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Einem wissenschaftlichen Vortrag zu Ehren von Kraus
Stern boten sich bel dem weitgespannten Arbeitsfeld un-
seres zu ehrenden Kollegen viele Ansatzpunkte. Einem
zentralen Thema haben die stérksten Bestrebungen seiner
wissenschaftlichen Tétigkeit gegolten: dem Bemihen, mehr
Einsicht in die Struktur der nattrlichen Populationen, wie
sie durch die Evolution entstanden sind, zu erhalten und
damit auch die Kréfte, die im Laufe der Evolution auf sie
eingewirkt haben, zu verstehen. Er sah ganz klar, daf3 ein
besseres Verstehen dieser Prozesse unerldlliche Voraus-
setzung fur eine wirkungsvolle Arbeit eines Pflanzen-
Zuchters, und hier besonders des Forstpflanzenzichters, ist.
Deutlich hat er weiter erkannt, wie wichtig fur solche For-
schung Methoden der theoretischen und experimentellen
Populationsgenetik sind, an deren Weiterentwicklung er
in den letzten 20 Jahren erfolgreich mitgearbeitet hat.

Den Arbeitsmethoden der Populationsgenetik, vor allem
der theoretischen Populationsgenetik, haftet in den Augen
vieler etwas Esoterisches an, nicht zuletzt wohl deswegen,
well sie die GesetzmaRligkeiten, die sie erforscht, haufig
mit Hilfe von mathematischen Formeln zu erfassen sucht.
Daher sollen hierzu einleitend einige allgemeine Bemer-
kungen gemacht werden.

Es sai gleich zu Anfang mit Nachdruck betont, dal? ma-
thematische Formeln bei populationsgenetischen Untersu-
chungen nur ein Hilfsmittel sind, um biologische Gesetz-
maldigkeiten darzustellen.

Die Populationsgenetik bedient sich dabei haufig, eben-
so wie die Forschung auf anderen Gebieten, sogenannter
Modelle, die mit Hilfe mathematischer Symbole formuliert
werden. Diese sind es, welche oft das Mifdtrauen von Bio-
logen herausfordern. Aber hat nicht die allgemeine Gene-
tik im eigentlichen Sinne mit einem Modell, dessen Para-
meter ,,nur" Wahrscheinlichkeiten darstellen, das aber viel-
fach durch das biologische Experiment bestétigt wurde,
begonnen? Ich meine die Vorstellung MenpeLs, daf3 Erbein-
heiten nach ganz bestimmten Regeln von Generation zu
Generation weitergegeben werden und zu der Zusammen-
setzung der Population der néchsten Generation fuhren.
Wir akzeptieren diese Regeln heute als fundamentale Na-
turgesetze.

Ein fur die Populationsgenetik fundamentales Gesetz,
das bald nach der Wiederentdeckung der MenpeLschen Ge-
setze aufgestellt und mathematisch formuliert wurde, ist
das nach dem Englander Haroy und dem Deutschen Wein-
BERG benannte Gesetz. .Werden die Haufigkeiten zweier Al-
lele A und a an einem Genort mit p und q bezeichnet, so
finden sich in einer fremdbefruchtenden panmiktischen
Population die 3 mdglichen Genotypen mit den Frequenzen
P2 AA :2pgAa: qtaa Dieses Gesetz ist experimentell viel-
fach belegt. Esist aber heute auch als nicht die ganze Wirk-
lichkeit erfassend erkannt, weil es Selektion, Mutation,
Migration, Drift und andere Kréfte gibt, die auf eine Po-
pulation einwirken. Dennoch ist es als Modell gliltig, des-
sen heuristische Bedeutung nicht unterschatzt werden darf.
Es ist auf3erordentlich fruchtbar fur die weitere Forschung
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in der Populationsgenetik gewesen, weil es einmal ord-
nend gewirkt und zum anderen neue Fragen herausgefor-
dert hat. Wir konnen feststellen, dal? solche mathematisch
formulierten Modelle Uber ihre allgemeine ordnende Be-
deutung hinaus und ihre Funktion, neue Fragen zu Provo-
zieren, in der biologischen Forschung besonders nitzlich
sind, wenn die Veranderungen von Gen- und Genotypen-
frequenzen und deren genetische Gesetzméldigkeiten in Po-
pulationen untersucht werden sollen.

Je weiter die Forschung fortschreitet, um so besser er-
kennen wir die komplexe Struktur naturlicher Popula-
tionen und um so feinere Einsichten in die Zusammen-
hange zwischen der genetischen Struktur und den Umwelt-
faktoren, die auf sie eingewirkt haben, werden sichtbar.
Kompliziertere Zusammenhange erfordern aber auch kom-
plexere Modelle. Sie sind deshalb nicht weniger wirklich-
keitsnah, sondern versuchen vielmehr die Wirklichkeit bes-
ser zu erfassen. Die Forschung auf diesem Gebiet voran-
zutreiben, war ein Hauptanliegen von Kraus Srern, und er
hat durch seine Arbeiten dazu beigetragen, die Struktur
nattrlicher Populationen und die Gesetzmaldigkeiten, un-
ter denen sie entstanden sind, besser zu erkennen. Die Fra-
ge nach der optimalen Strategie einer Population unter den
gegebenen Umweltverhdltnissen in Raum und Zeit war
ein zentrales Anliegen seines wissenschaftlichen Bemu-
h en-besonders der letzten Jahre. Das kommt deutlich in
seinen letzten Publikationen, sowohl den Originalarbeiten
als auch den hinterlassenen Buchmanuskripten zum Aus-
druck. Mit Nachdruck hat er immer wieder darauf hinge-
wiesen, dal3 das Erkennen dieser Gesetzméaligkeiten fur
einen Forstgenetiker und Forstpflanzenziichter eine be-
sondere Bedeutung hat.

Gegenuber dem Zuchter annueller Arten, mit denen es
die landwirtschaftliche und gartenbauliche Zichtung im
wesentlichen zu tun hat, ist die Forstpflanzenziichtung in-
sofern benachteiligt, als die lange Generationsdauer einen
in der Zeiteinheit wesentlich geringeren Einflu? auf die
Veranderung der vorhandenen Populationen zul&t. Um so
mehr ist es fur den Forstpflanzenzichter erforderlich, alle
erreichbaren Quellen der Information Uber die Struktur
natUrlicher Populationen auszuschopfen, um genauer zu
verstehen, wie sie entstanden sind, und um die effektiv-
sten zuchterischen Maf3nahmen zu treffen.

Man konnte vermuten, dal3 in Populationen, die eine
Vielzahl von Generationen unter dem Einflul3 der naturli-
chen Selektion gestanden haben, sich der jewells beste, im
Darwinschen Sinne geeignetste Genotyp bereits angehauft
hat bzw. nur noch ausschliefdlich vertreten ist. Alle Gene
wirden nach dieser Auffassung homozygot fur das gin-
stigste Allel vorliegen. Das hief3e, die Population ware
weitgehend homogen und unter der eben genannten An-
nahme auch weitgehend homozygot.

Schon die ersten Untersuchungen der erblichen Varia-
bilitét in nattrlichen Populationen zeigten jedoch eine er-
hebliche genetische Varianz. Besonders eingehende expe-
rimentelle populationsgenetische Untersuchungen wurden
an dem Haustier der Genetik, der Taufliege, Drosophila,
durchgefihrt. Vor allem die Doszuansky-Schule in U.SA.
konnte zeigen, daf3 viele sogenannte Polymorphismen in
den nattrlichen Populationen dieser Art vorkommen und



dafB3 sie bevorzugt Eigenschaften betreffen, welche fir die
Anpassung der betreffenden Populationen von Bedeutung
sind. Ein solcher genetisch bedingter Polymorphismus ist
nichts anderes als das Vorkommen von zwei oder mehr
distinkt voneinander unterschiedenen erblich bedingten
Formen, wobei der seltenste Typ in einer so groBen H&iu-
figkeit vorkommt, daBl er nicht nur durch das wiederholte
Auftreten von gleichen Mutationen erkldart werden kann.
Solche Polymorphismen treten auch in natiirlichen Popu-
lationen hoherer Pflanzen und damit auch in Populationen
unserer Baumarten auf.

Als Beispiel sei der von Kraus SterN in dem als Manu-
skript vorliegenden Buch: “Genetics of Forest Ecosystems”
(Stern, K. und L. Rocue) erwihnte Polymorphismus der
Farbe der Strobili bei Fichten, Kiefern und Lé&rchen er-
wiahnt, der Forstleuten wohl bekannt ist. Er steht hochst-
wahrscheinlich in Beziehung zur Sicherstellung des Sa-
menertrags bei unterschiedlicher Witterung zur Blitezeit
in den einzelnen Jahren.

Ich mochte aus Zeitgriinden hier nicht die verschiedenen
Einteilungen der Polymorphismen behandeln und die Fra-
ge, wie sie genisch und chromosomal enstehen. Vielmehr
mochte ich kurz darauf eingehen, warum sie in der Popu-
lation aufrechterhalten werden und welche selektiven
Krifte dies bedingen.

Kiaus Stern hat in einer Arbeit: “Nature’s diversifying
selection and its impact on orchard breeding” 3 Hauptgriin-
de genannt:

1) Selektion in einer heterogenen.Umwelt, wobei sich
diese raumlich als auch zeitlich dndern kann

2) Hohere Fitness-Werte der Heterozygoten

3) Hiufigkeitsabhidngige Selektion

Nicht ohne Grund nennt Kiaus Stern als Forstgenetiker
die Selektion in einer heterogenen Umwelt an erster Stel-
le. Besonders fiir langlebige Arten, wie fir die meisten
Forstpflanzen, ist es wichtig, variierende Okologische Be-
dingungen zu lberstehen. Eine reich gegliederte oder auch
sich zyklisch d&ndernde Umwelt bietet bestimmten Geno-
typen sogenannte Nischenvorteile. Oder anders ausge-
driickt: Bei verschiedenen Umweltverhéltnissen, wie sie
unterschiedliche Gkologische Nischen bieten, nehmen die
in einer ,random mating“-Population vorhandenen Geno-
typen wechselnde Fitness-Werte an. Das kann zu einem
balancierten Polymorphismus fiihren: In der einen Umwelt
haben beispielsweise die AA-Genotypen eines Genortes die
hochste Fitness, eine andere Nische bietet den aa-Genoty-
pen bessere Lebensbedingungen. Die Folge ist, dafl neben
den beiden Homozygoten auch die Heterozygote in der Po-
pulation erhalten bleibt. Bei voller Dominanz und dem
Vorhandensein von 2 Allelen — wie im angenommenen
Fall — wire die Population in bezug auf die von A—a
abhingige Eigenschaft deutlich dimorph.

Als zweite Ursache zur Aufrechterhaltung eines Poly-
morphismus wurde der hohere Fitness-Wert des hetero-
zygoten Genotyps genannt. Diese Erscheinung soll hier
ausfihrlicher besprochen werden. Ein sehr instruktives
Beispiel kann aus der menschlichen Population gegeben
werden. Es ist der bekannte Fall der Sichelzellanimie, eine
Form der himolytischen Blutarmwu, Diese Krankheit
kommt in Malaria gefdhrdeten Gebieten vor. Bei den so-
genannten Sichlern haben die Erythrozyten unter bestimm-
ten Umweltbedingungen die Form einer Sichel. Diese Ei-
genschaft ist monogen rezessiv bedingt. Das Sichelzellgen
bewirkt den Einbau der Aminosdure Valin statt Glutamin-
sdure in Position 6 der f-Kette des Hamoglobins. Im Zu-
sammenhang mit der hier vorliegenden Fragestellung ist

nun die Tatsache interessant, daf3 fiir dieses Gen hetero-
zygote Genotypen einen Selektionsvorteil gegeniiber den
beiden Homozygoten besitzen, wenn ijhre Triger von Ma-
laria befallen werden. Eine Untersuchung der Genfrequen-
zen der menschlichen Populationen zeigt nun tatsichlich,
daB3 das Sichelzellgen gerade dort vorkommt, wo die Ma-
lariakrankheit auftritt. In diesen Gebieten wirkt die na-
tirliche Selektion nicht auf eine Verdringung des schadli-
chen Allels aus der Population hin, sondern das im homo-
zygoten Zustand die Anidmie verursachende Gen ist im
Gegenteil in solchen menschlichen Populationen weit ver-
breitet. Das liegt an dem hoéchsten Fitnesswert der Hetero-
zygoten, die nicht nur das ,gesunde“ Allel, sondern auch
das ,kranke“ enthilt. Dieses Allel, das im homozygoten
Zustand die schwere Andmie hervorruft, ist also notwen-
dig, um den Genotyp mit dem hoéchsten Fitnesswert in der
Population zu erzeugen. Deshalb wird es in der Population
erhalten.

Allgemein stellt sich in solchen Fillen heterozygoter
Uberlegenheit ein Gleichgewicht ein, das nur abhéngig ist
von der an der Heterozygoten gemessenen selektiven Un-
terlegenheit der beiden Homozygoten. Haben die drei Ge-
notypen AA, Aa, aa die Fitnesswerte 1-S, 1 und 1-s, so ist
die Hiufigkeit des ,,schidlichen® Allels a im Gleichgewicht

S
der Population gleich F Selbst wenn homozygote Ge-
- s

notypen einen erheblichen selektiven Nachteil besitzen,
werden ihre Gene bei hochsten Fitnesswerten der Hetero-
zygoten durch die natiirliche Selektion dennoch in der Po-
pulation erhalten. Das gilt sogar, wenn der eine homo-
zygote Genotyp voll letal ist.

Die Erscheinung der Heterozygotentiberlegenheit hat fiir
die Selektion bei Nutzpflanzen eine erhebliche Bedeutung.
Wir konnen sie als monogene Heterosis bezeichnen. Eine
solche monogene Heterosis ist bei Pflanzen und Tieren viel-
fach gefunden worden.

Seit in biochemischen Untersuchungen festgestellt wer-
den konnte, da Enzyme in verschiedenen molekularen
Formen vorliegen kénnen, welche dieselbe oder sehr dhn-
liche katalytische Fahigkeiten besitzen, und diese durch
verschiedene Allele eines oder mehrerer Genorte gesteuert
werden, wird diese Erscheinung auch fiir populationsgene-
tische Untersuchungen genutzt. Mit Hilfe der Elektropho-
rese ist es relativ leicht moglich, solche Enzyme annidhernd
gleicher Funktion mit etwas unterschiedlicher molekularer
Struktur zu identifizieren. Damit kann der Vererbungs-
gang solcher Isoenzyme, wie sie genannt werden, studiert
werden. Es besteht somit die Mdoglichkeit, auch an héheren
Pflanzen die Allelhdufigkeit fiir die Primé&rprodukte der
Gene, die Enzyme, zu studieren.

Die Arbeitsgruppe um LewontiN in den U.S.A. hat um-
fangreiche Untersuchungen tiber solche Enzympolymor-
phismen in Drosophila-Arten durchgefiihrt. Aufgrund die-
ser Untersuchungen vorgenommene Schitzungen an Droso-
phila pseudoobscura ergaben, daf3 bis zu 50% aller vorhan-
denen Loci mit mehr als einem Allel in der Population ver-
treten sind. Bei Beriicksichtigung der Zahl der Allele an
den verschiedenen untersuchten Loci sowie deren Fre-
quenzen ergibt sich, dal Einzelindividuen solcher Popula-
tionen im Durchschnitt bis zu 15% heterozygote Loci tra-
gen. Diese Werte miissen sicherlich als Minimalwerte an-
gesehen werden, da nicht jede Aminos&uresubstitution zu
einer verdnderten Wanderungsgeschwindigkeit im elektri-
schen Feld fiuhrt und daher mit Hilfe der elektrophoreti-
schen Verfahren erfafit werden kann.



Neuere Untersuchungen ergaben auch bei Forstpflanzen
das Vorliegen von elektrophoretischen Varianten bei Ester-
asen, Phosphaten, Katalasen und Leucinaminopeptidasen.
Die Bedeutung dieser Forschung fiir die Klidrung popula-
tionsgenetischer Probleme kann nicht hoch genug einge-
schiitzt werden. Eine erste Genanalyse eines Esterasepoly-
morphismus durch vergleichende Untersuchungen am ha-
ploiden Endosperm als auch in diploiden Nadeln der Fichte
wurde von BarteLs vorgenommen. An dem von Kiaus
STern geleiteten Institut sind in den letzten Jahren von
BercMmany umfangreiche elektrophoretische Untersuchun-
gen an Esterasen und Leucinaminopeptidasen verschiede-
ner Waldbaumarten durchgefiihrt worden. Hierbei wurde
die genetische Analyse allein an dem bei Gymnospermen
vorhandenen haploiden Endosperm vorgenommen. Auch in
allen diesen Untersuchungen ergab sich ein hoher Anteil
heterozygoter Loci.

Sehr eingehende Untersuchungen von ALLarp und Mitar-
beitern in Kalifornien iiber Polymorphismen an vorwie-
gend selbstbefruchtenden Arten wie Limabohnen und Ger-
ste, teilweise ebenfalls mit Hilfe von Isoenzymen, ergaben
selbst bei diesen Arten unter normalen feldmiBigem An-
bau eine so hohe erbliche Variabilitit, welche bei der gerin-
gen Rate von Fremdbefruchtung (0,5% bis 2%) nur durch
die Uberlegenheit der Heterozygoten erklirt werden kann.

Die hohe Leistungsfihigkeit hochgradig heterozygoter In-
dividuen ist in Tier- und Pflanzenziichtung lange bekannt.
Der Mais ist das klassische Beispiel fiir die sogenannte Hy-
bridziichtung, bei der durch Inzucht erbreine oder fast erb-
reine Linien hergestellt werden, die in den besten Kombina-
tionen miteinander gekreuzt, das Saatgut fiir die Hybrid-
sorte ergeben. Wir konnen somit feststellen, daf3 heterozy-
gote Individuen nicht nur in natiirlichen Populationen eine
hdufig festgestellte Uberlegenheit in ihren Fitnesswerten
ergeben, sondern auch in den fiir den Menschen wertvollen
Eigenschaften der Nutzpflanzen liberlegen sind. Fitness und
pflanzenbaulich wertvolle Eigenschaften sind sicherlich
nicht gleichzusetzen, wenngleich nicht selten, z. B. zu den
Ertragseigenschaften, eine mehr oder weniger enge Bezie-
hung bestehen mag.

Wir waren in unseren Betrachtungen von dem héufig
vorhandenen hoheren Fitnesswert des heterozygoten Geno-
typs gegeniiber beiden Homozygoten ausgegangen. Die ho-
here Leistungsfihigkeit hochgradig heterozygoter Genoty-
pen, die wir auch als Heterosis bezeichnen, braucht nun al-
lerdings nicht oder nicht nur auf hohere Leistung des je-
weils heterozygoten gegeniiber den beiden homozygoten
Genotypen zuriickzufiihren sein. An solchen, den Pflanzen-
bauer interessierenden Eigenschaften, wie beispielsweise
den Ertragsmerkmalen, sind in der Regel eine grofle Zahl
von Genen beteiligt, die einzeln in ihrer Wirkung nicht
mehr analysiert werden konnen, da sie stark umweltab-
héngig sind und daher phinotypisch eine kontinuierliche
Merkmalsverteilung zeigen. Solche Eigenschaften mit kon-
tinuierlicher, quantitativer Merkmalsausprigung werden
kurz ,,quantitative Eigenschaften“ genannt.

Heterosis bei quantitativen Eigenschaften kann auch ein-
treten, wenn in bezug auf die betreffenden Gene keine
Uber- oder Superdominanz, sondern nur vollstandige oder
sogar nur partielle Dominanz vorliegt. Das hidngt mit der
Tatsache zusammen, daf3 eng benachbart auf den Chromo-
somen liegende Gene gemeinsam (,gekoppelt“) weiterge-
geben werden, und solche Chromosomenstlicke meistens
sowohl leistungsfordernde als auch leistungsmindernde
Gene enthalten. Heterosis kann aber auch durch das Zu-
sammenwirken mehrerer Gene verursacht sein. Wir spre-

chen dann bei quantitativen Eigenschaften von epistati-
schen Effekten.

Nach einem Modell von Cockeruam, das heute allgemein
benutzt und anerkannt wird, ist die gesamte erbliche Va-
rianz fir eine quantitative Eigenschaft in 3 Teile aufteil-
bar:
in die

additive Varianz, die
Dominanz-Varianz und die
epistatische Varianz.

Die relative Zusammensetzung der Population in bezug
auf diese 3 Hauptkomponenten erblicher Varianz kann
wichtige Hinweise auf die zu erwartende Heterosis geben.
Ihre Kenntnis ist daher fiir einen Pflanzenziichter von gro-
Ber Wichtigkeit. Mit Hilfe populationsgenetischer Verfah-
ren zur Analyse solcher quantitativer Eigenschaften ist es
moglich, Schitzungen dieser Komponenten in Erbversu-
chen durchzufiihren. Kiaus Sterns Habilitationsschrift:
»Plusbdume und Samenplantagen, Grundziige der Pla-
nung einer Ausleseziichtung bei den Hauptholzarten®, die
als Broschiire 1960 in Sauerlénder’s Verlag erschienen ist,
war die erste groBere Zusammenfassung dieser Methoden
in deutscher Sprache, gleichzeitig mit einem Ausblick fiir
die Anwendung dieser Methoden in der Forstpflanzen-
zilichtung,

Hybridziichtung wird auch in der Forstpflanzenziichtung
angewandt. Man findet sowohl in Herkunfts- als auch in
Art-Kreuzungen Heterosis, die ziichterisch genutzt wer-
den kann. Ich mdéchte als Beispiel die Hybridziichtung bei
der Larche erwihnen. Sibirische und ostasiatische Formen
ergeben gekreuzt mit den europiischen Lirchen einen ho-
hen Heterosiseffekt, der heute wirtschaftlich genutzt wird.
LangNer und SterN haben durch ihre wissenschaftlichen
Arbeiten am Institut fiir Forstgenetik und Forstpflanzen-
ziichtung in Schmalenbeck wertvolle Beitrdge zur Aus-
nutzung dieses Heterosiseffekts in der Zichtung geleistet.
Sie waren es auch, die den Kontakt zu Pflanzenzuchtbetrie-
ben gesucht haben, um in Zusammenarbeit mit diesen eine
Selektion von Hybriden mit guter Kombinationsfihigkeit
durch geeignete Topcrossverfahren vorzunehmen und da-
mit der Forstwirtschaft nutzbar zu machen.

Kraus Stern hat“sich in einer 1964 im ,Ziichter“ erschie-
nenen grofleren Arbeit liber Herkunftsversuche in der
Forstpflanzenziichtung ausfiihrlich mit den Moglichkeiten
und der Problematik der Hybridzilichtung fiir die Forst-
pflanzenziichtung und damit flir die praktische Forstwirt-
schaft befafit. Da es sich bei diesen Hybriden um Artkreu-
zungen, zumindest aber um die Kreuzung entfernter For-
men handelt, ist statt der erwarteten Heterosis in manchen
Kombinationen auch mit Hybridschwiche zu rechnen. Die-
se Erscheinung ist in der Populationsgenetik bekannt und
auch zu erklédren.

Eine verminderte Leistung nach Kreuzung entfernter
Herkiinfte in der ersten und zweiten Generation ist ab-
hingig von dem Grad der Koadaption in den Herkiinften
bzw. Arten und damit der Vertraglichkeit der in den ver-
schiedenen Herkiinften entstandenen Genkomplexe. Um
es mit anderen Worten und mehr quantitativ-genetisch
auszudriicken: Es ist eine Frage nach dem AusmaB und der
Art der in den Populationen aus Herkunftskreuzungen auf-
tretenden epistatischen Varianzen. Dies zeigt einmal mehr,
wie wertvoll fiir den Forstpflanzenziichter eine Kenntnis
der Gro3e der verschiedenen Varianzen in den zu bearbei-
tenden Populationen ist; ndmlich der additiven, der Do-
minanzvarianz und der epistatischen Varianz.



Auf die Moglichkeiten, die sich der experimentellen Po-
pulationsgenetik und damit auch der Ziichtungsforschung
durch das Studium der Variation von Isoenzymen ertffnen,
wurde bereits aufmerksam gemacht. Solche Untersuchun-
gen werden es uns in den nidchsten Jahren erlauben, die
wihrend der Evolution wirksam gewordenen Kréfte bes-
ser verstehen zu lernen. In diesem Zusammenhang soll
darauf hingewiesen werden, dal die Fortschritte in der
Molekulargenetik auch dazu angeregt haben, Beziehungen
zwischen dem Grad der genetischen Verwandtschaft mehr
oder weniger weit entfernter Arten und den Unterschieden
in ihrer Proteinzusammensetzung zu erforschen. Dabei er-
wies sich die Evolutionsrate verschiedener Proteine (be-
sonders sind hier die Untersuchungen am Himoglobin zu
erwidhnen) als relativ konstant. Das ist ein Hauptargument
der in den letzten Jahren besonders in der theoretischen
Populationsgenetik stark diskutierten ,Neutralitdtshypo-
these“, die besonders an die Namen Kimura und Crow ge-
kniipft ist. Nach der neueren Auffassung dieser Autoren
hat die Zufallsdrift von Mutanten ohne selektiven Vor-
teil — Mutanten mit ,neutralem“ Effekt — in der Evolu-
tion eine wesentlich groBlere Rolle gespielt, als bis dahin
vermutet wurde; in bezug auf die Fitness neutrale bzw. na-
hezu neutrale Gene seien viel hiufiger im Laufe der Evo-
lution fixiert worden, als bisher angenommen worden war.
Man wird die Ergebnisse der Forschung in den néichsten
Jahren abwarten miissen, um zu sehen, ob sich diese Ver-
mutungen bestatigen. Dieser Gesichtspunkt soll daher nicht
weiter vertieft werden.

Was jedoch fir die Ziichtungsforschung unmittelbar von
Bedeutung sein kann, ist die Benutzung der Isoallele als
,Gen-Marker“, In der Ziichtung annueller Arten fillt ein
grofles experimentell in den verschiedensten Richtungen
bearbeitetes Material an. Besonders in den U.S.A. und hier
besonders in der Maisziichtung, ist von den Ziichtungs-
forschern das bearbeitete Material liber mehrere, manch-
mal bis zu 8 und 10 Zuchtzyklen erhalten worden. Hier
ergibt sich die Moglichkeit, mit Hilfe elektrophoretischer
Untersuchungen die Verteilung und damit die Verdnde-
rung der Isoallele fiir verschiedene Enzyme in den Popula-
tionen ilber die Selektionszyklen zu untersuchen und zu
fragen, ob denn eventuell eine Beziehung besteht zwischen
den erwilinschten wirtschaftlichen Eigenschaften, auf die
liber 6—8 Zyklen geziichtet worden ist, und der Zusam-
mensetzung der Population in bezug auf die Gene ver-
schiedener Enzymsysteme.

Biochemisch orientierten Forschern, welche einen guten
Einblick in die verwickelten komplexen biochemischen Zu-
sammenhidnge haben, die zwischen dén Priméirprodukten
der Gene, den Enzymen, und dem, was wir beispielsweise
bei einer Getreidepflanze als Ertrag messen, bestehen, mo-
gen sehr skeptisch sein, ob auf diesem Wege liberhaupt
irgendwelche Beziehungen gefunden werden konnen, die
fiir die Ertragsziichtung nutzbar sind. Man sollte, dieser
Einwand ist hdufig zu horen, zunichst einmal die bioche-
mischen Prozesse genau kennen, die zu den Ertragssub-
stanzen bei unseren Kulturpflanzen fiihren.

Ich meine jedoch, es sei ebenso sinnvoll, zu ergriinden,
ob in dem Material, das sich als ertragsreich erwiesen hat,
ganz bestimmte Enzymmuster realisiert sind — zu ergriin-
den, wie die Wirkung der Selektion auf dem Enzymniveau
ist. Die bereits erwidhnten Untersuchungen von ALLARD
und Mitarbeitern hatten gezeigt, daB unter natlirlichen
Bedingungen des normalen landwirtschaftlichen Anbaues,
ohne daf} eine Auslese auf Ertrag betrieben wird, Isoenym-
polymorphismen aufrecht erhalten werden. Auch Berc-

MANNS bereits erwidhnte Arbeiten ergaben eine klinale Va-
riation an einzelnen Loci. In einer Untersuchung von
Stueer und MoLL an einem Maismaterial tber 9 Zyklen
eines Selektionsprogramms mit Vollgeschwisterfamilien,
das einschlieBlich des unausgelesenen Ausgangsmaterials
somit insgesamt mehr als 20 Generationen umfafit, wurde
an Uberlagertem Restsaatgut die Verdnderung von 3 Per-
oxidasen und einem Phosphatase-Isoenzym untersucht. Die
Veranderung der genotypischen Zusammensetzung in be-
zug auf diese Enzyme konnte nicht allein durch Drift er-
klirt werden. Bei allen 3 Peroxidasen war nach 7 Zyklen
bereits das dominante Allel fixiert, fiir die beiden Allele
der Phosphatase stellte sich ein Gleichgewicht ein. Die
Population war auch nach 9 Selektionszyklen fiir die Phos-
phatase-Allele noch deutlich polymorph. Ihre Genfrequen-
zen betrugen 0,6 und 0,4.

Die Verdnderung der genotypischen Zusammensetzung
in bezug auf die untersuchten Isoenzyme auf einen End-
zustand hin — entweder die Fixierung eines Allels oder
ein stabiler Polymorphismus — ist, wie bereits gesagt,
nicht durch Drift, also durch zufdllige Verdnderungen der
Genfrequenzen, zu erkliren. Ob die untersuchten Enzyme
direkt auf den Ertrag einwirken, kann auf der anderen
Seite nicht mit Bestimmtheit gesagt werden. Zur Kliarung
dieser Frage sind weitere umfangreiche Untersuchungen
erforderlich. Auf jeden Fall, so glaube ich, sind die ersten
Ergebnisse dieser und anderer Untersuchungen so ermu-
tigend, daf3 populationsgenetische Forschung mit Hilfe bio-
chemischer Untersuchungsmethoden, die auf die Zichtung
ausgerichtet ist, diesen Weg weiter beschreiten sollte. Vor-
aussetzung hierfiir ist neben der Moglichkeit, Isoenzyme
bedingende Gene durch elektrophoretische Untersuchungen
zu erfassen, das Vorliegen eines zuchtmethodisch bearbei-
teten Materials, das an Hand von liberlagertem Saatgut auf
seine genotypische Zusammensetzung nachtriglich unter-
sucht werden kann.

Als dritter Hauptgrund fiir die Aufrechterhaltung der
Polymorphismen in natiirlichen Populationen war von
Stern die hiufigkeitsabhingige Selektion genannt worden.
Stern erwidhnt dabei FrankeLs ,relational homeostasis“ als
fiir Waldbdume in diesem Zusammenhang wahrscheinlich
wichtigste Komponente. Was ist damit gemeint? In ge-
schlossenen Pflanzenbestidnden ist jedes Individuum auch
ein Stiick Umwelt fiir seine Nachbarn. Fiir langlebige Ar-
ten, wie es die meisten Forstpflanzen darstellen, ist das be-
sonders verstidndlich und praktisch von grofler Bedeutung.
Um diese Zusammenhinge noch einmal zu verdeutlichen,
mbchte ich kurz ein Experiment an Drosophila anfiihren,
das YarsroucH und Ken-Ism1 Konma, der ebenfalls wie
Kraus Stern vOllig unerwartet durch einen tragischen Un-
fall aus seiner fruchtbaren wissenschaftlichen Arbeit ge-
rissen wurde, durchgefiihrt haben. Diese Autoren unter-
suchten die Hiufigkeit der beiden Allele des Esterase-6-
Locus an unterschiedlich zusammengesetzten Populationen
von Drosophila melanogaster. Ganz gleich, wie die Aus-
gangshiufigkeit der beiden Allele war, es stellte sich im-
mer ein Geichgewicht mit denselben Héufigkeiten ein. Man
konnte daraus schliefien, es handle sich um einen typischen
Fall von Heterozygoten-Uberlegenheit. YarsroucH und
Konma stellten jedoch fest, daB in diesem Gleichgewicht
alle 3 Genotypen gleich viel Nachkommen produzierten,
also den gleichen Fitnesswert besitzen. Das ist nicht so,
wenn die Population in ihrer Zusammensetzung von ihrem
Gleichgewicht entfernt ist. Offenbar handelt es sich in die-
sem Fall um eine hiufigkeitsabhingige Selektion. Es besteht
eine Art Konkurrenzverhalten zwischen den Genotypen



dergestalt, dal immer dann, wenn die Zusammensetzung
der Population nicht in dem erwidhnten Gleichgewicht ist,
bestimmte Genotypen einen Konkurrenzvorteil haben, was
schlieBlich wieder zu der Anndherung an das Gleichge-
wicht flihrt. Ein solcher Mechanismus ist somit in der La-
ge, ebenfalls einen Polymorphismus in der Population auf-
recht zu erhalten. Seine Bedeutung fur die Aufrechterhal-
tung von Polymorphismen in natilirlichen Populationen ist
wahrscheinlich heute nicht immer voll erkannt und ge-
wirdigt.

So wie dieser Mechanismus den Forstgenetiker Stern in
seinen Uberlegungen zur genetischen Struktur natiirlicher
Populationen beschiftigt hat, so stand fiir den Forstpflan-
zenzlchter und fir den Forstwirt Stern dasselbe Phéno-
men als Konkurrenz-Verhalten verschiedener Genotypen
in zlichterisch zu bearbeitenden Populationen im letzten
Jahrzehnt mit im Vordergrund seiner wissenschaftlichen
Arbeit. Er hatte erkannt, daB quantitativ-genetische Un-
tersuchungen, die zu relevanten zlichterischen Aussagen
fiihren sollen, eine Berticksichtigung des Konkurrenzver-
haltens, wie es bei den meisten Forstpflanzen zu erwarten
ist, einschlieBen muf3. Nur dann kann die Populationsgene-
tik giiltige Verfahren fiir die Selektion an solchen Arten
erarbeiten und ihre Aufgabe als Basis fiir die Selektion bei
Nutzpflanzen erfillen.

In den letzten Jahren sind diese Arbeiten an der lang-
jahrigen Wirkungsstiatte Sterns, an dem Institut fur Forst-
genetik und Forstpflanzenziichtung in Schmalenbeck, durch
theoretische Untersuchungen von Hiun fortgesetzt und er-
ginzt worden. Hiuns Arbeiten fuBlen auf dem Ansatz von
Sakar und SternN. Seine Modelle sind inzwischen soweit
entwickelt worden, daB experimentelle Untersuchungen
auf breiter Basis durchgefiihrt werden konnen, um sie auf
ihre Anwendbarkeit fiir die Selektion zu uberpriifen.

Mit diesem weiteren Ausblick auf ein Gebiet, das kinf-
tige forstgenetische und forstpflanzenziichterische Arbeit
erfordert und das entscheidende Anregungen von Kiaus
Stern empfangen hat, lassen Sie mich schlieen.

Kiaus Stern hat sich mit seiner wissenschaftlichen Arbeit
in die Geschichte der Genetik eingeschrieben.
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