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Untersuchungen zur Wechselwirkung von Selektion 
und Selbstungsrate auf das genetische Gleichgewicht 

unter besonderer Beriicksichtigung tetraploider Populationen. 
KLAUS W~HRMANN 

III. 

Insti tut  Itir Biologie, Lehrstuhl ffir Genetik, Tfibingen (BRD) 

Investigations on the Interaction of Selection and Selling on Genetical Equilibrium, 
Especially in Tetraploid Populations. III. 

Summary. in the third part of this paper the influence of genotypically determined outcrossing rates on the coin- 
position of tetraploid populations has been investigated for the stage of genetic equilibrium. In accordance with the 
results from diploid populations (2nd part) it could be shown that an equilibrium situation could be established simply 
by genotypic ally determined differences between selling rates, which usually are possible only under selection pressure. 
The "selective effect el selfing rates" may be compensated for by appropriate fitness patterns. 

Einleitung 

Der im zweiten Teil dieser Arbeit (W6hrmann und 
Lange, t970) untersuchte Einflul3 von genotypisch 
bedingter Fremdbefruchtungsrate auf die Genotypen- 
frequenzen im Stadium des Gleichgewichts sowie 
deren Interaktion mit der Fitness der Genotypen soll 
im folgenden Abschnitt auf die komplizierteren Ver- 
hMtnisse tetraploider Populationen iibertragen wer- 
den. Hierzu mtissen die im 1. Tell (W6hrmann, 1970) 
crarbeiteten rekurrenten Beziehungen zwischen zwei 
aufeinanderfolgenden Generationen in der Weise er- 
weitert werden, dab die genotypisch bedingten Fremd- 
besttiubungsraten unter Annahme des im zweiten 
Teil entwickelten Modells berticksk:htigt werden. 

Der Einflufl genotypisch bestimmter Selbstungsraten 
auf das Gleicbgewicht in tetraploiden Populationen 

1. Das Modell  

13el Annahlne eines Locus mit zwei Allelen ergeben 
sich Ifir die ffinf in tetraploiden Populationen m6g- 
lichen Genotypen die folgenden Paarungsh~iufigkeiten : 

x ,.i4 : 71 I1 A + I, 

.q4 • A2~2: T ~ / I I ~ +  T313A 
- *t4 X A (13: ~/'111A "@ T4h/1 

A3a x A3a:  :/',,12A +.S'212 
A ~ a  • A '  a2: T2h h +  r 3 h h  
A3~ • A a~: T2 /~ /4+  G t ~ h  
A3~ x ~4: T~I,,.A + LI~Io.  

A2a 2 • A2a2: T 3 / 3 I  3 + $ 3 / 3  
A 2 a  2 X A a3: T 3 / 3 / 4 +  2",i/4/3 
A', <,2 • ,,4: "& I3 A + T~ A I.~ 
A .3 x A .3: "GI,  I4 + S~h 
A a 3 X a4: :7114/~+ Ts/s f i  

a~x ,r': 2;AI~ +S~fi  J 

(3.1) 

Aus diesen Paarungsh~iufigkeiten ergeben sich in 
der u q- 1. Generation folgende H/tufigkeiten fiir die 
Zygoten aus der Selbstbefruchtung: 

.A 4 : S Z 1 = S 1/l  @ 52 12 ~%'1 El -~- $3/a F2 F2 
+ S4 I4 Fa F3 

A3 a : s z2 = 2 (s2/ ,  F1 F4 + & 13 f~  V2 
+ S4141;3 G)  

A2 ,r 5 Z 3 _ 52/2 (2 F~ 1; 3 -t- 1;4 1;4) 
4- $3/3 (2 F 2 F 2 + 1;,~ Fs) (3.2) 
+ .% h (2 s;3 F1 + F~ G) 

A a3: S & - -  2 (S212GG + &/~S%F2 
+ & h G G )  

a~: s & - s2 A v3 v3 + & /~ G G 
+ $4/4 F 1 t~'1 @- $5!5, 

und aus der 1;remdbefruchtung: 

A~ : T Z t =  ( / ' 1 / 1 +  7'2/2F~@ T3/3F2 
"@ r 4 h  ]78) (h-}-h/g1@/3 1;2-[-hF3) 

A~.  : TZ,, = (T1A 4- T2/2F~ + 2"~/4F3 
+ 7"3/~F~) (/2 G + A F~ + 14 G) 
+ (A+/2F~+/4F3+/3F~)  
(T.,/2G + T3AF~ + T~/4FD 

(hv~ + hF~ + h G )  
+ (711, + T~I2G + r~hF2 
+ T~/4F3)( /2fa  + /3F2- [ - / 4F1  (}.3) 
+ A) + (A + I2 FI + I3 F~ + A f ~) 
( T, /2 F3 + T~ /3 G + T~ I4 F, 
+ ~I~) 

A a3: T Z  4 = (T212F 3 + T3/3 F2 + "_I',141; ~ 
+ T~ A) (12 G -I- A V, 4- A G) 
+ (12 s;3 4- I3 F, + h F, + L) 
(T2 A 1:4 + "J.~AI;5 + 7"4/4/;4) 

a4: T Z 5 ~ ( T 2 A F  a q- T a A  F 2 + "I'~]4 F~ 
+ T~ h) (G F~+h F2+A FI +A) . 
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Die Gesamtf requenz  der Zygoten  in der n + 1. 
Genera t ion  folgt d a n n  aus (3.2) u n d  (3.3) 

Z i = S Z ~ +  T Z  i .  (3.4) 

2. Untersuchungen zum Gleichgewicht 

Auf G r u n d  der gr6Beren Anzahl  m6glicher Geno- 
typen  gibt  es bei Te t rap lo iden  wei taus  mehr  Kombi-  
na t ionsm6gl ichke i ten  genotypischer  F remdbes tSu-  
bungs ra t en  als bei Diploiden.  Dart iber  h inaus  erh6ht  
sich die ZahI der m6gliehen K o m b i n a t i o n e n  be- 
tr/ichtlich, wenn  Se lek t ionsparameter  in die Berech- 
n u n g e n  einbezogen werden. Im  folgenden soll der 
Einflu[3 der genotypiseh  bed ing ten  Fremdbes t / iu-  
bungs ra t en  auf die genotypische Zusamm e nse t z ung  
der Popu la t ionen  an einigen ausgew/~hlten Befrueh- 
tungsmode l len  erl / iutert  werden.  

]"fir diese U n t e r s u e h u n g e n  b ie ten  sieh haupts/~ch- 
lieh drei K o m b i n a t i o n e n  der T-Wer te  an :  

2. T 2<> 1 " , =  T a =  7 4 =  T5 

3. T a ' ~  T1 = T2 = T~ = T~. 

Dabei  repfi tsentiert  Fal l  t ein Dominanzmodel l ,  
w/ihrend in Fall  2 und  3 Heterosis angenommen  wird. 

Werden  Wer te  ftir den Ante i l  der Geno typen  an der 
Fremd-  bzw. Se lbs tbef ruch tung  en tsprechend  den 
obigen Rela t ionen  in die r ekur ren ten  Gleichungen 
(3.2, 3.3) Itir te t raploide Popu la t ionen  eingesetzt,  so 
l~il3t sich das Gleichgewicht un te r  A n w e n d u n g  der im 
ersten Teil e r lau te r ten  Methode mit  Hilfe eines Com- 
puters  bes t immen.  

Die Ergebnisse dieser I t e r a t ionen  sind in Tabel le  l 
zusammenges te l l t  worden. Die in Spalte 2 aufgeftihr- 
ten  p~ geben die Genfrequenzen in der Aus- 
gangspopula t ion  an, die sich un te r  dem EinfluB des 
jeweiligen Fremdbest~iubungsmusters  zu fioo im 
S tad ium des Gleichgewichts ver~tndern. Fiir T~ ~ T~ 
= T a =  7"~ = Ts, T 2 ~  T 1 = T a =  T 4 =  7" 5 u n d  
T a (  T 1 = 7" 2 =  7" 4 =  T a ist die Lage des Gleich 
gewichts prinzipiel l  unabhf ingig  v o n d e r  Ausgangs  

Tabelle 1. Die Genfrequenz p im Stadium des Gleichgewichls tetraploider Populalione;,~ 
in Abhiingigkeit yon Fitness und Fremdbest~iubungsraten 

13edingungen w 1 > w 2 = w a -- w 4 = w 5 

po o.5 ~ o.5 <2 0.5 o.5 

pco 1 .O t .0 1 .O O 

0.5 o . 1.o!o o 
T, > 7",,--: G T~ = T~ >o .5  o 1.olo 

<o.5  o 1.olo 

0.5 t .O t .O 0 
G < G -  T ~ - - G =  G >o .5  ~.o 

< o . 5  1.o 

Bedingungen 

po 

p oo 

0.5 0 
T. ,> T , - -  T a =  T 4 =  T5 >0.5  O 

G0.5 0 

T 2 ( T ,  = T a = T 4 =  T 5 

Bedingungen 

0.5 0.75 
~ o . 5  0.75 
( o . 5  0.75 

po 

W l  < 2  W2 ~ gU3 ~ /'U 4 ~ W5 

> o . 5  <220.5 

o o 

0 
o 

1.0 0 
t.0 0 

W 2 ~ W 1 ~ W 3 ~ W 4 ~ W 5 W2 < 2  W 1 ~ W3 ~ W 4 "'- W 5 

o.5 ~ o.5 <2 o.5 04 ~ o.5 <2 o.5 

0.75 0.75 0.75 0 O 0 

0.75/0 O 
0.75/0 o 

o. 75/0 o 

0.75 0/0.75 
0.75 0/0.75 

0.75 o/o.75 

W a ~ W 1 ~ W 2 ~ W 4 ~ W 5 Wa < 2  W 1 ~ W2 ' - -  W 4 ~ W5 

o.5 ~ o.5 <2 o.5 0.5 ~ o.5 <20.5 

o pm 0.5 0.5 o.5 0.5 1.o 

1.O 
0.5 0.5 0.5 0.5 

2" a ~  7" 1 = T 2 = T~ = T 6 >0.5  1.O O.5/1.O 
<O.5 O 0.510 

0.5 0.5 
~o .5  0.5 
( 0 . 5  0.5 

0.5 0.5 
T a ( T 1 = 972 ~ 7" 4 = T 5 0.5 1.O/0.5 

o. 5 o/o. 5 
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frequenz. Diese Bedingungen ftihren entweder zu 
einer Fixierung in einem der Endpunkte  (T 1 ~ T2 
= T3 = T 4 =  :/'5, T2 > T1 = T3 = I"4 = Ts)oderzu  
einem stabilen nicht trivialen Gleichgewieht in einem 
der Seitenpunkte (T 2 < T 1 = T a = T 4 = Ts), bzw. 
Zentralpunkte (T 3 ~ T 1 = T 2 = T 4 = 7"5). 

Unter  den Bedingungen yon T 3 ~ T 1 = T 2 = T 4 
= T 5 ist die Gleiehgewichtslage nur insofern nicht 
frequenzabh~ingig, als Ausgangsfrequenzen yon 
p o =  0.5 zu einem labilen nicht trivialen Gleichge- 
wicht in einem der Zentralpunkte ftihren, w~ihrend 
im Fall po ~ 0.5 die Populationen in A4-Typen, bei 
p o <  0.5 in a4-Typen fixiert werden. 

Wird die Wirkung der genotypisch bedingten 
Fremdbest~tubungsrate auf das Gleichgewicht mit den 
Ergebnissen aus den Untersuchungen tiber den Ein- 
fluB der Selektion verglichen (Tab. 1, s. a. Tell I), so 
wird deutlich, dab auch in den bier untersuchten Bei- 
spielen eine erh6hte Fremdbest~iubungsrate eines 
Genotyps in der Tendenz die gleiche Wirkung ausiibt 
wie Selektion gegen diesen Genotyp. Eine geringere 
Fremdbest/~ubungsrate entspricht einer Selektion auf 
diesen Genotyp. 

Bei Berticksichtigung der Selektion erfordern die- 
jenigen Kombinationen von Fitness- und Fremd- 
best/iubungswerten besonderes Interesse, bei denen 
beide Faktoren nicht gleichsinnig auf die Ver~inde- 
rungen der Genfrequenzen wirken (z. B. T 2 > T1 
= ~/'a = T 4  = ~ 5 ,  w2 > Wl = w3 = 72)4 = w5)"  In die- 
sen-F~illen kann die dureh unterschiedliche Selb- 
stungsraten bedingte ,,Selektion" durch entspre- 
chende Fitnesswerte der Oenotypen kompensiert 
werden (Tab. 1). Es werden ebenfalls Gleichgewichte 
erreicht, far die po~ die Werte 0, 0.5, 0.75 und t .0 an- 
nehmen kann. 

~a 

A b b .  1. G l e i c h g e w i c h t e  v o n  G a m e t e n p o p u l a t i o n e n  u n t e r  d e n  

] 3 e d i n g u n g e n  T 2 = 0 . 5 >  T 1 = : / ' 3 =  T 4 = T s = T ,  w 3 =  1 .0  
w 1 = w 2 = w 4 = w 5 =  w.  D i e Z i f f e r n i n d e r A b b .  s t e l l e n d i e  

T - W e r t e  d a r ,  u n t e r  d e n e n  d a s  G l e i c h g e w i c h t  e r r e i c h t  w i r d .  
+ : w = O . I , Q : w = O . 5 , 0 : w = 0 . 9  

Gleichgewichte, die nicht in einem der End-, Seiten- 
bzw. Zentralpunkte liegen, ergeben sich dann, wenn 
die Dominanzverh~tltnisse im Selektionsmodell yon 
denen im Befruchtungsmodell abweiehen. Als Bei- 
spiele wurden in Abbildung I Gleichgewichte yon 
Gametenpopulationen eingetragen, die unter der 
Bedingung T 2 > T  1 =  T 3 =  T ~ =  T 5 =  T und w 3 
= 1.0 ~ w  l = w  2 = w  4 = w  5 = w  erreicht werden. 
Hierbei wurde ftir T 2 ein Weft  yon 0.5 angenommen. 
Die Werte yon T sind jeweils in der Abbildung auf- 
geftihrt worden. Es wird deutlieh, dab bei schwacher 
Selektion (o:w = 0.9) die Lage des Gleichgewichts 
erheblich durch Differenzen zwischen den Fremd- 
befruehtungsraten beeinfluBt wird. Mit zunehmender 
SeIektionsintensit~t (e :w = 0.5) vermindert sich 
deren Wirkung. Wie bereits im ersten Tell der Arbeit 
Itir T~ = T dargestellt, hat die Selbstungsrate auch 
unter den bier angenommenen Bedingungen in Inter- 
aktion mit starker Selektion ( +  :w = 0.I) nur einen 
geringen Einftul3 auf die genotypisehe Zusammen- 
setzung der Populationen im Gleichgewicht. 

Schlug 

In der Regel bewirkt Selektion in Populationen, 
die sich nicht im Gleiehgewicht befinden, sowohl eine 
Ver~nderung der Genotypenfrequenzen als auch der 
Genfrequenzen. Das gleiche gilt ftir Gleichgewichts- 
populationen, die einen Wandel der Selektionsbedin- 
gungen erfahren. Im Gegensatz hierzu bedingt Selb- 
stung eine Ver~inderung der Genotypenfrequenz otme 
Beeinflussung der Genfrequenz, wenn gleiche Selb- 
stungsraten ftir alle Genotypen angenommen werden. 
Werden in die Uberlegungen jedoch genotypisch 
bedingte Differenzen zwischen den Selbstungsraten 
der Genotypen einbezogen, so ist auch ohne Selek- 
tionsdruek eine Ver~inderung der Genfrequenzen zu 
erwarten. 

W~ihrend Fitnessdifferenzen eine Selektion auf 
Grund yon Vitalit~tsuntersehieden im Zygoten- bzw. 
Gametenstadium bedingen, ist die , ,Selekt ion" als 
i~'olge von Differenzen im Befruchtungsmodus unab- 
h~ingig yon der Vitalit~t der Genotypen. Damit 
k6nnen ill Populationen mit partieller Selbstung zwei 
Systeme wirksam werden, die unabh~ingig vonein- 
ander sind, jedoch in der Tendenz den gleichen Effekt 
auf die genotypische Zusamlnensetzung haben k6n- 
men. Beide Systeme kSnnen als Antagonisten auf- 
treten und ihre Wirkung teilweise oder ganz kompen- 
sieren. 

Hieraus ergeben sich Konsequenzen ftir die Seh~it- 
zung der genotypisehen Fitness aus den Genotypen- 
frequenzen zweier aufeinanderfolgender Generatio- 
men, wie sie yon Hayman (t953) unter Bertieksiehti- 
gung gleieher Selbstungsraten entwickelt und yon 
Allard et al. (1968) angewandt wurden. Werden 
jedoch genotypisch bedingte Fremdbest/iubungsraten 
vernachl/issigt und stat t  dessen Durchschnittswerte 
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verwandt,  so umfaBt der gesch~itzte , ,Fitnesswert" 
eines Genotyps neben der eigentlichen Fitness auch 
die Komponente ,  die auf Differenzen im Befruch- 
tungsmodus zwischen den Genotypen zuriickzufiihren 
ist. Das AusmaB einer solchen Fehlsch~ttzung wurde 
von W6hrmann (1967) untersucht.  Dabei ergab 
sich, dab vor allem bei geringen Differenzen zwischen 
den relatioen Fitnesswerten und grogen Differenzen 
im Befruehtungssystem eine erhebliche Fehlsch~it- 
zung der wahren gitnesswerte zu erwarten ist. 

Beide Systeme haben einen unabh~ingigen Einflug 
auf die genetische Variabilit~it der Populationen, was 
am folgenden Beispiel erl~iutert werden soll. Werden 
z. B. Mutationen in einer Population induziert, die 
eine Verminderung der Fitness der Homozygoten 
oder der Heterozygoten zur Folge haben, so werden 
die Tr~tger der Mutation und damit  die Mutation 
selbst eliminiert. Durch erh6hte Selbstungsraten der 
entsprechenden Genotypen kann jedoch der Selek- 
tionsnachteil kompensiert  werden und somit die 
Mutation in der Population erhalten bleiben. Dieser 
Vorgang ftihrt einerseits zur Verminderung der Popu- 
lationsfitness, zum anderen erm6glicht er die Erhal- 
tung der genetischen Variabilitfit. Die genetische 
Variabilit~t aber ist eine notwendige Voraussetzung 
sowohl f~r die Erhal tung als auch ffir die Evolution 
einer Population. 

Zusammenfassung 
Im dri t ten Tell dieser Arbeit wurde der Einflul3 

genotypiseh bedingter Fremdbefruchtungsraten auf 
die Zusammensetzung tetraploider Populationen im 
Stadium des genetischen Gleichgewichts untersucht.  
Entspreehend den an diploiden Populationen ge- 
wonnenen Ergebnissen (2. Teil) konnte gezeigt wer- 
den, dab auch bei Tetraploiden allein durch genetisch 
bedingte Differenzen zwischen den Selbstungsraten 
Gleichgewichtssituationen entstehen, die sonst nur 
unter  dem EinfluB der Selektion erm6glicht werden. 
Die ,,selektive Wirkung der Selbstungsraten" kann 
durch entsprechende Fitnessmuster kompensiert  
werden. 
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