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Untersuchungen zur Wechselwirkung von Selektion 
und Selbstungsrate auf das genetische Gleichgewicht 

unter besonderer Berficksichtigung tetraploider Populationen 

II. Modell  fiir diploide Populationen 
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I n s t i t u t  ftir Biologie,  L e h r s t u h l  ftir Gene t ik ,  T i ib ingen  (BRD) 

Investigations on the Interaction of Selection and Selfing on Genetical Equilibrium, 
Especially in Tetraploid Populations. II. 

Summary. In  the second par t  of this paper  the influence of genotypical ly determined oufcrossing rates  on the 
genetic v,3riability of diploid populations has been investigated. In  the proposed model it  has been assumed tha t  besides 
self-pollination the plants  share in a common pollen p o o l  Populations with and without  selection have been taken into 
account. The investigations led to the following results:  

1. Selfing of a genotype tends to have the same effect as selection in favour of this genotype. 

2. Outcrossing rates of T 1 ~ T~ = T a and T 1 -- T 2 ~ T 3 lead to tr ivial  equilibria with a 2 respectively ;t ~- geno- 
types. With regard to ~/'1 = 7"3 ~ T2 stable non-tr ivial  equilibria witll values of p = 0.5 are possible. For this case for- 
mulas for calculating the frequencies of genotypes have been specified. 

3. Outcrossing rates of T 1 r T 2 ~ T.~ lead in case of relations of T~ ~ T2 ~ T 3 to a fixation in a"'. Relations of 7" 1 ~ 7", ~ T 2 
respectively T 3 ~ T I ~ T 2 allow, beside a tr ivial  s ta t ionary state, also the maintenance of a stable polynlorphism. 
Calculations ot the frequencies of genotypes are possible when the formulas specified are used. In case of the hetero- 
zygotes having the lowest selfing rate, only tr ivial  s ta t ionary states are possible, and are depending on the initial fre- 
quency. 

4. Selection in favour of a genotype intensifies the effect of selling this genotype. In case of antagonism of the two 
factors, relat ively small differences between fitness values may compensate for the effect of selling. On the other hand, 
large differences between the outcrossing rates of the genotypes are necessary in order to compensate for the, influence 
of selection. 

Einleitung 

In  den b isher igen  U n t e r s u c h u n g e n  ( W 6 h r m a n n ,  
1970) wurde  angenommen ,  dab  die F r e m d b e f r u c h -  
t u n g s r a t e  ftir alle G e n o t y p e n  in e iner  P o p u l a t i o n  im 
Mi t te l  gleich ist.  Es  l iegen jedoch  an einer  Reihe  von 
Spezies U n t e r s u c h u n g e n  vor,  die da rau f  hinweisen,  
dab  das  B e f r u c h t u n g s s y s t e m  einer  genet i schen Kon-  
t ro l le  un te rzogen  sein k a n n  und  dahe r  von G e n o t y p  
zu G e n o t y p  var i ie r t .  Hinweise  in der  L i t e r a t n r  auf 
diesen Z u s a m m e n h a n g  wurden  von H a r d i n g  und  
Tucke r  (1964) zusammenges t e l l t  und  durch  U n t e r -  
suchungen  an Phaseolus lunatus erg~inzt. 

I m  folgenden zwei ten  Tell  soll gepr t i f t  werden,  ob 
geno typ i s ch  bed ing te  Se lb s tungs ra t en  auf die Gleich- 
gewich t s s i t ua t ion  in P o p u l a t i o n e n  einen Einflul3 aus-  
t iben und  welcher  A r t  er ist.  Diese Zusammenh~inge 
sollen zun~iebst an e iner  d ip lo iden  P o p u l a t i o n  un te r -  
such t  und  erl~iutert und  sp~iter durch  die Un te r su -  
ehung der  kompl i z i e r t e ren  t e t r a p l o i d e n  P o p u l a t i o n e n  
ergfinzt werden .  

Interaktion zwischen genotypisch bedingter Selb- 
stungsrate und genotypischer Fitness in diploiden 

Populationen 

~. Das Modell 

H a y m a n  (t953) en twicke l t e  ein m a t h e m a t i s c h e s  
Modell,  das  U n t e r s u e h u n g e n  t iber  den Einflul3 par -  
t ie l ler  Se lbs tbe f rueh tung  in I n t e r a k t i o n  mi t  Se lekt ion  
auf die genet ische Z u s a m m e n s e t z u n g  yon  d ip lo iden  
Popu l a t i one n  im S t a d i m n  des Gle ichgewichts  erm6g-  
l icht .  A u f b a u e n d  auf  diesen Ergebn issen  wurden  yon 
A l l a rd  und  Mi ta rbe i t e rn  (Zusammenfassende  Dar -  
s te l lung:  Al lard ,  J a i n  und  W o r k m a n ,  1968) Metho-  
den zur  Fi tness-Sch~i tzung en twicke l t ,  die eine Be- 
s t i m m u n g  der  e rw a r t e t e n  Zygotenh~iuf igkei ten der  
n + 1. Genera t ion  aus den F requenzen  der  A d n l t e n  
der  n. Genera t ion  vorausse tz ten .  Aus  den in ge- 
t r e n n t e n  E x p e r i m e n t e n  e rmi t t e l t en  Fremdbest~iu-  
bnngs r a t e n  (T) bzw. Se lbs tungs ra t en  ( S - - I - - T )  
sowie den Frequenzen  der  A d u l t e n  in der  n. Gene- 
r a t ion  ([~, i = 1, 2, 3) e rgeben sich die F ' requenzen 
der  Zygo ten  (Zi) in der  n + 1. Gene ra t ion  aus fol- 
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genden Gleichungen : 

'/s) 
A~: & = 2 T ( l l + ~ l s ) ( l a + ~ l ~ ) + 1 2 S / s  (2.,) 

Diesen Funktionen liegen zwei Annahmen zu- 
grunde : 

1. Die Selbstungsrate bzw. Fremdbefruchtungs- 
rate ist unabh~ngig yore Genotyp und somit fiir alle 
Genotypen im Durchschnitt gleich. 

2. Ein Individuum, das eine Selbstbefruchtung 
votlzogen hat, hat keinen Einflul3 mehr auf die 
Paarungswahrscheinliehkeiten der Gruppe, die zu- 
ffilliger Paarung unterworfen ist. 

Die erste Annahme wurde yon O'Donald (t960) 
in einem Modell mit Vorzugspaarung abge/indert, 
das zu folgenden modifizierten Paarungsh~ufigkeiten 
fiihrte : 

A A  X A A  : (T1) 2 (/1)2/D + S 1/1 

A A  • Aa  : 2 T 1 T  si l ls~ D 

A A  • aa : 2 T 1Ta /1/3/D 

Aa  x Aa  : (1"=) 'a (/2)2/D + .%./2 (2.2) 

Aa  • aa : 2 1" 2 "l"3 is /al D 

~ x a~ : (Ta) s (I~)~ID + Sa I~, 

w o b e i D =  T 1 / 1 +  T s / 2 +  Ta/3 
ist. 

Aus diesen Paarungsh~iufigkeiten ergibt sich eine 
Zygotenh~iufigkeit in der n~ichsten Generation: 

A A :  Z 1 =  111~+ 2- 7"21s , 'D+8111  + T  

( )( )i 1 t 7~I2 A ~ : Z ~ =  T l h + ~ - T s / 2  "s~/~+ 

/ b + -2- Ssl3 

aa : Za = Ta ia + ~ Ts /s + Sa /a + -2( S., h . 

(2.3) 

Es kann nachgewiesen werden, dal3 unter diesen 
Bedingungen 

1 -~ Z bzw. / l + ~ - i s = Z l + 2  2 
p, = p,+l ist. 

Die Genfrequenz bleibt also bei Annahme des 
obigen Modells von Generation zu Generation kon- 
stant. 

Ftir den Fall, dal3 [/'1 = 1"2-- 7"3 ist, lassen sich 
Gleichungen (2.3) in die Form von (2.1) tiberftihren. 

Es erhebt sieh die Frage, ob dieses Modell mit as- 
sortativer Paarung auch auf pflanzliche Populationen 
generell anwendbar ist. Theoretisch besitzt es sicher- 

lich Gfiltigkeit fiir partiell kleistogame Spezies, bei 
denen die yon den kleistogamen Individuen nicht zur 
Befruchtung der eigenen Eizellen ben6tigten Pollen 
nicht zum ,,Pollenpool" der often abbltihenden Indi- 
viduen beigesteuert werden. Allen anderen Popu- 
lationen, in denen auf Grund der Bliitenmorphologie 
Selbstung erm6glicht wird, der ,,Restpollen" aber 
durch lnsekten oder Wind an der zuffilligen Bestttu- 
bung teilhat, dtirfte dieses Modell jedoch nicht ge- 
recht werden. Es soll daher versucht werden, eine 
allgemein giiltige Formel zu entwickeln. 

Ist N~ die Anzahl Pollen je Eizelle des i. Genotyps, 
so werden von den Genotypen /i Ni Pollen gebildet, 
von denen /iS~ zur Selbstbefruchtung ben6tigt 
werden. Ffir die zuf~illige Paarung stehen dann noch 
/~ N i -- 1~ S i = / ~  (N~ -- Si) Pollen zur VerfiJgung. 
Die Pollenfrequenz ist dann /i ( N i -  Si)/D, wobei 
der Normierungsfaktor 

D = A (NI -- Sl) + h (Ns --  Ss) + t3 (Na --  Sa) 
ist. 

Diese Oberlegungen sind nur sinnvoll ffir den Fall, 
dab die Pollenzahl nicht kleiner als die der Eizellen 
ist. Unter diesen Bedingungen sind die Paarungs- 
h/iufigkeiten der Genotypen: 

A A  x A A "  7" a/1/1 (N1 --  51)/1) + ,S'~ /1 ] 

[ AA • A~, - LT"IAA ( x ~ -  ms) -i-- 7"~ Is h (N1 --.%)1I 
D 

A A  • ~, : LT"~tlA(N~-5'a) + T~/~ I, (Xl - -S l ) ] l  
D 

Aa • Aa : 7'~ h h (Xs - Ss)lD + S= h 
Aa • aa : [ T 3 h / 2 ( N 2 - - S 2 ) +  7"~h h ( N  a - S a ) ] l  

D 

(2.4) 

Aus (2.4) ergibt sich eine Zygotenlfiiufigkeit in der 
n + l. Generation von: 

r _7t~1 (x3 .%)]x A.4: Z 1 = [/1 (A;  1 - -  5 1 )  @ - -  

{[ , ] .4a : z., = A (ml --  sl) + ~ t s  (Ns - S~) • 

[T~ 13 + 'i ~'., I~ ] 
t - s3) (N ,  - s , ) ]  • 

[ 'Ill/ ' 
[ ' t~ (N., - 5'.,)] • aa : Z 3 .... /a (N3--";3)  q- 2 

[ T3 /a + ~ Ta la D + Sa /a 

(2.5) 
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Ist das Verh/iltnis von Pollen zu Eizellen N i = t, 
so werden die Ausdriicke /i ( N , -  S,:) in den Glei- 
ehnngen (2.5) zu /i (t -- Si) = / i  -- A Si = r i  /i, da 
A = A & + A Ti. Entsprechende 12rberlegungen gel- 
ten fiir die F~tlle, in denen N i > t ist, jedoch auf 
Grund des Bliitenbaus (z. B. Kleistogamie) die ffir die 
eigenen Eizellen nicht ben6tigten m/innlichen Ga- 
meten keinen Anteil an der zuf~tlligen Paarung haben. 
Unter diesen Annahmen lassen sich die Gleiehungen 
(2.5) in die Form (2.3) iiberfiihren. 

Der zweite Extremfall  ist dann gegeben, wenn die 
Anzahl Pollen im Verh~iltnis zur Eizelle grog ist. 
Unter dieser Bedingung werden die Werte xV i grog, 
und die Werte S i in den Gleiehungen (2.5) k6nnen 
vernachl/issigt werden. Fiir N 1 = N 2 = N a = N 
lassen sich dann die Gleichungen (2.~) in folgender 
Form schreiben : 

AA:  Z 1 = I 

] + 

Aa �9 Z 2 = 

-}- (2.6) 

aa " Z 3 

+ 

Diese Ausdriicke entsprechen denen von W6hr- 
mann (1967a n. b). Die Beziehung zn den Gleichun- 
gen (2.1) ergibt sich, wenn T 1 = T 2 = T a -- T ist. 

Die Gleichungen (2.5) stellen ein allgemeingiiltiges 
Modell dar, in dem neben dem genotypisch bedingten 
Befruchtungsmodus als Fitnesskomponente Fertili- 
t/itsdifferenzen zwischen den Genotypen beriick- 
sichtigt sind. In den folgenden Betrachtungen sollen 
die Fertilit~ttsunterschiede jedoch unberticksichtigt 
bleiben und die m6glichen Gleichgewichtssituationen 
bei Annahme eines grogen Verh~tltnisses von Pollen: 
Eizellen untersucht werden (Formeln 2.6). 

(l, + ~ i2)(T,!, + ~2T~i2) 
1 

S1 I1 "q- 4-  $2 I2 

(i3 +-'21~) (7111 +-~ r.i~) 
i & I2 

(/a +-~12l (Tala +-12 T212) 

Sa la + 7 "  ~ 1~ 

2. Bestimmung des Gleichgewichts 

a) ohne Selektion. Im Modell wm O'Donald 
(Gleichungen 2.3) erfahren die Genfrequenzen p bzw. 
q von Generation zu Generation keine Ver/inderung. 
Es ist p~ = p"/~. Wird jedoch aus den Formeln (2.6) 
die Genfrequenz aufeinanderfolgender Generationen 
erreehnet, so ist 

t T 

- 731~ ~b"/�9 (2.7) ] 

Ist die Verfinderung von p von Generation zu Gene- 
ration 

zip = p~+, _ p~ 

so ergibt sieh far 

1 [71 /1 (t --  pn) 

- -  Ta /a  P~]" (2.8) 

zip stellt somit eine Funktion der Genotypen- bzw. 
Genfrequenzen der vorhergehenden Generation und 
der Fremdbestgubungsrate dar. Hiermit ist gezeigt, 
dab ohne Annahme von Selektionsparametern wie 
zygotische Vitalit~it, Fertilit~ttsuntersehiede und 
gametische Vitalit/it eine ,,Selektion" m6glich ist. 
Dieser Typ der Selektion unterscheidet sich von dem- 
jenigen, der durch Fitnessdifferenzen zwischen den 
Genotypen wirksam wird, dadurch, dab er nicht auf 
Vitalit~itsunterschieden beruht,  sondern vielmehr be- 
stimmten Genotypen auf Grund ihres Befruchtungs- 
systems relativ gr6gere Chancen fiir ihre Vermehrung 
einr~tumt. 

Da / a = l  - - / 1 - - / 2  ist, kann (2.8) auch in der 
I:orm von 

' [ 
z i P = - 2  /I  ( G  - G )  (I - P) + I2 ( G  - G )  x 

( ~ - -  p)] (2.8a) 

geschrieben werden. Unter der einschr~inkenden Be- 
dingung von 

TI=- T a =  T 

ergibt sich dann aus (2.8a) fiir 

1/~ (T 2 T ) ( t  ) Ap = -- ~ -- ~U_ -- p" " (2.9) 

Fiir 

ist dann 
T 1 = T z = T ,  /1 = I - -  / 2  - -  [ 3  

I , ( G  T) f,, (2.1o) zip  = T L  - . 

Augerdem kann naehgewiesen werden, dab ftir 

1" 2 = T a = T 

1 ( T  1 I") (t pn) (2 .11)  A p  = - -  -2- / :  - -  - -  

wird. 

Aus Gleichung (2.9) lassen sich folgende Verhal- 
tensweisen der Populationen ableiten (Tabelle t) :  

t. Ffir p = 0.5 in der Ausgangspopulation ist 
Ap = 0.0. Das bedeutet,  dab sich auf dem Weg zum 
Gleichgewicht keine Ver/inderung hinsichtlich der 
Genfrequenz ergibt. 

2. Fiir p > 0.5 und T~ > T wird zip positiv. Da 
p, ,+l= p,~ + zip ist, wird p mit zunehmender Gene- 
rationszahl gr6ger, es ist eine Zunahme bis p = 1.0 
zu erwarten. 
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3. Ftir p > 0 . 5  und 7" 3 ~ T wird Ap negativ.  
p kann jedoch nur einen Wert  von minimal 0.5 an- 
nebmen. 

4. Ffir p < 0.5 ergeben sich entspreehende Zu- 
sammenh~inge, und zwar ffir Te > T eine Abnahme 
bis p = 0 . 0  und fiir T 3 ~  T eine Zunahme bis 
p = o .5 .  

Ffir den Spezialfall von T 1 = 2" 2 = T gilt ffir Ap 
Gleichung (2.t0). Daraus ergibt sich (Tab. 1), dab 

t. Ap ftir Werte yon T a ~ T positiv wird und so- 
mit  p eine Zunahme erfiihrt und 

2. Ap fiir T a ~ T einen negativen Weft  annimmt,  
wodurch p eine Abnahme erfiihrt. 

Entsprechende Uberlegungen gelten fiir T 1 ~ T= 
= T a = T (Tab. I). 

Der Anteil der Heterozygoten in einem stabilen 
Gleichgewicht (p = 0.5) kann auf Grund folgender 
Uberlegungen bes t immt werden: 

Tabelle t .  Einflufl yon Ausgangsfrequenz und Fremd- 
besttiubungsrate auf die Veriinderung yon p 

Vorzeichen Wirkung 
Bedingungen yon Ap auf p 

p - - 0 . 5  T3 ~ T =  T, = Ta p = q =  0.5 

T 3 >  T =  2"1= T 3 positiv p--+l .0  
p > o . 5  

T 2 <  T =  T , =  T a negativ p ~ 0 . 5  

T 2 >  T =  7"12 Ta negativ p + 0 . 0  
p < o . 5  

T 2 <  1"=  T 1 = T 3 positiv p ~ 0 . 5  

T 3 >  T =  T I = T 2 positiv p--+ t.0 

Ta < T =  T~= T2 negativ p -+ 0.0 

T 1 ~  T =  T 2 = T a negativ p - + 0 . 0  

T 1 ~  T - -  T 3 2  T a positiv p--+ 1.0 

Im Equilibrium gilt die Beziehung Z~ ~ ~* = Z i . Da 
im vorliegenden Fall die Fitness aller Genotypen 
gleich t .0 ist, entspricht die Zygotenh~iufigkeit Z,~ der 
AdultenMufigkeit  /~ und Beziehung (2.6) kann fiir 
die Heterozygoten unter Vernaehl~tssigung des Gene- 
rationenindex als 

= ' 

I h) i S x(l" 1/1+~-T2 +2- 2/2 
geschrieben werden. Unter  Berticksichtigung von 
2" 1 = T a =  T, S i =  (1 --  Ti) , /3= I - -  / 1 - -  A sowie 

( ' )  P =  / 1 + ~ - / 3  = 0 . 5  ergibt sich nach Umformung 

fiir die Frequenz der Heterozygoten:  

T 
1,7 --  I + r (2A2) 

Die HSufigkeiten der Homozygoten betragen dann 

I (1 -- /2)  (2.t2a) /T  = 1~ = ~ �9 

Es wird deutlich, dab die Zusammensetzung einer 
Gleichgewichtspopulation unter  den angenommenen 
Bedingungen nut  dutch die Fremdbest~tubungsrate 
der beiden Homozygoten bes t immt wird. Die Fre- 
quenz der Aa-Typen kann im Gleichgewicht den 
Weft  von 0.5 nicht {ibersteigen. Abnahme der Fremd- 
best/iubungsrate und damit  Zunahme der Selbstungs- 
rate bedingen eine Abnahme der Heterozygoten.  

Eine Besonderheit ergibt sich, wenn T, = 2" 3 = 0.0 
T 3. In diesem Fall k6nnen die Heterozygoten so- 

wohl dutch eigene wie auch dutch Gameten der Homo-  
zygoten befruchtet  werden. Eine Paarung der Ho- 
mozygoten untereinander sowie eine Befruchtung 
dieser durch die Heterozygoten ist jedoch ausge- 
schlossen (siehe Modell). Die anfangs in der Popu- 
lation vorhandene Homozygotenfrequenz kann also 
nicht vermindert ,  wohl aber auf Kosten der Hetero- 
zygoten vermehr t  werden. Dieser Sachverhalt ftihrt 
Zu ether Fixierung der Population in A 3- und a2-Geno - 
typen bet Ver~inderung des p:q-VerhSltnisses gegen- 
tiber der Ausgangspopulation. 

Die Lage des Gleichgewichts ffir T 1 :/: T 3 # T 3 ist 
aus der Gleichung (2.8a) nicht unmit te lbar  abzu- 
leiten, da hier Ap sowohl eine Funktion der Geno- 
typenfrequenzen und damit  der Genfrequenzen als 
auch der Fremdbest~iubungsrate ist. Da Selbstung 
eines Genotyps wie Selektion auf diesen Genotyp 
wirken kann, kann das zur Folge haben, dab die 
Population fiir T 1 > T 2 > T a in a 2 und ffir T 1 < T 2 
< T a in A 2 fixiert. 

I m  Falle der Ungleichungen T 1 > T a > T 2 bzw. 
T3 > T1 > T3 sind, wie Computer-I terat ionen er- 
gaben, sowohl triviale als auch nicht triviale Gleich- 
gewichte m6glich. Die Berechnung der genotypi- 
schen Zusammensetzung derartiger Populationen ist 
auf folgende Weise m6glich: 

Unter  Gleichgewiehtsbedingungen in Abwesenheit 
yon Selektion ist Z~ = / ?  = Z7 +1. Da /a = I - - /1- - /3  
ist, kann aus der Formel fiir die Heterozygoten (2.6) 
/~ bes t immt werden. Es ist 

/ ~  = (7"I + T3) (I--- poo) 

Desgleichen ergibt sich aus der Formel fiir die 
A3-Typen : 

' T2f~(12 --P'~) -+- 4J,~ /~= - 

T i (1 -- poo) (2.14) 

Gleichsetzung beider Ausdriicke und Aufl6sung 
nach p ergibt: 

/5o, I T ~ -  T a (2A5) 
~-~2-+2(T  1T  2 + T 3 T a -  2 T1T3)' 

p~ stellt somit eine Funktion der Fremdbest~tubungs- 
raten dar. Ftir po~ ergibt Formel (2.15) nur dann 
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s innvol le  W e r t e  ('1 > p~ > 0), wenn die Bed ingung  
IT, - -  Tal G I/'1 T2 q- T2 Ta - -  2 T~ Tal erf t i l l t  ist. 
Ma thema t i s ch  s ind jedoch auch Kombina t i one n  von 
Fremdbest~iubnngsra ten  m6glich, die Wer t e  fiir 
p~ ~ 0 und  p~ ~ 1.0 ergeben.  F i i r  solche lqil le 
konn te  in C o m p u t e r - S i m u l a t i o n e n  gezeigt  werden,  
dab  die P o p u l a t i o n e n  in A 2- bzw. a=-Typen f ixieren.  

F i i r  t > po, > 0 l i igt  sich aus  (2.13) und  (2.14) IF 
sowie 1.~ berechnen .  Durch  be ide  Gr6gen  ist  das  
Gle ichgewicht  e indeu t ig  def in ier t .  

b) *nil Selektion. I n  den b isher igen  U n t e r s u c h u n -  
gen s ind F i tnessd i f fe renzen  zwischen den  G e n o t y p e n  
der  P o p u l a t i o n  n ich t  be r t i cks ich t ig t  worden.  W e r d e n  
j edoch  S e l e k t i o n s p a r a m e t e r  (wi) in das  obige Model l  
e ingef i ihr t ,  so e n t s p r i c h t  die Hf iuf igkei t  der  A d u l t e n  
/~ n ich t  m e h r  de r  Zygotenh~iuf igkei t  Z~. Es  is t  viel-  
m e h r  

I7 = Z7 w d W ,  W = X Z1 w~ . 

Die Ver / inderung  der  G e n o t y p e n f r e q u e n z e n  u n d  
d a m i t  der  Genf requenzen  wi rd  somi t  eine F u n k t i o n  
der  T c und  der  w c W e r t e .  Ans te l l e  der  F o r m e l  (2.9) 
fiir T 2 < 7" 1 = T a e rg ib t  sich d a n n  

(T 2 - -  T) ( -~- - - /5~ l ) - t - (p~ l - -p ,~)  (2.t6) A p  = 2 

und  anste l le  yon  (2.t0) ffir T 3 ~ T 1 = T~ 

Ap = - ~ / a  -- + (P"a - -P} )  (2.t7) 

sowie ffir (2 . t l )  (Tx ~ 2"~ = Ta) 

A p  - -  _ _  
2 

(2.t8) 

I Z wobei  Pa = (Z1 Wl + ~ 2 w2)IW die Genf requenz  

I Z in der  A d u l t e n p o p u l a t i o n  und  Pz = Z1 + -a- 2 die 

Genfrequenz  in der  Z y g o t e n p o p u l a t i o n  ist.  W a h r e n d  
in den F o r m e l n  (2.16) bis (2.18) de r  ers te  S m n m a n d  
jeweils der  Gen f r equenzande rung  durch  un te r sch ied-  
l iche F remdbes t~ iubungs ra t en  entspr ic t i t ,  repr~sen-  
t i e r t  ( f l a -  PZ) die Ver~inderung durch  Selekt ion.  

E ine  U m f o r m u n g  der  Gle ichung (2.17) f t ihr t  un t e r  
de r  Bed ingung  w, = w 2 = w zu 

Za Pz + (w-- w~) I~ (2.t9) 

Aus  (2.16) folgt  f i ir  w, = % = w 

+ (~<, - ~,~)j . . . . .  _ 

(2.20) 
bzw. fiir w 2 = w a = w 

A p  = [ -  (T1 - ; ' )  
W 

I V  " 
(2 .21)  

U n t e r  den  angegebenen  Bed ingungen  l iefern die 
Gle ichungen  eine I n f o r m a t i o n  fiber das  Vorzeichen 
von Ap und  d a m i t  t iber  die  Lage  des Gleichgewichts .  
I s t  z. B. in (2.19) wa ~ 1.0 ) w 1 = w e, so is t  de r  Aus-  
d ruck  (w - -  wa) s te t s  nega t iv .  W i r d  1" > T a, erg ib t  
sich ein n e g a t i v e r  W e r t  f a r  A p ,  was zur  F i x i e r u n g  der  
P o p u l a t i o n  in a~-Typen ft ihrt .  I s t  jedoeh T < T a, so 
wi rd  (T a - -  T) pos i t iv ,  und  das  Vorzeiehen von Ap  

wird  d a d u r c h  b e s t i m m t ,  dab  (Ta -- T) w wa/2 W 
gr6ger  oder  k le iner  als (w - -  wa) ist .  E n t s p r e c h e n d e  

Tabelle 2. Genfrequenz p im Gleichgewicht in Abhiingigkeit yon Fitness 
und Fremdbestiiubungsrate 

Bedingungen 

p,,o 1.0 

7"1 = T 2 > Ta O.0 1.0I(0.0) 
7/' 1 ~= T 2 ~ T a 1.0 1.0 

T1 ~ T2 = T a 
7" 1 ~ T2 = T a 

w e = w 1 = 1 . 0  w 2 = w 1 ~  1 . 0  w 2 = w a =  1 . 0  w 2 =  w a ~  1 . 0  

w a ~  t.0 w a = 1.0 w 1<~ 1.0 w 1 = 1.0 

0 .0  0.O t .0 

0 . 0  - -  - -  

0 . 0 / ( 1 . 0 )  - -  - -  

, . o  - - o.o/ ( t .o)  t . o  
o.o - - o .o 1.oi(o.o) 

]),edingungen 

p = 0 . 5  
T 2 < T 1 Ta 

w 1 = w 3 ~  1.0 w 2~_1:0,w 1 ~ w 3 =  1.0 _ 
% =  1.0 p = 0 . 5  P > < 5  p < 0 . 5  

poo o.5 o.5 1.0 1.O 

0.5 0.5 0.5 

p > o . 5  
G > L = T 3  1.o o.5/(1.o) 
7".o < r l  = Ta 0.5 0.5 

p < o . 5  
G > T I = G  o.o  o.5/(o.o) 
T 2 < T, = Ta o.5 o.5 

1.0 
1.0/(0.5) 

m 

- -  0.0 
-- 0.0/(0.5) 
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l]berlegungen lassen sich auch ftir den Fall anstellen, 
i n d e m w  3 <  w =  t . 0 i s t .  

Die Ergebnisse, die auf diese Weise aus den For- 
meln (2.t9) bis (2.2t) erhalten werden k6nnen, sind 
in Tabelle 2 zusammengestell t  worden. Sie zeigen, 
dab neben trivialen Gleichgewichten auch stabile 
nicht triviale Gleichgewichte (p = 0.5) m6glich sind. 
Die Gleichgewichte stellen sich, wie Computer-I te-  
rationen zeigten, unabh~ingig yon der Ausgangs- 
Irequenz ein. Ftihrt ein Teil der Genotypen absolute 
Selbstung durch, so werden Gleichgewichtspopu- 
lationen erm6glicht, die nur aus homozygoten A 2- 
und a t T y p e n  bestehen. Diese F/ille sind in Tabelle 2 
nicht berticksichtigt worden. 

Eine besondere Betrachtung erfordern die Bedin- 
gungen, unter  denen zip = 0 wird. Dies ist z. B. in 
Gleichung (2.20) dann gegeben, wenn 

- T) = (w - (2.22) 
2 W  

ist. 
Diese Formel gibt Hinweise auf die Art der Weeh- 

selwirkung zwischen T- und w-Werten auf das Vor- 
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Abb. t. Einflug yon Fremdbest~iubungsrate und Fitness auf 
die Vedinderung von p. Erl~uterungen im Text. 

a) T 1 = T 3 = T X Z2, Wl = w8 = iv - -  1 . 0  > iv2 
bzw. w 1 -  w 3= i v < w  2 ~ t.0, 

b )  T 1 = T 2 = T X Ta, Wl - -  w2 = w < iv3 = 1.o 
bzw. ivl = We = iv -- t.0 > w a 

zeichen von dp. Da Ap nicht nur eine Funktion von 
T c und wcWerten ist, sondern auch durch die Geno- 
typenfrequenzen beeinfluBt wird, wird bei Dar- 
stellung dieser Interakt ionen jeweils v o n d e r  gleichen 
Genotypenfrequenz ausgegangen (/1 = 0.4, /2 = 0.4, 
/3 = 02)  

Formel (2.22) kann auch in der Form 

l "  2 --=- 7" @ ( w  - -  we) 2 IV (2.23) 
/f) 72) 2 

geschrieben werden. 

In Abbildung t a ist diese Funktion graphisch dar- 
gestellt worden. Sie ist nur  sinnvoll ftir Werte yon 7/" 
bzw. T 2 > 0  und _<1.0. Is t  T i = 0 ,  so gelten be- 
sondere AbMngigkeiten.  Fa r  Werte yon w~ = t.0 
wird ~/'~ = T und die Gerade entspricht der Diago- 
nalen in Abbildung I a. Das Gleichgewicht stellt sich 
unter diesen Bedingungen ohne Vedinderung der 
Genfrequenz ein. Werte yon 7/'2 > T ftihren in den 
,,+ Bereich" und ergeben ein positives Ap und somit 
Fixierung in A 2. Werte yon 7/" < T 2 liegen dagegen 
im , , - -  Bereich" und erm6glichen damit  ein Gleich- 
gewicht mit  p = 0.5 (s. Abschnit t  I I  2a). Mit zu- 
nehmender Selektion auf die Heterozygoten (w~ = w'a 
< 1.0, w 2 = 1.0) wird der Bereich, der zu einem posi- 
riven Ap fiihrt, kleiner. Er  wird gr68er, wenn gegen 
die Heterozygoten (w2 < Wl = wa = t.0) selektio- 
niert wird. Entsprechendes gilt fiir Abbildung I b, in 
der 7"~ = 1" 2 =  T und w~ = w  2 =  w y ~ w  3 berfick- 
sichtigt wurde. 

Aus beiden Darstellungen wird deutlich, dab fiir 
den Ausgleich einer zygotischen Selektion eine groge 
Differenz zwischen den Fremdbest / iubungsraten der 
entspreehenden Genotypen notwendig ist. Oder 
anders ausgedriickt:  Geringe Fitnessdifferenzen k6n- 
nen bereits groBe Differenzen im Befruchtungsmodus 
zwischen den Genotypen ausgleichen. Zu ~ihnlichen 
Ergebnissen kommen Falk und Li (1969) auf Grund 
von (Jberlegungen an einem Modell, dem die An- 
nahme der assortat iven Paarung zugrunde liegt. 
Dieses Modell ist jedoch, nach Ausf~hrungen der 
Autoren, vielleicht nur begrenzt auf natfirliche Popu- 
lationen anwendbar.  

Z u s a m m e n f a s s u n g  

Im zweiten Teil dieser Arbeit wurde der EinfluB 
genotypisch bedingter Fremdbest~iubungsraten auf 
die genetische Zusammensetzung diploider Popu- 
lationen untersueht.  Dem hier entwickelten Modell 
lag die Vorstellung zugrunde, dab Pflanzen iiber einen 
Anteil Selbstung hinaus auch Anteil am Pollenpool 
der Population haben. Es wurden Populationen mit 
und ohne Selektion berticksichtigt. Die Untersu- 
chungen ffihrten zu folgenden Ergebnissen: 

1. Selbstung eines Genotyps hat  in der Tendenz 
die gleiche Wirkung wie Selektion zu Gunsten dieses 
Genotyps. 
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2. F r e m d b e s t i i u b u n g s r a t e n  von  T 1 ~ T 2 = T a 
bzw. T 1 = T 2 ~ T a f t ihren zu t r iv i a l en  Gleichge-  
wich ten  m i t  a 2- bzw. A~-Genotypen .  F i i r  T 1 = T 3 

T 2 s ind n ich t  t r iv ia le  s tab i le  Gle iehgewichte  m i t  
e inem p - W e r t  von 0.5 m6glich.  F t i r  diesen Fa l l  
werden  F o r m e l n  zur  Be reehnung  der  Ge no type n -  
f requenz  angegeben.  

3. F r e m d b e s t i i u b u n g s r a t e n  von 7" 1 =/= T 2 7 ~ T a 
I t ihren bei  Re la t ionen  von T~ ~ T 2 > Ta zur  F ix ie -  
rung  in a e. Re l a t i onen  von T 1 > T  a > T~ bzw. 
T a > T 1 > T 2 erm6gl ichen neben  t r iv i a l en  Gleich-  
gewieh ten  auch die E r h a l t u n g  eines s tab i len  Po ly -  
morph i smus .  Berechnungen  der  G e n o t y p e n f r e q u e n -  
zen im Gle ichgewicht  s ind durch  die angegebenen  
F o r m e l n  m6glich.  H a b e n  die H e t e r o z y g o t e n  die 
n iedr igs te  Se lbs tungs ra te ,  so s ind in Abh~ingigkeit  
v o n d e r  Ausgangs f requenz  nur  t r iv ia le  (~leichgewichte 
m6glich.  

4. Se lek t ion  auf einen G e n o t y p  vers t f i rk t  die Wi r -  
kung  der  Se lbs tung  dieses Genotyps .  Bei e inem 
A n t a g o n i s m u s  be ide r  F a k t o r e n  v e r m a g  eine r e l a t i v  
ger inge Differenz zwischen den l : i t nes swer t en  die 
W i r k u n g  der  Se lbs tung  aufzuheben.  Andere r se i t s  
werden  groBe Dif fe renzen  zwischen den F r e m d b e -  

s t~iubungswerten der  G e n o t y p e n  ben6t ig t ,  u m  den 
EinfluB der  Se lek t ion  zu kompens ie ren .  
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