatibilitit,
immerhin unterscheidet sich die Klasse
der direkt aus Selbstung hervorgehenden
Nachkommen am stirksten vom Rest der
Population (AVERY and HILL 1979).
Beispielsweise wiirden bei einer schar-
fen, rekurrenten Massenauslese in einer
selbstkompatiblen Roggenpopulation
auf kurze, standfeste Typen solche in-
geziichteten Nachkommen bevorzugt.

Diese wiren inzuchtbedingt kiirzer. Die
Auslese wire aber ineffektiv, da der kiir-
zere Wuchs, obwohl genetisch bedingt,
nicht erblich wire.

2.4 Heterosis in der
Populationsziichtung von
partiellen Fremdbefruchtern

Auch in partiell allogamen Populationen
unterscheiden sich die Individuen deut-
lich in ihrem Inzuchtstatus. Diese Un-
terschiede kommen hier allerdings auch
bei groflen Populationen vor. Es sind die
aus Fremdbefruchtung stammenden In-
dividuen, die sich als besondere Klasse
von dem Rest der Population beziiglich
des Inzuchtstatus deutlich unterscheiden.
Hier ist ein storender Effekt bei einer
Massenauslese mit der Richtung der
Heterosis, etwa auf Wiichsigkeit, zu er-
warten (LINK und EDERER 1994).
Sehr wiichsige Individuen sind tiberwie-
gend “Blender”, die zwar heterotisch
bedingt diese Leistung erbringen, aber
im Vergleich zu stérker ingeziichteten
Individuen keine erhohte Anzahl lei-
stungssteigernder Gene tragen und ver-
erben.

Auch bei nur partieller Allogamie er-
reicht eine Population einen Gleichge-
wichtszustand fiir die Haufigkeit der
Genotypen. In diesem Zustand betrigt
bei konstantem Selbstungsgrad von 0 <
s < 1 die mittlere Inzucht F = s/(2-s). Die
genotyische Varianz der Population ist
durch diese Variation des individuellen In-
zuchtkoeffizienten tiberhoht, sie betragt
nach WEIR und COCKERHAM (1977)
o’,=(1+F)o*, +(1-F)o* +4FD +
FD,*+ F(1-F) o2, + (F” - F?) (H? -
o%).

Dabei ist F* der sogenannte 2-Loci-In-
zuchtkoeffizient nach SCHNELL
(1961b), und die Differenz (F” — F?)
stellt die Varianz der individuellen In-
zuchtkoeffizienten in der Population dar.
Zur Erklarung der anderen Parameter s.
WEIR und COCKERHAM (1977).

WRIGHT und COCKERHAM (1985)
betrachten fiir diese Populationsstruktur
ein Merkmal, welches von 100 gleich
wirkenden Loci mit je zwei dominant-
rezessiven Allen codiert wird, das domi-
nante Allel steht durchgehend fiir die
hoéhere Merkmalsauspriagung. Durch die
Heterosis beglinstigt eine Massenselek-
tion die weniger ingeziichteten Indivu-
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duen. Deren Nachkommen, obwohl sie
mit dem fiir die Population geltenden
Selbstungsgrad zustande kommen, sind
wiederum weniger ingeziichtet als der
Durchschnitt (die Wirkung einer
Selbstung und einer Auskreuzung auf
die Heterozygotie sind ja nicht symme-
trisch: eine Selbstung reduziert die vor-
handene Heterozygotie nur um die Half-
te, eine Auskreuzung erhoht die Hetero-
zygotie dagegen unabhingig vom Aus-
gangsniveau auf das Maximum). Somit
beruht der unmittelbare (realisierte!)
Selektionsgewinn teilweise auf einer
Verringerung der Inzucht in der Popula-
tion und also teilweise nicht auf einer
Verdnderung der Genfrequenz. Fiir das
oben skizzierte Merkmal und bei einem
Anteil der Selbstung von 50% betrégt der
permanente Selektionsgewinn nur knapp
45% des unmittelbar durch die Massen-
auslese erzeugten Gewinnes. Fiir ein
Merkmal mit nur einem Locus ist dieser
Unterschied nicht existent.

Diese Betrachtungen gelten nur fiir ei-
nen konstanten Selbstungsgrad. Wie im
Unterschied dazu eine Variation des
Fremd- bzw. Selbstbefruchtungsgrades
auf den Selektionsgewinn wirkt, ist bis-
her nicht geklért. Fiir den Fall, dass das
Merkmal “Selbstbefruchtungsgrad”
selbst Heterosis zeigt, wurde der mittle-
re Inzuchtkoeffizient einer solchen Po-
pulation in Abhingigkeit der Hohe und
der Heterosis des Selbstungsgrades von
LINK und GUMPERT (unveré6ffent-
licht) abgeleitet und bei LINK (1995)
tabellarisch angegeben.

2.5 Heterosis in der
Klonziichtung

Bei einigen Objekten der Klonziichtung,
z.B. Rebe, Apfel und Kartoffel, sind Sor-
ten sehr langlebig, es gibt eine Bindung
des Verbrauchers zu bekannten Sorten.
Dadurch wire es prinzipiell wiinschens-
wert, wenn eine Sorte in einzelnen
Merkmalen wie z.B. der Resistenz ver-
bessert werden konnte, ohne sie anson-
sten zu verdndern. Dem steht in der
Klonziichtung die Heterosis bzw. die
Inzuchtdepression im Wege. In der Li-
nien- und Hybridziichtung kann dieses
Ziel, sofern Resistenzquellen in der be-
treffenden Art vorhanden sind, durch
Riickkreuzung der Sorte bzw. der Eltern
der Sorte erreicht werden. In der Klon-
zlichtung wiirde der Klon bei Riickkreu-

zung mit einer Resistenzquelle aufspal-
ten, der Genotyp wére verloren: die
Meiose zerstort hier die Sorte. Zum an-
deren fiihrt die Riickkreuzung in die In-
zucht und also zum Verlust von Leistung.
Im Unterschied zur Hybridziichtung exi-
stieren keine homozygoten Eltern von
Klonsorten - vermutlich wéren solche
Linien bei den genannten Objekten auf-
grund von Inzuchtdepression auch oft
kaum lebensfdhig. Ein hypothetischer,
markergestiitzter Ausweg aus dieser Si-
tuation wurde von LINK und MEL-
CHINGER (1995) skizziert. In dieser be-
sonderen Situation konnte, sofern fiir die
gewiinschte Eigenschaft Gene zur Ver-
fligung stehen, die gentechnisch vermit-
telte Ubertragung eines Resistenzgens
ein naheliegender Ansatz sein, selbst
wenn das Gen aus derselben Spezies
stammen sollte.

Die Heterosis, insofern wir diploide Or-
ganismen betrachten, spiegelt im wesent-
lichen die Interaktion von Paaren alleler
Gene wider. Bei der Gametenbildung
werden diese Paare getrennt, die Allele
werden einzeln weitergegeben, sie bil-
den in der nachsten Generation neue
Allel-Paare, die neue Interaktionen zei-
gen. Wenn auch ein Genotyp seine Gene
vererbt, so vererbt er dennoch nicht sei-
ne Heterosis. Dieser Umstand ist gewis-
sermallen das besondere an der Hetero-
sis und fiihrt gelegentlich dazu, dass die
Heterosis in der Pflanzenziichtung auch
storend ist. Dennoch muf8 man in der
Heterosis ein grundlegendes Phinomen
fiir alle Ziichtungskategorien erkennen,
welches zumeist niitzlich, wenn nicht
sogar unabdingbar wichtig ist.
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