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Untersuchungen zur Wechselwirkung von Selektion
und Selbstungsrate auf das genetische Gleichgewicht
unter besonderer Beriicksichtigung tetraploider Populationen

II. Modell fiir diploide Populationen

KLAUS WOHRMANN und PETER LANGE

Institut fir Biologie, Lehrstuhl fiir Genetik, Tiibingen (BRD)

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

Summary. In the second part of this paper the influence of genotypically determined outcrossing rates on the
genetic variability of diploid populations has been investigated. In the proposed modelit has been assumed that besides
self-pollination the plants share in a common pollen pool: 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 Ty > T, = Ty, and T, = T, < T, lead to trivial equilibria with a? respectively .42 geno-
types. With regard to T, = T, > T, stable non-trivial equilibria with values of p = 0.5 are possible. For this casc for-
mulas for calculating the frequencies of genotypes have been specified.

3. Outcrossing rates of T % T, # Ty lead in case of relations of T, > T, > T to afixation in a®. Relationsof T, > 7,>7,
respectively T, > T > 7T, allow, beside a trivial stationary state, also the maintenance of a stable polymorphism.
Calculations of the frequencies of genotypes are possible when the formulas specified are used. In case of the hetero-
zygotes having the lowest selfing rate, only trivial stationary states are possible, and are depending on the initial fre-
quency.

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

Einleitung

In den Dbisherigen Untersuchungen (Wohrmann,
1970) wurde angenommen, dafl die Fremdbefruch-
tungsrate flir alle Genotypen in einer Population im
Mittel gleich ist. Es liegen jedoch an einer Reihe von
Spezies Untersuchungen vor, die darauf hinweisen,
dafBl das Befruchtungssystem einer genetischen Kon-
trolle unterzogen sein kann und daher von Genotyp
zu Genotyp variiert. Hinweise in der Literatur auf
diesen Zusammenhang wurden von Harding und
Tucker (1964) zusammengestellt und durch Unter-
suchungen an Phaseolus lunatus erganzt.

Im folgenden zweiten Teil soll gepriift werden, ob
genotypisch bedingte Selbstungsraten auf die Gleich-
gewichtssituation in Populationen einen EinfluB aus-
iiben und welcher Art er ist. Diese Zusammenhinge
sollen zunédchst an einer diploiden Population unter-
sucht und erldutert und spiter durch die Untersu-
chung der komplizierteren tetraploiden Populationen
ergidnzt werden.

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

1. Das Modell

Hayman (1953) entwickelte ein mathematisches
Modell, das Untersuchungen iiber den EinfluB par-
tieller Selbstbefruchtung in Interaktion mit Selektion
auf die genetische Zusammensetzung von diploiden
Populationen im Stadium des Gleichgewichts ermog-
licht. Aufbauend auf diesen Ergebnissen wurden von
Allard und Mitarbeitern (Zusammenfassende Dar-
stellung: Allard, Jain und Workman, 1968) Metho-
den zur Fitness-Schitzung entwickelt, die eine Be-
stimmung der erwarteten Zygotenhdufigkeiten der
7 4+ 1. Generation aus den I'requenzen der Adulten
der n. Generation voraussetzten. Aus den in ge-
trennten Experimenten ermittelten Fremdbestiu-
bungsraten (7) bzw. Selbstungsraten (S =1 -~ T)
sowie den I'requenzen der Adulten in der #. Gene-
ration (f;, ¢ =1, 2, 3) ergeben sich die Frequenzen
der Zygoten (Z,) in der # 4 1. Generation aus fol-
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genden Gleichungen:

4d: Zi=T(h+ 5P+ S (h+74h)
das Zy=2T(h+5h) (h+5h) +55h

an: Zz= T(fa +%f2)2 + S(fs +‘;1*f2)

Diesen Funktionen liegen zwei Annahmen zu-
grunde:

1. Die Selbstungsrate bzw. Fremdbefruchtungs-
rate ist unabhingig vom Genotyp und somit fiir alle
Genotypen im Durchschnitt gleich.

2. Ein Individuum, das eine Selbstbefruchtung
vollzogen hat, hat keinen EinfluB mehr auf die
Paarungswalrscheinlichkeiten der Gruppe, die zu-
filliger Paarung unterworfen ist.

Die erste Annahme wurde von O’Donald (1960)
in einem Modell mit Vorzugspaarung abgedndert,
das zu folgenden modifizierten Paarungshidufigkeiten
fiihrte:

AA X AA: (T (1)2/D + S, f,

AA x Aa: 27T, Tyf f/D

AA X aa 21,1514 LD

Aa X Aa: (1> (LD + S f, (2.2)
Aa X aa 2 1‘2 Ts f2 fa/D

aa % aa @ (T3)* ([3)*)D + S5 fs,

wobei D = T, f+ Lofo+ T3 fs
ist.

Aus diesen Paarungshiufigkeiten ergibt sich eine
Zygotenhidufigkeit in der nachsten Generation:

2
Ad: Z, = (1‘1 it %Tz fz) ‘j”D + S5 h+ %Szfz
da: Zy= (Tl h +‘;‘T2f2)(’1‘3 fa +_‘12“]‘2f2)l/
D+ Shy
aa :Z3:(T3f3 ”‘%Tzfz)z/DﬂLszs‘i‘&“Ssz
‘ (2.3)

Es kann nachgewiesen werden, dall unter diesen
Bedingungen
1 . 1.
h+ 71‘2 =2+ “2”12 bzw.
pro= P ist.

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

IFiar den Fall, dall 1 = 1, = 1, ist, lassen sich
Gleichungen (2.3) in die Form von (2.1) iiberfithren.

Es erhebt sich die Frage, ob dieses Modell mit as-

sortativer Paarung auch auf pflanzliche Populationen
generell anwendbar ist. Theoretisch besitzt es sicher-
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lich Giltigkeit fiir partiell kleistogame Spezies, bei
denen die von den kleistogamen Individuen nicht zur
Befruchtung der eigenen Eizellen bendétigten Pollen
nicht zum ,,Pollenpool* der offen abblithenden Indi-
viduen beigesteuert werden. Allen anderen Popu-
lationen, in denen auf Grund der Bliitenmorphologie
Selbstung erméglicht wird, der ,,Restpollen” aber
durch Insekten oder Wind an der zufilligen Bestiu-
bung teilhat, diirfte dieses Modell jedoch nicht ge-
recht werden. Es soll daher versucht werden, cine
allgemein giiltige IFormel zu entwickeln.

Ist N; die Anzahl Pollen je Eizelle des i. Genotyps,
so werden von den Genotypen f; N; Pollen gebildet,
von denen f;S; zur Selbstbefruchtung bendtigt
werden. Tir die zufillige Paarung stehen dann noch
i N;— 1 S;=1f;, (N, —-S) Pollen zur Verfiigung.
Die Pollenfrequenz ist dann f; (N; — S;}/D, wobel
der Normierungsfaktor

D =[Ny —S)+ LNy —S) + f3 (N3 — S5)
ist.

Diese Uberlegungen sind nur sinnvoll fiir den Fall,
daB die Pollenzahl nicht kleiner als die der Eizellen
ist. Unter diesen Bedingungen sind die Paarungs-
hiufigkeiten der Genotypen:

AA X AA: T, 1 Hi (Ny — S)/D + S hy

A4 x da: %1 fify Ny = S} 4 Lo fo 1 (N — S1))/
A4 x aa : 5{1 fifs (Ng—Sg) + L3t [ (N, — Sol
Ada x Ada: Ty fyfs (Ny — S)/D + S, /s

da X aa : ‘])]3 fafa (Na—Sg) + Lo fofs (N3 — Sa)]f
aa X aa : Tyfyfy (Ng — Sg)/D + Sy fs

(2.4)

Aus (2.4) ergibt sich eine Zygotenhiufigkeit in der
# - 1. Generation von:

A4 2= [l Ny~ S) + Jfy (N — 5|
(1085 b D+ Sch+ | Sute

da: 2y =l NV = S) + S h W = )] x

Tty + 5 Taha]

A @ = S+ 3 WV — S %

Tkt 3 Tab]} D+ St

aa Ly =

R A AL AEO]

‘ - 1 ' 1
| Tas 3 Toh)[D 4 Sula 4 Sake
(25)
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Ist das Verhiltnis von Pollen zu Eizellen N; = 1,
so werden die Ausdriicke f; (V; — S;) in den Glei-
chungen 25)zu f, (1 —S) =f— [, S;=T, f, da
fi=1#;S; + f; T.. Entsprechende Uberlegungen gel-
ten fiir die Fille, in denen N; > 1 ist, jedoch auf
Grund des Bliitenbaus (z. B. Kleistogamie) die fiir die
eigenen Eizellen nicht benétigten méinnlichen Ga-
meten keinen Anteil an der zufilligen Paarung haben.
Unter diesen Annahmen lassen sich die Gleichungen
(2.5) in die Form (2.3) tiberfiihren.

Der zweite Extremfall ist dann gegeben, wenn die
Anzahl Pollen im Verhiltnis zur Eizelle grofB ist.
Unter dieser Bedingung werden die Werte N, grof3,
und die Werte S; in den Gleichungen (2.5) kénnen
vernachlidssigt werden. Fir N, =N,=N; =N
lassen sich dann die Gleichungen (2.5) in folgender
Form schreiben:

AA: Z; = (f1 -+ ; fz)(Tl fi ‘}‘%7‘2 fz)
+Sih b Sehe

da: Zy= (bt S h)(Toh+ 5 Tu)
k) (Tuh 5 Tak)

+ 5 Sole

(2.6)

aa 2 Zy=(fo+ 3 b) (Tabs + - Tute)

+ Sofy+ 5 Sehe

Diese Ausdriicke entsprechen denen von Wohr-
mann (1967a u. b). Die Beziehung zu den Gleichun-
gen (2.1) ergibt sich, wenn 7T} = T, = T, = T ist.

Die Gleichungen (2.5) stellen ein allgemeingiiltiges
Modell dar, in dem neben dem genotypisch bedingten
Befruchtungsmodus als Fitnesskomponente Fertili-
titsdifferenzen zwischen den Genotypen bertick-
sichtigt sind. In den folgenden Betrachtungen sollen
die IFertilititsunterschiede jedoch unberiicksichtigt
bleiben und die méglichen Gleichgewichtssituationen
bei Annahme eines groBlen Verhiltnisses von Pollen:
Eizellen untersucht werden (IFormeln 2.6).

2. Bestimmung des Gleichgewichts

a) ohne Selektion. Im Modell von O’Donald
(Gleichungen 2.3) erfahren die Genfrequenzen p bzw.
g von Generation zu Generation keine Verdnderung.
Esist p» = p»+'. Wird jedoch aus den Formeln (2.6)
die Genfrequenz aufeinanderfolgender Generationen
errechnet, so ist

PnH =p" _’;‘[Tl f1 (1 — 75") + Tz fz (% —pn)

~ Ty fy]- (2.7)
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Ist die Verinderung von p von Generation zu Gene-
ration

dp=ptt —pr

so ergibt sich fir
ap= = Y[ Tt + Toho (5 —#7)
- T3 f3 ?ﬂ] °

Ap stellt somit eine Funktion der Genotypen- bzw.
Genfrequenzen der vorhergehenden Generation und
der Fremdbestiubungsrate dar. Hiermit ist gezeigt,
daB ohne Annahme von Selektionsparametern wie
zygotische Vitalitit, Fertilititsunterschiede und
gametische Vitalitit eine ,,Selektion’* mdoglich ist.
Dieser Typ der Selektion unterscheidet sich von dem-
jenigen, der durch Fitnessdifferenzen zwischen den
Genotypen wirksam wird, dadurch, daB er nicht auf
Vitalitdtsunterschieden beruht, sondern vielmehr be-
stimmten Genotypen auf Grund ihres Befruchtungs-
systems relativ groflere Chancen fiir ihre Vermehrung
einrdumt.

Da f;=1 —f, — [, ist, kann (2.8) auch in der
Form von

Ap = — 3| (T =T (1 =) + fa (T3 — o)

(z—2)]

geschrieben werden. Unter der einschrinkenden Be-
dingung von

(2.8)

(2.8a)

T=T,=T
ergibt sich dann aus (2.8a) fiir
1
Mp= =SB (T—D)(5—#) @9
Fir

I'w=T,=T, h=1—f—1s

ist dann
1 .
Ap =1 (Ts — T)pm. (2.10)

AuBerdem kann nachgewiesen werden, daB fiir
Ty,=1T,=T

Ap= =S h (T —T) (1 — ") (241)

wird.

Aus Gleichung (2.9) lassen sich folgende Verhal-
tensweisen der Populationen ableiten (Tabelle 1):

1. Fiir » = 0.5 in der Ausgangspopulation ist
Ap = 0.0. Das bedeutet, daB sich auf dem Weg zum
Gleichgewicht keine Verdnderung hinsichtlich der
Genfrequenz ergibt.

2. Fiir p > 0.5 und T, > T wird Ap positiv. Da
prit= p* + Ap ist, wird p mit zunehmender Gene-
rationszahl gréBer, es ist eine Zunahme bis p = 1.0
zu erwarten.
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3. Fiir p >0.5 und T,< T wird Ap negativ.
¢ kann jedoch nur einen Wert von minimal 0.5 an-
nehmen. *

4. I'iir $ < 0.5 ergeben sich entsprechende Zu-
sammenhidnge, und zwar fiir 7, > T eine Abnahme
bis p == 0.0 und fir 7,<( T eine Zunahme bis
P =0.5.

Ttir den Spezialfall von T; = T, = T gilt fur Ap
Gleichung (2.10). Daraus ergibt sich (Tab. 1), daB

1. Ap fiir Werte von Ty > T positiv wird und so-
mit p eine Zunahme erfihrt und

2. Ap fiir Ty < T einen negativen Wert annimmt,
wodurch p eine Abnahme erfihrt.

Entsprechende Uberlegungen gelten fir T, < T,
= 13 = T (Tab. 1).

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

Tabelle 1. Einflufi von Ausgangsfrequenz und Fyemd-
bestdubungsvate auf die Verdnderung von p

Bedingungen Vorzeichen Wirkung
gung von Ap auf p

p=05 T,sT=T =T, p=¢q= 0.5

T, >T =T, =T, positiv p—1.0
P> 05

Ty, < T = T,= 1T, negativ p — 0.5

T,>T =T, =1, negativ p — 0.0
p <05 -

T, T=1Ty=1T,; positiv p — 0.5

T3> T =1T,=T, positiv p—1.0

Ty T =1T,=T,; negativ p — 0.0

T, > T =T, =T; negativ p — 0.0

T, < T ="T,= T, positiv p—1.0

Im Equilibrium gilt die Beziehung Z% = Z#*'. Da
im vorliegenden Fall die Fitness aller Genotypen
gleich 1.01st, entspricht die Zygotenhiufigkeit Z# der
Adultenhidufigkeit /2 und Beziehung (2.6) kann fiir
die Heterozygoten unter Vernachlissigung des Gene-
rationenindex als

o= (b g ) (Tt 5 Tah) + (1 + 5 2)

"~ 1 1
X (11f1+ > T, fz)-f-;:sz f2
geschrieben werden. Unter Beriicksichtigung von
Iy =Ty=T,5=00—T),f3=1~f, — [, sowie
p = (fl + %}‘2) = 0.5 ergibt sich nach Umformung
tiir die I'requenz der Heterozygoten:
T

=137 (2.12)
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Die Hiufigkeiten der Homozygoten betragen dann
1

fr=tf=tt—1f.

Es wird deutlich, daf} die Zusammensetzung einer
Gleichgewichtspopulation unter den angenommenen
Bedingungen nur durch die Fremdbestiubungsrate
der beiden Homozygoten bestimmt wird. Die Ire-
quenz der Aa-Typen kann im Gleichgewicht den
Wert von 0.5 nicht iibersteigen. Abnahme der Fremd-
bestaubungsrate und damit Zunahme der Selbstungs-
rate bedingen eine Abnahme der Heterozygoten.

Eine Besonderheit ergibt sich, wenn 1, = T3 = 0.0
# T,. In diesem Fall kénnen die Heterozygoten so-
wohl durch eigene wie auch durch 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
nichit vermindert, wohl aber auf Kosten der Hetero-
zygoten vermehrt werden. Dieser Sachverhalt fiihrt
zu einer Fixierung der Population in 42- und a*-Geno-
typen bei Verinderung des p:¢g-Verhiltnisses gegen-
iiber der Ausgangspopulation.

Die Lage des Gleichgewichts fiir T, 7= T, £ T ist
aus der Gleichung (2.8a) nicht unmittelbar abzu-
leiten, da hier Ap sowohl eine Funktion der Geno-
typenfrequenzen und damit der Genfrequenzen als
auch der Fremdbestiubungsrate ist. Da Selbstung
eines Genotyps wie Selektion auf diesen Genotyp
wirken kann, kann das zur Folge haben, dal die
Population fiir 7, > T, > T3 in a® und fir 7, < T,
< T, in A2 fixiert.

Im Falle der Ungleichungen T, > 73 > T, bzw.
Ty > T, > T, sind, wie Computer-Iterationen er-
gaben, sowohl triviale als auch nicht triviale Gleich-
gewichte méglich. Die Berechnung der genotypi-
schen Zusammensetzung derartiger Populationen ist
auf folgende Weise moglich:

Unter Gleichgewichtsbedingungen in Abwesenheit
von Selektionist 2% = ft =2Z%". Da f; =1 — f,— /s
ist, kann aus der Formel fiir die Heterozygoten (2.6)
[ bestimmt werden. Es ist

- Taf;"(%—pm) 5

F= s ri—p

Desgleichen ergibt sich aus der Tormel fiir die
A2-Typen:

(2.12a)

2.13)

Crnp( o)t
fr= T, (1 — %)
Gleichsetzung beider Ausdriicke und Aufldsung
nach p ergibt:

(2.14)

o _1__ Tl - T3
P = T T Ty Ty — 2 T, 1)
> stellt somit eine Funktion der Fremdbestdubungs-
raten dar. Fir p* ergibt Formel (2.15) nur dann

(2.15)
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sinnvolle Werte (1 > $™ > 0), wenn die Bedingung
1Ty — T4l < |1, Ty + T, T, — 2 17 Tl erfiillt  ist.

Mathematisch sind jedoch auch Kombinationen von
Fremdbestiubungsraten moglich, die Werte fiir
p* <0 und p* >1.0 ergeben. Iir solche Idlle
konnte in Computer-Simulationen gezeigt werden,
dal die Populationen in 42- bzw. a>-Typen fixieren.

Tiir 1 > p= >> 0 1Bt sich aus (2.13) und (2.14) 7
sowie [ berechnen. Durch beide Grofen ist das
Gleichgewicht eindeutig definiert.

b) mit Selektion. In den bisherigen Untersuchun-
gen sind I'itnessdifferenzen zwischen den Genotypen
der Population nicht beriicksichtigt worden. Werden
jedoch Selektionsparameter (w;) in das obige Modell
eingefithrt, so entspricht die Héufigkeit der Adulten
f? nicht mehr der Zygotenhiufigkeit Z?. Es ist viel-
mehr

1 =2 wfW, W= 32w,

Die Verdnderung der Genotypenfrequenzen und
damit der Genfrequenzen wird somit eine Funktion
der T;- und der w;-Werte. Anstelle der Formel (2.9)
fur T, £ T, = T, ergibt sich dann

1 n

— B (T = ) (5 —p2) 8% — 29) (240
und anstelle von (2.10) fiir 7, < T, = T,

Ap = f2 (T = T) s+ (% — p3) (247)
sowie fiir (2.11) (T7S 1T, = T3)
Ap = — S fr (Ty — T) (4 — p5) + (B% — p3),
(2.18)

Ap =
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wobel py = (£, w, -+ -12— Z,w,)/W die Genfrequenz
in der Adultenpopulation und p, = Z; + % Z, die

Genfrequenz in der Zygotenpopulation ist. Wihrend
in den Formeln (2.16) bis (2.18) der erste Summand
jeweils der Genfrequenzinderung durch unterschied-
liche TFremdbestiubungsraten entspricht, reprasen-
tiert (p4 — p,) die Verinderung durch Selektion.

Eine Umformung der Gleichung (2.17) fiithrt unter
der Bedingung w; = w, = w zu

ap = (T, = 1)

Aus (2.16) folgt fiir w, = w; = w

W w. vy o
Y w @)

Zatz

7 (2.19)

1o
szwn—n§%+w—wﬂ%@Af)

bzw. fiir w, = w; = w

b W Z (1 —
Ap = [* (I — 1)% (w — wl)] 4! z)’Z)

Unter den angegebenen Bedingungen liefern die
Gleichungen eine Information iiber das Vorzeichen
von /p und damit iber die Lage des Gleichgewichts.
Ist z. B.in (2.19) wy = 1.0 > w, = w,, 0 ist der Aus-
druck (w — w,) stets negativ. Wird 1" > T, ergibt
sich ein negativer Wert fir 4p, was zur Fixierung der
Population in a2-Typen fithrt. Ist jedoch T < 1}, so
wird (T — T) positiv, und das Vorzeichen von Ap
wird dadurch bestimmt, daB (T3 — T) wws/2 W
groBer oder kleiner als (w — w,) ist. Entsprechende

Tabelle 2. Genfrequenz p im Gleichgewicht in Abhdngigkeit von Fitness
und Fremdbestdubungsvate

Bedingungen

Wy, = Wy < 1.0

W, = Wy = 1.0 wy = Wy < 1.0

w3210 wy = 1.0 wy < 1.0 w; = 1.0
P10 00 o0 o
h=1,>7, 00 1.0/(0.0) 0.0 - —
T,=T,<T; 10 1.0 0.0/(1.0) — —
<T,=1; 10 — — 0.0/(1.0) 1.0
Iy >T,=1T; 00 — — 0.0 1.0/(0.0)
Y s ! wy; = wy < 1.0 Wy <‘1f,0,' Wy = Wy =1.0 . -
Jedingungen w, = 1.0 b — 0.5 p> 0.5 b < 0.5
p™ 0.5 0.5 1.0 1.0
P =05
I,sT,=1T; 05 0.5 0.5 — _
p>0.5
T,>T,=T; 1.0 0.5/(1.0) — 1.0 —
T, <T,=1T; 05 0.5 - 1.0/{0.5) —
p <035
T,>T,=T; 00 05/0.0) — — 0.0
T,<Ti=1Ty, 05 0.5 — - 0.0/{0.5)



204

Uberlegungen lassen sich auch fiir den Fall anstellen,
in dem w, < w = 1.0 ist.

Die Ergebnisse, die auf diese Weise aus den For-
meln (2.19) bis (2.21) erhalten werden konnen, sind
in Tabelle 2 zusammengestellt worden. Sie zeigen,
dal neben trivialen Gleichgewichten auch stabile
nicht triviale Gleichgewichte (p = 0.5) moglich sind.
Die Gleichgewichte stellen sich, wie Computer-Ite-
rationen zeigten, unabhidngig von der Ausgangs-
frequenz ein. Fiihrt ein Teil der Genotypen absolute
Selbstung durch, so werden Gleichgewichtspopu-
lationen ermdoglicht, die nur aus homozygoten A42-
und a2-Typen bestehen. Diese Fille sind in Tabelle 2
nicht beriicksichtigt worden.

Eine besondere Betrachtung erfordern die Bedin-
gungen, unter denen 4p = 0 wird. Dies ist z. B. in
Gleichung (2.20) dann gegeben, wenn

(T =T) 2= (w — w)

(2.22)

ist.
Diese Formel gibt Hinweise auf die Art der Wech-
selwirkung zwischen 7- und w-Werten auf das Vor-
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Abb. 1. EinfluB von Fremdbestiubungsrate und Fitness auf
die Verdnderung von p. Erlduterungen im Text.
a) T =T;,=T 3T, wy=wy3=w= 10> w,
bzw. w, = w; = w < w, = 1.0,
b)T, =T,=T % Ty, wy = wy, = w < wy = 1.0
bzw. w; = w, = w = 1.0 > wy
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zeichen von Ap. Da Ap nicht nur eine Funktion von
T~ und w-Werten ist, sondern auch durch die Geno-
typenfrequenzen beeinfluBt wird, wird bei Dar-
stellung dieser Interaktionen jeweils von der gleichen
Genotypenfrequenz ausgegangen (f; = 0.4, f, = 0.4,
f3 = 0.2).
Formel (2.22) kann auch in der Iform
Ty,=T + (0 —w)2 W (2.23)
W W, ’

geschrieben werden.

In Abbildung 1a ist diese Funktion graphisch dar-
gestellt worden. Sie ist nur sinnvoll fiir Werte von T
bzw. Ty >0 und <<1.0. Ist T, = 0, so gelten be-
sondere Abhingigkeiten. Fiir Werte von w; = 1.0
wird 7, = T und die Gerade entspricht der Diago-
nalen in Abbildung 1a. Das Gleichgewicht stellt sich
unter diesen Bedingungen ohne Veridnderung der
Genfrequenz ein. Werte von 7, > T fithren in den
.»»+ Bereich** und ergeben ein positives Ap und somit
Fixierung in A% Werte von T < T, liegen dagegen
im ,,— Bereich’* und erméglichen damit ein Gleich-
gewicht mit p = 0.5 (s. Abschnitt II 2a). Mit zu-
nehmender Selektion auf die Heterozygoten (w; = 1w,
<1.0, w, = 1.0) wird der Bereich, der zu einem posi-
tiven Ap fithrt, kleiner. Er wird groBer, wenn gegen
die Heterozygoten (w, < w; = wy; = 1.0) selektio-
niert wird. Entsprechendes gilt fiir Abbildung 1b, in
der 77 =1, =1 und w;, = wy, = w == w, berlick-
sichtigt wurde.

Aus beiden Darstellungen wird deutlich, daB fiir
den Ausgleich einer zygotischen Selektion eine grolle
Differenz zwischen den Fremdbestdubungsraten der
entsprechenden Genotypen notwendig ist. Oder
anders ausgedriickt: Geringe Fitnessdifferenzen kon-
nen bereits grofe Differenzen im Befruchtungsmodus
zwischen den Genotypen ausgleichen. Zu dhnlichen
Ergebnissen kommen IFalk und Li (1969) auf Grund
von Uberlegungen an einem Modell, dem die An-
nahme der assortativen Paarung zugrunde liegt.
Dieses Modell ist jedoch, nach Ausfiihrungen der
Autoren, vielleicht nur begrenzt auf natiirliche Popu-
lationen anwendbar.

Zusammenfassung

Im zweiten Teil dieser Arbeit wurde der EinfluB3
genotypisch bedingter I'remdbestiubungsraten auf
die genetische Zusammensetzung diploider Popu-
lationen untersucht. Dem hier entwickelten Modell
lag die Vorstellung zugrunde, dal3 Pflanzen iiber einen
Anteil Selbstung hinaus auch Anteil am Pollenpool
der Population haben. Es wurden Populationen mit
und ohne Selektion berticksichtigt. Die Untersu-
chungen fiihrten 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. Fremdbestiubungsraten von 1, > 1, =T,
bzw. 1, = T,< T, fithren zu trivialen Gleichge-
wichten mit a2- bzw. A2-Genotypen. Fiir T, = T,
> T, sind nicht triviale stabile Gleichgewichte mit
einem p-Wert von 0.5 méglich. TFiir diesen Fall
werden Formeln zur Berechnung der Genotypen-
frequenz angegeben.

3. Iremdbestdubungsraten von 1), 3% 1, £ 1,
filhren bei Relationen von 7, > 1, > T, zur Iixie-
rung in a% Relationen von 17 > 7; > 1, bzw.
T3 > T, > T, ermoglichen neben trivialen Gleich-
gewichten auch die Erhaltung eines stabilen Poly-
morphismus. Berechnungen der Genotypenfrequen-
zen im Gleichgewicht sind durch die angegebenen
Formeln méglich. Haben die Heterozygoten die
niedrigste Selbstungsrate, so sind in Abhingigkeit
von der Ausgangsirequenz nur triviale Gleichgewichte
moglich.

4. Selektion auf einen Genotyp verstiarkt die Wir-
kung der Selbstung dieses Genotyps. Bel einem
Antagonismus beider I'aktoren vermag eine relativ
geringe Differenz zwischen den Iitnesswerten die
Wirkung der Selbstung aufzuheben. Andererseits
werden groBle Differenzen zwischen den Iremdbe-
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stiubungswerten der Genotypen benétigt, um den
EinfluB der Selektion zu kompensieren.
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