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P o p u l a t i o n  G e n e t i c s  o f  Saecharomyce8 cerevisiae. I I I .  T h e o r e t i c a l  I n v e s t i g a t i o n s  
a b o u t  t h e  I n f l u e n c e  o f  t h e  M a t i n g - A b i l i t y  o n  t h e  P o p u l a t i o n  S t r u c t u r e  

S u m m a r y .  Th i s  p a p e r  d e a l s  w i th  t h e  p r o p e r t i e s  of  a t w o - l o c u s  m o d e l  c o n s t r u c t e d  a c c o r d i n g  to t he  l i f e -  
c y c l e  of  t h e  y e a s t  Saecharomyce8 cerevisiae. In a d d i t i o n  to t h e  m a t i n g - t y p e  l o c u s  w i th  two a l l e l e s ,  a 
s e c o n d  l o c u s  w i t h  two a l l e l e s  w a s  a s s u m e d .  F u r t h e r ,  we c o n s i d e r e d  t h a t  t h e  p o p u l a t i o n  c a n  be  c o m -  
p o s e d  of  h a p l o i d  and  d i p l o i d  c e l l s .  

Of the  p o p u l a t i o n  p a r a m e t e r s  i n v o l v e d  in  t h i s  m o d e l ,  t h e r e  wil l  be  c o n s i d e r e d  t he  i n f l u e n c e  of  d i f f e r e n t  
m a t i n g - a b i l i t i e s  o f h a p l o i d s  on  t h e  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e  w i th  r e g a r d  to l i n k a g e  a n d  l i n k a g e  d i s e q u i l i b r i u m .  

The m a i n  r e s u l t s  a r e  a s  f o l l o w s :  A s s u m i n g  t h a t  m o r e  t h a n  two s p o r e s  p e r  a s c u s  a r e  f o r m e d  w h i c h  
a r e  a b l e  to  m a t e ,  t h e  f r e q u e n c i e s  of  t h e  m a t i n g - t y p e  a l l e l e s  wi l l  a d j u s t  to  a r a t i o  of  1: 1. If t h e  n u m b e r  
of  s p o r e s  i s  l e s s  t h a n  two ,  t he  r a r e  m a t i n g - t y p e  a l l e l e  wil l  b e  d i s p l a c e d  by  t h e  c o m m o n  o n e .  U n d e r  
t h e s e  c o n d i t i o n s  t h e r e  i s  no c h a n g e  in  t he  a l l e l e  f r e q u e n c i e s  of  t h e  s e c o n d  l o c u s  u n l e s s  t h e  p o p u l a t i o n  
i s  in  a l i n k a g e  d i s e q u i l i b r i u m .  In t h i s  c a s e  t h e  d e g r e e  of  t he  f r e q u e n c y  c h a n g e  in  t he  s e c o n d  l o c u s  d e -  
p e n d s  o n  t he  d i f f e r e n c e  in  t h e  r a t i o  of  t he  m a t i n g - t y p e s  a t  t he  b e g i n n i n g ,  t he  l i n k a g e  d i s e q u i l i b r i u m  a n d  
t h e  k i n d  of  l i n k a g e  of  t h e  two l o c i .  D i f f e r i n g  m a t i n g - a b i l i t y  of t h e  h a p l o i d  g e n o t y p e s  h a s  no i n f l u e n c e  o n  
t h e  e q u i l i b r i u m  f r e q u e n c y  of  t h e  m a t i n g - t y p e  l o c u s .  U n d e r  t h e  a s s u m p t i o n  of m u l t i p l i c a t i v e  g e n e  a c t i o n  
t h e  e q u i l i b r i u m  a l l e l e  f r e q u e n c i e s  of t h e  s e c o n d  l o c u s  a r e  s t r o n g l y  i n f l u e n c e d  b y  t h e  e p i s t a t i c  c o m p o -  
n e n t  of t he  m a t i n g ,  a b i l i t y .  A p e r m a n e n t  l i n k a g e  d i s e q u i l i b r i u m  c a n  b e  m a i n t a i n e d  b y  d i s t i n c t  e p i s t a t i c  
v a l u e s ,  w h i c h  i n c r e a s e s  w i th  t i g h t e r  l i n k a g e .  

If t h e r e  i s  a p e r m a n e n t  l i n k a g e  d i s e q u i l i b r i u m ,  p o p u l a t i o n  f i t n e s s  wi l l  no t  a l w a y s  r e a c h  i t s  m a x i m u m .  

E i n l e i t u n ~  

E i n - L o c u s - M o d e l l e  s t e l l e n  in  d e r  P o p u l a t i o n s g e n e t i k  e i -  

n e  h~iufig n o t w e n d i g e  V e r e i n f a c h u n g  d e r  n a t f i r l i c h e n  S i -  

t u a t i o n  d a r .  So i s t  e s  v e r s t ~ i n d l i c h ,  da~ a u c h  h e u t e  d i e  

B e d e u t u n g  d e r  S e l e k t i o n  ff ir  d i e  E r h a l t u n g  e i n e s  E n z y m -  

p o l y m o r p h i s m u s  in  n a t i i r l i c h e n  P o p u l a t i o n e n  n o c h  n i c h t  

vo l l s t~ ind ig  v e r s t a n d e n  w i r d  und  s t a r k  u m s t r i t t e n  i s t . D a s  

I n t e r e s s e  d e r  P o p u l a t i o n s g e n e t i k  k o n z e n t r i e r t  s i c h  d a -  

h e r  z w a n g s l ~ u f i g  au f  k o m p l e x e r e  Z w e i - L o c u s - M o d e l l e  

und  d a r f i b e r  h i n a u s  au f  M u l t i - L o c u s - M o d e l l e .  D a b e i  i n -  

t e r e s s i e r e n  v o r  a l l e m  M o d e l l e ,  i n  d e n e n  S e l e k t i o n s p a -  

r a m e t e r  e n t w e d e r  in  d e r  H a p l o -  o d e r  D i p l o p h a s e  o d e r  

in  b e i d e n  w ~ h r e n d  e i n e s  G e n e r a t i o n s z y k l u s  w i r k s a m  

w e r d e n  ( S c u d o ,  1967,  F e l d m a n n ,  1971,  K a r l i n  und  

M c G r e g o r ,  1 9 7 1 ) .  D i e  I n t e n t i o n  d e r a r t i g e r  U n t e r s u -  

c h u n g e n  l i e g t  u n t e r  a n d e r e m  d a r i n ,  e i n e  A u s s a g e  f i b e r  

a )  d e n  E i n f l u ~  yon  K o p p e l u n g s g l e i c h g e w i c h t e n  a u f d i e  

P o p u l a t i o n s s t r u k t u r ,  

b )  d ie  B e d e u t u n g  e i n e r  s e x u e l l e n  g e g e n f i b e r  e i n e r  

a s e x u e l l e n  R e p r o d u k t i o n  ( W i l l i a m s  e t  a l . ,  1973)  und  

c )  d ie  B e d e u t u n g  d e r  D i p l o i d i e  i m  V e r g l e i c h  z u r  H a -  

p l o i d i e  f{ir d i e  E v o l u t i o n  ( C r o w  und  K i m u r a ,  1965) 

machen zu k6nnen. 

Z u r  LSsung  d i e s e r  P r o b l e m e  s o l l e n  d ie  v o r l i e g e n d e  

A r b e i t  u n d  e i n e  w e i t e r e  U n t e r s u c h u n g  (Lange  und  W S h r -  

m a n n ,  1975)  e i n e n  B e i t r a g  l e i s t e n .  A l s  G r u n d l a g e  f i i r  

d i e s e  U n t e r s u c h u n g  d i e n t  alas M o d e l l  yon  W S h r m a n n ,  

Lange  und  S t r o b e l  ( 1 9 7 4 ) ,  d e m  d e r  L e b e n s z y k l u s  d e r  H e -  

r e ,  Sacoharomyces cerevisiae, z u g r u n d e  l i e g t .  In  d i e -  

s e r e  M o d e l l  w e r d e n  s e c h s  P a r a m e t e r  a n g e n o m m e n ,  d ie  

e i n e n  E i n f l u ~  au f  d a s  P o p u l a t i o n s v e r h a l t e n  h a b e n  k 6 n -  

h e n .  In d i e s e r  A r b e i t  so l l  zun~ichs t  a n h a n d  yon  C o m p u -  

t e r i t e r a t i o n e n  g e z e i g t  w e r d e n ,  w e l c h e  B e d e u t u n g  e i n  

K o p p e l u n g s u n g l e i c h g e w i c h t  u n t e r  d e n  g e g e b e n e n  B e d i n -  

g u n g e n  ffir  e i n e  P o p u l a t i o n  h a t .  B e s o n d e r e  B e a c h t u n g  

w i r d  d e m  E in f lu~  d e r  P a a r u n g s f ~ h i g k e i t  d e r  G a m e t e n  

u n t e r  B e r i i c k s i c h t i g u n g  d e r  K o p p e l u n g  au f  d i e  P o p u l a -  

t i o n s s t r u k t u r  und  d i e  P o p u l a t i o n s d y n a m i k  g e s c h e n k t .  

Das  Mode l l  

1. N o m e n k l a t u r  

In d e m  Mode l l  w e r d e n  S y m b o l e  m i t  f o l g e n d e r  B e d e u t u n g  

v e r w e n d e t  : 

c Reko  m b i n a t i o n s h ~ u f i g k e i t  

D K o p p l u n g s u n g l e i c h g e w i c h t  d e r  G e s a m t p o p u l a t i o n  
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E x Epis ta t i sche  Komponente des P a r a m e t e r s  x 

f Frequenz des i-ten Genotyps nach der Sporenbil- 
1 

dung 

Jx Beitrag des genetischen Hintergrunds sowie der 

Gene B und a zum Gesamtwert des Parameters x 

K Beitrag des Allels b zum Gesamtwert des Parame- 
X 

ters x 

L x Beitrag des Allels ~ zum Gesamtwert des Parame- 

ters x 

m Meioserate des i-ten Genotyps 
1 

p Frequenz des Allels B 

r Frequenz des Paarungstypallels a 

I~ Summe der paarungsf~ihigen Gameten vom Paarungs- 

typ a 

S Summe der paarungsf~higen Gameten vom Paarungs- 

typ 

u i Sporenfitness des i-ten Genotyps 

v. Vegetative Fitness des i-ten Genotyps in der genera- 
l 

t iven Phase  

w i F i tness  des i - ten  Genotyps in der  vege ta t ivenPhase  

W Popula t ionsf i tness  

z. Paarungswi l l igkei t  des i - ten  Genotyps 
1 

2. Bekur renz fo rme ln  

Dem hier  vorges te l l t en  Modell liegt der  Entwicklungs-  

zyklus von SaQoharomyces cerevisiae zugrunde, wie er 

in der Arbeit von W6hrmann, Lange und Strobel (1974) 

dargestellt wurde. Ffir eine numerische Behandlungder 

eingangs dargestellten Probleme erwies sich eine Ab~in- 

derung des Modells in der Weise als vorteilhaft, alsder 

Beginn des Generationszyklus nicht nach der Paarung, 

sondern mit vollendeter Gametenbildung festgesetzt wur- 

de. Im weiteren wird angenommen, dab die Population 

sowohl aus diploiden als auch aus haploiden Zellen be- 

steht. Berficksichtigt werden zwei Loci: der Paarungs- 

typlocus mit seinen zwei Allelen a und ~ und ein nicht 

n~her spezifizierter Locus mit zwei Allelen (B, b). Der 

Paarungstyplocus mu~ mit in die t.boerlegungen einbezo- 

gen werden, weil er sich auf das Paarungsverhaltenaus- 

wirkt und selbst, oder durch andere mit ibm eng gekop- 

pelte Gene, einen EinfluB auf die Fitness des Indivi- 

duums ausiiben kann. Damit sind acht versehiedene Ge- 

notypen in der Population m6glich, denen folgende Sym- 

bole zugeordnet werden: 

Haploide: Ba:fl, ha:f2, B~:f3, b~:f 4 

Diploide: Ba/B~ : f5 '  B a / b ~ : f 6 '  b a / B ~ : f 7 '  b a / b ~ : f 8  

Der genetische Hintergrund wird als  isogen ange-  
8 

nommen.  F e r n e r  ist ~ fi = I .  
i=1 

Wenn die H~ufigkeit der  Haploiden zu Beginn des Zyk-  

lus f i ( i = l . . 4 )  und die der  Diploiden f i ( i=5 . .8 )  ist und 

wenn davon ausgegangen wird, dab ( f l z l  + f2z2 ) 

>i (f3z3 + f4z4 ), d .h .  R>~S, danne rgeben  sich fiir die 

Genotypen im gleiehen Stadium der  n iehs ten  Generat ion 

folgende Hiufigkeiten : 

fn+l [f l (R_SZl)WlVl (f5R + f l z l  f3z3)w5m5u I 
1 = + 

+ (f6 R + f l z l  f4z4)w6m6u I (1-o)  

+ (f7 R + f2z2 f 3 z 3 ) w 7 m 7 u l c ] / W  ( I )  

fn+12 = [f2(R-Sz2)w2v2 + (f8 R + f2z2 f4z4)w8m8u2 

+ (f6 R + f l z l  f4z4)w6m6u2c 

+ (f7 R + f2z2 f3z3)WTmTU2(1-c)]/-W" (2) 

fn+l [ f3R(l_z3)w3v3 (f5B + f lZl  f3z3)w5m5u 3 3 = + 

+ (f6 R + f lZl  f4z4)w6m6u3 c 

+ (f7 R + f2z2 f 3 z 3 ) w T m 7 u 3 ( 1 - c ) ] ~  (3) 

fn+l [ f4R(l_z4)w4v4 (f8R + f2z2 f4z4)w8m8u 4 4 = + 

+ (f6 R + f lZl  f4z4)w6m6u4 (1-c )  

+ (f7 R + f2z2 f 3 z 3 ) w 7 m 7 u 4 c ] / ~  (4) 

fn+l (f5R f l z l  1_m5)/w (5) 5 = + f3z3)w5v5 ( 

fn+l (f6 R + f lZl  f 4 z 4 ) w 6 v 6 ( 1 - m 6 ) ~  (6) 6 = 

fn+l (f7 R + f2z2 f 3 z 3 ) w 7 v 7 ( 1 - m 7 ) ~  (7) 7 = 

~ + I  = ( f a r  + f2z2 f 4 z 4 ) w 8 v s ( l _ m 8 ) / W  (8) 

H i e r b e i i s t  R = f lZl  + f2z2 und S = f3z3 + f4z4 s o -  
wie W" die Summe der  Z~ihler in den Gleichungen (1) 

bis (8) .  

Methoden 

Die Gleichgewichtspunkte der  Gen- oder  Genotypenfre-  
quenzen bzw. der  Weg einer  Population zum Gleichge-  
wieht wurden entweder analyt iseh oder  zum grSBeren 
Teil durch I terat ionen mit Hilfe von Digi talcomputern 
(CDC 330 des Rechenzent rums Tfibingen bzw. Wang 
720 C) bes t immt .  Ein Teil tier Zeiehnungen wurde auf 
einem an den Computer  des Rechenzent rums angesch los -  
senen Incrementa lp lo t ter  (Calcomp)  ausgeftihrt .  

Er~ebnisse 

I .  Koppelungsungleichgewicht 

In einem bifaktoriel len System spielt  die Abweiohungvon 

der  zuf~lligen Verteilung der  Loci auf die Gameten (Kop- 
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p e l u n g s u n g l e i c h g e w i c h t )  eine bedeutende R o l l e  ffir  die 

Zusammensetzung der Populationen. W~hrend in einer 

Population mit zuf~lliger Paarung in Abwesenheit yon Se- 

lektions- und anderen die Zusammensetzung der Popula- 

tion beeinflussenden Faktoren im Gleichgewicht stets ei- 

ne zuf~llige Verteilung der Loci anf die Gameten erreicht 

wird (Koppelungsgleichgewicht), k6nnen Koppelung und 

Epistasie zwischen den beiden in Frage stehenden Loci 

zu einem permanenten Koppelungsungleichgewicht ffih- 

ren. Die Reziehungen der Genfrequenzen zu den Ga- 

metenfrequenzen werden durch die GI. (9) definiert 

(Oeiringer, 1944) : 

f ( A B )  = p r + D 

f(aB) = (1-p)r - D 

f ( A b )  = p ( 1 - r ) -  D 

f(ab) = (1-p)(1-r) + D 

(9) 

Hierbei sind f die Gametenfrequenzen, p und r die 

Allelfrequenzen der in Frage stehenden Loci und D das 

Koppelungsungleichgewicht. 

D = f(AB) f(ab) - f ( a B )  f(Ba) (lo) 

In einer Reihe von Untersuchungen an bifaktoriellen 

Modellen (Literaturfibersieht bei Kojima und Lewontin, 

1970) wird der EinfluB von Koppelung und Epistasie auf 

die Populationsstruktur untersucht. 

Unter Epistasie wird dabei die Abweichung yon der 

Additivit~t bzw. Multiplikativit~t der Genwirkungen bei- 

der Loci verstanden. Ffir ein diskontinuierliches Modeql 

wird allgemein eine Multiplikativit{it der Genwirkungen 

angenommen (Felsenstein, 1965; Bodmer und Felsen- 

stein, 1967). Einige Ergebnisse soloher Untersuehun- 

gen seien hier angeffihrt (Jain und Allard, 1966): 

1) Liegt keine Epistasie vor, dann hat eine Koppelung 

der Loci lediglich einen EinfluB auf die Ann~herungsge- 

schwindigkeit, abet nicht auf die Lage des Gleiehgewichts- 

punkts der Population. 

2) Unter bestimmten epistatisehen Verh~itnissen kann 

ein Koppelungsungleiohgewicht bestehen, obwohl keine 

Koppelung vorlie~. 

3 ) Die Zusammensetzung der Ausgangspopulation kann 

in bezug auf D einen EinfluB auf die Lage des Gleichge- 

wiehtspunkts einer Population haben, d.h. Populationen 

mit gleicher Genfrequenz aber verschiedenem D kSnnen 

versehiedene Gleichgewiehtspunkte erreichen. 

4) Ein Koppelungsungleichgewieht kann die Popula- 

fionsfitness im Gleiehgewicht erh6hen. 

Die  Bedeu tung  e i n e r  n icht  zu f~ l l i gen  V e r t e i l u n g  d e r  

A l l e l e  auf  die  G a m e t e n  u n t e r  B e r f i c k s i c h t i g u n g  d e r  b e -  

s o n d e r e n  V e r h f i l t n i s s e  be i  d e r  Hefe  s e l l  i m  f o l g e n d e n  u n -  

tersucht werden. Dabei werden unter Gameten alle Ha- 

ploiden in der Population verstanden, und zwar unabhin- 

gig davon, ob sie auf nicht gepaarte Zellen in der n-ten 

Generation zurfiekgehen oder ob sie die in der n-ten 

Generation gebildeten Sporen darstellen. Ferner wird 

angenommen, dab keine Fitnessuntersehiede in der ve- 

getativen und generativen Phase bestehen (wi=v i= 1), 

daf~ alle diploiden Zellen eine Meiose durchlaufen 

(mi=l), jeder Ascus die gleiche Zahl an Sporen enthilt 

(Ul=U2=U3=U4=U) und alle haploiden Zellen gleich paa- 

rungsf~hig sind (Zl=Z2=Z3=Z4=Z). 

Werden diese Bedingungen in den GI. (I) bis (4) be- 

rticksichtigt und fi (i= 1.. 4 ) entsprechend den G1. (9) de- 

finiert, so ergeben sich ffir die Haploiden (Gameten) in 

der n+l-ten Generation naeh einigen Umformungen die 

folgenden H~ufigkeiten : 

fn+l (u-l) (pr+D)z (l-r) +pr2+D (r-cuz) 
1 = r+2r(1-r)z(u-l) (11) 

fn+l (u-l) (r-pr-D)z (l-r)+ ( 1-p)r2-D (r-cuz) (12) 
2 = r+2r(1-r)z(u-1) 

fn+l (u- 1) (p-pr-D)zr+pr ( 1-r)-D (r-euz) 
3 = r + 2 r ( 1 - r ) z  ( u - l )  (13)  

fn+l  ( u - l )  ( 1 - p - r + p r + D ) z r +  ( 1 - p - r + p r )  r+D ( r - c u z )  
4 = r + 2 r  ( 1 - r ) z ( u - 1 )  

(14) 

Diploide sind in diesem Stadium des Generationszy- 

klus nicht zu erwarten, da in der n-ten Generation alle 

diploiden Zellen eine Meiose durchlaufen sollen. 

Die Ver~inderungen der Genfrequenzen zwischen zwei 

aufeinanderfolgenden Generationen ergeben sich aus 

z ( u - 1 )  ( 1 - 2 r ) D  
Ap = r + 2 r ( 1 - r ) ( u - 1 ) z  (15)  

und 

Ar = z ( u - 1 ) ( 1 - 2 r ) ( 1 - r )  
1+2z (l-r) (u-l) (16) 

Die Anderung des Kopplungsungleichgewichts errech- 

net sich aus 

AD = fn+1 fn+l fn+l en+l _ D n. (17) 
- 1  ~4 - - 2  ~3 

Nach  E i n s e t z e n  d e r  e n t s p r e c h e n d e n  G l e i c h u n g e n  und 

e i n i g e n  U m f o r m u n g e n  folgt  
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aD : D z (  u -  1 ) [ [ ( u -  1) ( l - r )  z+ 1] [ 1 - 4 r + 4 r  2] - 2 c u z  ( 1-r)i-Deuz. 
r [  l + 2 z ( u -  1 ) ( l - r ) ]  2 

( is)  
Die  G1. (15 )  und  (16)  z e i g e n ,  dab  von  G e n e r a t i o n  zu  l 

Generation e i n e  Ver~nderung in  den Genfrequenzen statt- I 
f i n d e n  k a n n ,  obwoh l  k e i n e  F i t n e s s d i f f e r e n z e n  z w i s c h e n  ~I 

d e n  G e n o t y p e n  a n g e u e m m e n  w u r d e n .  Die  V e r ~ i n d e r u n g e n  

in  d e n  G e n f r e q u e n z e n ,  d ie  e i n e r  S e l e k t i e n  g l e i c h k o m m e n ,  

w e r d e n  l e t z t l i e h  n u r  d u r o h  d ie  R e l a t i o n  d e r  P a a r u n g s t y -  

p e n a l l e l e  z u e i n a n d e r  b e s t i m m t  ( s .  D i s k u s s i e n ) .  I m  e i n -  

z e l n e n  l a s s e n  s i o h  f o l g e n d e  A u s s a g e n  f i be r  d a s  V e r h a l t e n  

d e r  P o p u l a t i o n e n  m a c h e n :  

1) S e l e k t i o n  f t i r  o d e r  g e g e n  d a s  Al l e l  B f i n d e t  s t a r t ,  

/ w e n n  A p /  0 i s t .  D i e s  i s t  d e r  F a l l ,  w e n n  z / 0  i s t ,  j e -  

d e r  A s c u s  m e h r  o d e r  w e n i g e r  a l s  zwe i  S p o r e n  ha t  

(u ~ 1) ,  d a s  V e r h ~ l t n i s  d e r  P a a r u n g s t y p e n  n i c h t  1 :1  i s t  

und  e in  K o p p e l u n g s u n g l e i e h g e w i c h t  h e r r s e h t .  Das  G l e i e h -  

g e w i c h t  i s t  e r r e i c h t ,  w e n n  D = 0 o d e r  r = 0 , 5  w i r d .  Die  

S e l e k t i o n s r i e h t u n g ,  a u s g e d r f i e k t  d u r e h  d a s  V o r z e i e h e n  

v o n  Ap, w i r d  b e s t i m m t  d u t c h  d ie  GrSBe  u und  d u r c h d a s  

V o r z e i c h e n  von  D.  i 

i 2) S e l e k t i e n  fLir o d e r  g e g e n  d e n  P a a r u n g s t y p l o e u s  m i t  

dem Allel a findet statt, wenn z / 0, u / 1 und solange 

r / 0, 5 bzw. r / 1 ist. Die Selektionsrichtung wird al- 

lein duroh u bestimmt. Ist u < 1, liegt der Endpunkt bei 

r = 1, d.h. es befinden sich w~ihrend aller Phasen nur 

noch haploide Zellen in der Population, da kein Paarungs- 

partner mehr vorhanden ist. Fiir u > 1 liegt der Gleich- 

gewiehtspunkt der Population bei r = 0, 5. 

Im Gegensatz zum B-Locus ist die Frequenz~inderung 

der Paarungstypallele yon den Allelfrequenzen des ande- 

ren Locus nicht abh~ingig. Ausserdem hat ein etwaiges 

Koppelungsungleichgewieht keinen Einflu~. 

3) Die  A n d e r u n g  d e s  K o p p e l u n g s u n g l e i c h g e w i c h t s  AD N r .  

i s t  v o n d e r  A u s t a u s c h r a t e  c ,  d e r  F r e q u e n z  d e s  P a a r u n g s  - 1 ) 

t y p a l l e l s  a und  d e m  b e s t e h e n d e n  K o p p e l u n g s u n g l e i c h g e -  2) 

w ich t  a b h ~ n g i g .  AD w i r d  n u l l ,  w e n n  r = 0,  5 und  c = 0 i s t  3) 

( w i e d e r u m  v o r a u s g e s e t z t  z / 0,  u / 1  ) .  I s t  c = 0,  so  w i r d  4 ) 

in  d e r  P o p u l a t i o n  e i n  b e s t e h e n d e s  U n g l e i c h g e w i c h t  p e r -  5) 

m a n e n t  a u f r e c h t e r h a l t e n  w e r d e n .  6 

Das Koppelungsgleiehgewicht wird innerhalb einer Gene- 7 

ration erreicht, wenn r = 0,5, u = 2, z = 1 undc= 0,5 8 

s i n d .  9 

In A b b .  1 i s t  d e r  V e r l a u f  d e r  G e n f r e q u e n z e n  b i s  z u m  I 0 

G l e i c h g e w i c h t s p u n k t  f~ir verschiedene Ausgangsfrequen- 1 1 

zen und Austausehh~iufigkeiten aufgezeiehnet. In dieser 1 2 

Darstellung bleibt die Gr6Be D unber[icksichtigt. Die,n- 1 3 

derung der Genfrequenz p, die dureh die nicht zuf~illige 1 4 

Verteilung der Allele auf die Gameten hervorgerufenund 1 5) 
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Abb .  I .  V e r ~ n d e r u n g e n  d e r  G e n f r e q u e n z e n  b i s  z u m  
G l e i c h g e w i e h t s p u n k t  f i i r  v e r s c h i e d e n e  R e k o m b i n a t i o n s -  
h~iuf igke i ten  in  e i n e m  p,  r K e o r d i n a t e n s y s t e m .  
c = O, 5 (oben), c = 0,2 (Mitte), c = 0,0 (unten). 

Die  A u s g a n g s f r e q u e n z e n  s i n d :  

Ba ba 
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A b b . 2 .  S e l e k t i o n s r i c h t u n g  i n  A b h ~ n g i g k e i t  yon  p und  D 
f t i r  z w e i  H ~ u f i g k e i t e n  yon  r b e i  u n t e r s c h i e d l i c h e r  P a a -  
r u n g s f ~ h i g k e i t .  
r = 0 , 7  ( o b e n ) ,  r = 0 , 5  ( u n t e n )  
z• = 1 , 0 ,  zs  = 0 , 9 ,  z3 = 0 , 4 ,  z~ = 0 , 3 6  ( InE= = 0 , 0 )  
u = 2 , 0 ,  c = 0,  5, a l l e  i i b r i g e n  P a r a m e t e r  s i n d  1 , 0  

durch c modifiziert wird, kommt abet klar zum Ausdruck. 

Bei den D-Werten der Ausgangsfrequenzen handelt es sich 

um die ffir diese Genfrequenzkombination maximal mSg- 

lichen. Aus den Zeichnungen geht hervor, dab ein posi- 

tives D zu einer Verminderung der Frequenz yon p fiihrt 

und dieser Effekt mit zunehmenden p und damit auch zu- 

nehmenden Dder Ausgangsfrequenz gr6Ber wird. F(ir 

ein negatives D ergibt sich alas Entsprechende. Ist 

D = 0, so ~indert sich p nicht. Die Populationen haben 

ihren Gleichgewichtspunkt erreicht, wenn r = 0, 5 ist. 

Dies unter der Voraussetzung, dab u > 1 ist. 

Es konnte gezeigt werden, dab die Anderung der Gen- 

frequenz yon p mit abnehmenden Austauschwerten ab- 

n i m m t  und  be i  a b s o l u t e r  K o p p e l u n g  e i n  M a x i m u m  e r r e i c h t .  

D a s  G l e i c h g e w i c h t  l i e g t  u n t e r  d i e s e n  A n n a h m e n  (c  = 0 ,  

u > l )  be i  

D O 
= : ( 0 , 5  - r o )  ( 1 9 )  r 0 , 5 ,  p P0 + r 0 ( 1 - r  0 )  

u n d f i l r  u< 1 b e i  

D0 ( 2O ) ~ ~  r = 1,0, P =Po + r 0 

wobe i  P0 und  r 0 d ie  j e w e i l i g e n  A u s g a n g s f r e q u e n z e n  s i n d .  

Die  A u s d r i i c k e  D 0 ( 0 ,  5 - r 0 ) / r 0 ( 1  - r 0 )  b z w .  D 0 / r  0 

b e s c h r e i b e n  d i e  m a x i m a l  m 6 g l i c h e  V e r & n d e r u n g  y o n  p .  

B e i  B e k o m b i n a t i o n s h ~ u f i g k e i t e n  yon  c > 0 i s t  d i e  V e r ~ n -  

d e r u n g  s t e t s  g e r i n g e r  ( A b b .  1 ) .  

2. Unterschiediiche Paarungsf~ihigkeit 

Im vorherigen Abschnitt wurde angenommen, dab die 

Paarungsf~higkeit aller Gameten bzw. Haploiden unab- 

h~ngig vorn Genotyp ist. Wird jedoch die Paarungsf~ihig- 

keit vom Genotyp determiniert, so k6nnen unter Annah- 

me yon multiplikativer Geuwirkung die Paarungsfiihig- 

keiten der Genotypen folgendermaBen definiert werden: 
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A b b . 3 .  S e l e k t i o n s r i c h t u n g  i n  A b h ~ n g i g k e i t  y o n  p u n d  D 
f f i r  z w e i  H i i u f i g k e i t e n  y o n  r b e i  u n t e r s c h i e d l i c h e r  P a a -  
r u n g s f ~ h i g k e i t .  
r = 0 , 7  ( o b e n ) ,  r = 0 , 5  ( u n t e n )  
z~ = 1 , 0 ,  z~ = 0 , 4 ,  z~ = 0 , 9 ,  z r  = 0 , 3 6  ( I n E ,  = 0 , 0 )  
u = 2 , 0 ,  c = 0 , 5 ,  a l l e  f i b r i g e n  P a r a m e t e r  s i n d  1 , 0 .  

B a  : z I = J z  

b a  : z 2 = J z K z  

B~  : z 3 = 5 z L  z 

b ~  : z 4 = J z K z L z E z  

(21) 

D a b e i  s i n d  K z s o w i e  L z d i e  B e i t r ~ i g e  d e r  A l l e l e  b 

b z w .  q z u m  W e r t  y o n  z i a u f  d e m  H i n t e r g r u n d  v o n  J z "  

E i s t  d e r  e p i s t a t i s c h e  F a k t o r .  E r  g i b t  d i e  A b w e i c h u n g  

y e n  d e r  M u l t i p l i k a t i v i t ~ i t  d e r  G e n w i r k u n g  a n .  

E = Z l Z 4 / Z 2 Z  3 .  

I m  f o l g e n d e n  s o l l  n u n  d u r c h  C o m p u t e r i t e r a t i o n e n  g e -  

z e i g t  w e r d e n ,  w e l c h e n  E i n f l u B  u n t e r s c h i e d l i c h e  P a a r u n g s -  

f ~ i h i g k e i t e n  t i e r  G e n o t y p e n  a u f  d i e  P o p u l a t i o n s s t r u k t u r  h a -  

b e n .  

a )  F r e i e  S p a l t u n g  (c  = 0 ,  5)  

U n t e r  d e r  B o d i n g u n g ,  d a ~  c = 0 ,  5 u n d  l n E  z = 0 s o w i e  

r = 0 , 7  b z w .  0 ,  5 s i n d ,  w i r d  d i e  V e r ~ i n d e r u n g  y o n  p i n  

A b h ~ n g i g k e i t  y o n  D i n  d e n  A b b .  2 u n d  3 d a r g e s t e l l t .  U n -  

t e r  A n n a h m e  b e s t i m m t e r  W e r t e  f f i r  z w u r d e  f i i r  e i n e  
1 

R e i h e  y o n  A u s g a n g s f r e q u e n z e n  Ap u n d  AD e r r e c h n e t ,  u n d  

d e r  a u s  d i e s e n  b e i d e n  K o m p o n e n t e n  r e s u l t i e r e n d e  V e k t o r  

a l s  P f e i l  d a r g e s t e l l t ,  d e r  d i e  R i o h t u n g  a n g i b t ,  i n  d i e  s i c h  

d i e  P o p u l a t i o n  i n  b e z u g  a u f  p u n d  D e n t w i c k e l t .  I s t  r 

n i c h t  0 ,  5, mu/~ b e a c h t e t  w e r d e n ,  da~  h r  ~ 0 i s t  u n d  s i c h  

d i e  P o p u l a t i o n  d e s h a l b  i m  d r e i d i m e n s i o n a l e n  R a u m  j e  

n a c h  G r 6 ~ e  y o n  u i n  R i c h t u n g  r = 0 ,  5 o d e r  1 , 0  b e w e g t .  

I m  f o l g e n d e n  w i r d  a n g e n o m m e n ,  da/~ u > 1 i s t .  

D i e  S e l e k t i o n s r i c h t u n g  i s t  f t i r  l n E  z = 0 y o n  d e m  V o r -  

z e i c h e n  y o n  l n K  z a b h ~ i n g i g .  I s t  d i e s e s  n e g a t i v ,  l i e g t  d e r  

F i x i e r u n g s p u n k t  i m m e r  b e i  p = 1 ,  f f i r  p o s i t i v e s  V o r z e i -  

c h e n  b e i  p = 0 .  W e n n  I n K  n a h e  n u l l  i s t  ( A b b . 3 ) ,  w i r k t  
z 

d i e  d u r c h  d i e  u n t e r s c h i e d l i c h e n  z .  v e r u r s a o h t e S e l e k t i o n  
1 

s o  w e n i g ,  da~  s i e  d u r c h  d i e  S e l e k t i o n s w i r k u n g  e i n e s  e n t -  

s p r e c h e n d e n  ( i n  d e r  A b b ~  p o s i t i v e n )  D m e h r  a l s  k o m -  

p e n s i e r t  w e r d e n  k a n n .  ( D i e  S e l e k t i o n s w i r k u n g  y o n  D u n d  

d e r e n  R i c h t u n g  w u r d e  s c h o n  b e h a n d e l t .  ) E r s t  w e n n  D g e -  

n f i g e n d  k l e i n  i s t ,  e r f o l g t  e i n e  R i c h t u n g s ~ i n d e r u n g ~  B e i  e l -  
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A b b .  4.  V e r ~ n d e r u n g  von  p und  r in  e i n e r  P o p u l a t i o n  
au f  d e m  Weg z u m  G l e i c h g e w i c h t  u n t e r  d e m  Einf luB v e r -  
s c h i e d e n e r  P a a r u n g s f ~ h i g k e i t e n  d e r  G a m e t e n .  
O b e n :  z~ = 1 , 0 ,  zs  = 0 , 9 ,  za = 0 , 4 ,  z4 = 0 , 3 6  
( InKz  = - 0 , 1 0 5 4 ,  InLz = - 0 , 9 1 6 3 ,  InE= = 0 , 0 )  
U n t e n :  z~ = 1 , 0 ,  z2 = 0 , 4 ,  zs  = 0 , 9 ,  z4 = 0 , 3 6  
( I n K z  = - 0 , 9 1 6 3 ,  InLz = - 0 , 1 0 5 4 ,  I n E z  = 0 , 0 )  
Die  A u s g a n g s f r e q u e n z e n  s i n d :  

Nr. Ba ba B.~ b,( p r 

I) 0,09 0,81 0,01 0,09 0,10 0,90 

2) 0,45 0,45 0,05 0,05 0,50 0,90 

3) 0,72 0,18 0,08 0,02 O,UO 0,90 

4) 0,06 0,54 0,04 0,36 0,10 0,60 

5) 0,30 0,30 0.20 0,20 0,50 0,60 

6) 0,4U 0,12 0,32 0,08 0,80 0,60 

n e m  g r 6 B e r e n  A b s o l u t b e t r a g  v o n  l n K  z t r i t t  d e r  E f f e k t  

yon  D m e h r  und  m e h r  in  d e n  H i n t e r g r u n d .  G e h t  d ie  yon  

z und  D v e r u r s a c h t e  S e l e k t i o n  in  d ie  g l e i c h e  B i c h t u n g ,  

in  d e r  A b b .  3 be i  n e g a t i v e m  D, so  w i r d  d ie  P o p u l a t i o n  

ihren Fixierungspunkt schneller erreichen als bei einem 

Gegeneinander der beiden Selektionstypen. Bemerkens- 

wert ist noch, dab eine Population, deren Ausgangsfre- 

quenzen im Koppelungsgleichgewicht waren (D = 0), in 

der n~ichsten Generation ein D ~ 0 aufweisen wird, das 

zu einer beschleunigten Fixierung f~ihrt. Dieses gilt na- 

tiirlich nur ffir solche Populationen, bei denen das Paa- 

rungsverh~Itnis nicht I : 1 ist. In Abb. 3 liegen diese Po- 

pulationen alle auf der Linie duroh D = 0. 

Zeichnet man den Weg einer Population zur Fixie- 

rung in ein p, r-Koordinatenkreuz, ergeben sich auf 

Grund der z i unterschiedliche Verhaltensweisen (Abb. 4 ). 

Ist InK z groB und InL z klein, strebt p ziemlich direkt 

au f  d e n  F i x i e r u n g s p u n k t  zu ,  w ~ h r e n d  be i  k l e i n e m  I n K  z 
und  g r o B e m  l n L  z r e r s t  0 , 5  w i r d  und  d i e  P o p u l a t i o n  b e i  

k o n s t a n t e m  r in  p = 1 f i x i e r t .  

B e i m  V o r l i e g e n  yon  E p i s t a s i e  ( l n E  z / 0)  i s t  d i e  Lage  

d e s  G l e i c h g e w i c h t e s  d a v o n  a b h ~ n g i g ,  o b  d ie  W i r k u n g  d e s  

A l l e l s  b in  I n t e r a k t i o n  m i t  d e m  z w e i t e n  Locus  k o m p e n -  

s i e r t  w e r d e n  k a n n .  D i e s  i s t  d a n n  d e r  F a l l ,  w e n n  

z i z  3 = z 2 z  4 (22) 

o d e r  be i  B e r i i c k s i c h t i g u n g  von  (21 )  

l n E  z = - 2 ( l n K  z )  i s t .  ( 23 )  

U n t e r  d i e s e n  B e d i n g u n g e n  w i r d  e i n e  P o p u l a t i o n  e i n  

s t a b i l e s ,  n i c h t - t r i v i a l e s  G l e i c h g e w i c h t  e r r e i c h e n ,  a n  d e m  

d ie  P a a r u n g s f r e q u e n z  0,  5 b e t r / i g t :  D e r  W e f t  yon  p i s t  

yon  d e r  A u s g a n g s s i t u a t i o n  a b h i n g i g .  D i s t  i m  G l e i c h g e -  

w i c h t s p u n k t  n i c h t  n u l l ,  s o n d e r n  n i m m t  e i n e n  W e r t  an ,  d e r  

yon  l n E  z und  p a b h i n g t .  E i n e  P o p u l a t i o n ,  d i e  s i c h  i m  

K o p p e l u n g s u n g l e i c h g e w i o h t  b e f i n d e t ,  a b e r  e i n  a u s g e g l i -  

c h e n e s  P a a r u n g s t y p e n v e r h ~ i l t n i s  a u f w e i s t ,  w i r d  e i n  

G l e i c h g e w i c h t  m i t  p e r m a n e n t e m  K o p p e l u n g s u n g l e i c h g e -  

w i c h t  a n s t r e b e n  ( in  A b b .  5 ) .  In  A b b . 6  s i n d  d ie  V e r ~ i n d e -  

r u n g e n  d e r  G e n f r e q u e n z e n  b i s  z u m  G l e i c h g e w i c h t s p u n k t  

f i i r  d r e i  v e r s c h i e d e n e  K o m b i n a t i o n e n  d e r  P a a r u n g s f ~ h i g -  

k e i t e n  d a r g e s t e l l t .  B e s o n d e r s  b e m e r k e n s w e r t  i s t ! d i e  u n -  

t e r s c h i e d l i c h e  S e l e k t i o n s r i c h t u n g  f i i r  p b e i [ n u r  k l e i n e n  

A b w e i c h u n g e n  d e r  F r e q u e n z  r yon  0 , 5  ( A b b . 6 ,  M i t t e  

T a b e l l e  1. G e n f r e q u e n z e n  i m  G l e i c h g e w i c h t  (~), f ')  b e i  
u n t e r s c h i e d l i c h e r  P a a r u n g s f ~ i h i g k e i t  d e r  G a -  
m e t e n  und  f r e i e r  B e k o m b i n a t i o n  (Po = A u s -  
g a n g s f r e q u e n z ,  Do = K o p p e l u n g s u n g l e i c h g e -  
w i c h t  in  d e r  A u s g a n g s p o p u l a t i o n )  

In(K z ) In(E z ) D O P 9 ~9 

0 0 0 =Po  0 , 5  0 

0 0 n e g .  > PO 0,  5 0 

0 0 p o s .  < P o  0,  5 0 

n e g .  0 n e g .  , O , p o s .  1 , 0  0 , 5  0 

p o s .  0 " 0 , 0  0 , 5  0 

neg. -2 In(K z) 0 >P0 0, 5 neg. 

neg. " neg.,pos. <>P0 0, 5 neg. 

pos. " 0 <P0 0, 5 pos. 

pos. " neg.,pos. Xp 0 0,5 pos. 

neg. <-2 In(K z) neg.,0,pos. 1,0 0,5 0 

p o s .  " " 0 , 0  0 , 5  0 

n e g .  > - 2 1 n ( K  z )  " 0 , 0  0 , 5  0 

pos. " " 1,0 0,5 0 
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A b b .  5. S e l e k t i o n s r i c h t u n g  i n  A b h ~ n g i g k e i t  y o n  p u n d  D 
f o r  r = 0 ,  5 b e i  u n t e r s c h i e d l i c h e r  P a a r u n g s f ~ h i g k e i t  d e r  
G a m e t e n .  
z•  = 1 , 0 ,  z2 = 0 , 4 ,  z3 = 0 , 3 6 ,  z 4 = 0 , 9  
( I n K z  = - 0 , 9 1 6 3 ,  I n L z  = 1 , 0 2 1 7 ,  I n E z  = 1 , 8 3 2 6 )  
u = 2 , 0 ,  c = 0 ,  5, a l l e  f i b r i g e n  P a r a m e t e r  s i n d  1 , 0  

1,0 I J I I , 
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A b b . 6 .  A n d e r u n g  d e r  G e n f r e q u e n z e n  v o n  p u n d  r b i s  
z u m  G l e i c h g e w i c h t s p u n k t  u n t e r  d e m  E i n f l u B  v e r s c h i e d e -  
n e r  P a a r u n g s f ~ h i g k e i t e n  i n  e i n e m  p ,  r - K o o r d i n a t e n s y -  
s t e m .  
O b e n :  z~ = 1 , 0 ,  z2  = 0 , 9 ,  z3 = 0 , 3 6 ,  z 4 = 0 , 4  
M i t t e :  z~  = 1 , 0 ,  z~ = 0 , 6 ,  z3 = 0 , 3 6 ,  z4  = 0 , 6  
U n t e n :  z~ = 1 , 0 ,  z2 = 0 , 4 ,  z3 = 0 , 3 6 ,  z4  = 0 , 9  

D i e  A u s g a n g s h ~ i u f i g k e i t e n  s i n d :  

Nr. 8a ba B~ b~ 

I) 0,09 0,81 0,01 O,Og O, 

2) 0,27 0,63 0,03 0,07 0 

3) 0,72 0, IU 0,08 0,02 0 

4) 0 05 0,54 0,04 0,36 0 

5) 0 IU 0,42 0,12 0,28 0 

6) 0 48 0,12 0,32 0,08 0 

7) 0 10 0,80 0,00 0,10 0 

U) 0 30 0,60 0,00 0,10 0 

g) 0 50 0,40 0,00 0,10 0 

10) 0 ~0 0,10 0,00 0,IU 0 

11) 0 10 0,5U D,O0 0,40 0 

I~) 0 30 0,30 U,O0 0,40 O, 

13) 0 60 0,00 0,20 0,2U O, 

14) 0 00 0,90 0,10 (I,00 O, 

15) 0 20 0,70 0,10 0,00 O, 

16) u 70 0,20 0,10 0,00 O, 

17) 0 O0 0,60 0,10 0,30 O, 

18) 0,00 0,60 0,30 D,10 O, 

19) 0,10 0,50 0,40 0,00 O, 

20) 0,40 Or20 0,40 0,00 O, 
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T a b e l l e  2. G e n f r e q u e n z e n  i m  G l e i c h g e w i c h t  (~ ,  ~') be i  2.0 
unterschiedlicher P a a r u n g s f ~ i h i g k e i t  der G a -  
m e t e n  u nd  K o p p l u n g  (-* b e d e u t e t ,  da~ ~ m i t  
k l e i n e r w e r d e n d e m  c g e g e n  0,  5 g e h t ;  Do = 
Kopplun~sungleichgewicht i n  d e r  A u s g a n g s p o -  1,5 
p u l a t i o n )  

l n ( K z )  l n ( E z )  D O ~ ~ ~D 

neg. 0 

pos. 0 

neg. -2 l n ( K  z )  

pos. " 

neg. <-2 In(K z ) 

pos. ,, 

neg. >-2 In(K z ) 

pos. " 

neg.,O,pos. 

If 

1,0 O, 5 0 

0 0,5 0 

40 ,5  0,5 4+0, 25 

40 ,5  0,5 -*-0,25 

1 ,0  0,5 0 

0 0 , 5  0 

-*0 ,5  0 , 5  -*+0,25  

-*0,5  0 , 5  - * - 0 , 2 5  

und  u n t e n ) .  D i e s  z e i g t ,  d ab  d a s  V o r z e i c h e n  von  Ap n i c h t  

n u t  yon  z i abh~ingt ,  s o n d e r n  p,  r und  D e i n e n  e r h e b l i -  

cher t  E inf luB h i e r a u f  h a b e n  k S n n e n .  

Wenn  I n E  z < - 2 ( I N K  z )  i s t ,  r e i c h t  d ie  I n t e r a k t i o n  

z w i s c h e n  b e i d e n  Loci  n i c h t  a u s ,  u m  s i n e  F i x i e r u n g  d e r  

P o p u l a t i o n  zu  v e r h i n d e r n .  I s t  in  E z > -2  ( In  K z )  , geh t  d ie  

P o p u l a t i o n  z u m  e n t g e g e n g e s e t z t e n  F i x i e r u n g s p u n k t .  Die  

E r g e b n i s s e  d i e s e r  U n t e r s u c h u n g e n  s i n d  in  Tab .  1 z u s a m -  

m e n g e f a b t .  E s  h a t  s i c h  g e z e i g t ,  dab  d e r  W e r t  v o n  l n L  z 

k e i n e n  Einf luB au f  d ie  Lage  d e s  G l e i c h g e w i c h t e s  h a t .  

Die  P o p u l a t i o n s f i t n e s s  W e r r e i c h t  in  a l l e n  u n t e r s u c h -  

t e n  F~i l len i m  G l e i c h g e w i c h t  i h r  M a x i m u m .  E i n e  A u s n a h -  

m e  yon  d i e s e r  R e g e l  i s t  d a n n  g e g e b e n ,  w e n n  e in  p e r m a -  

n e n t e s  K o p p l u n g s u n g l e i c h g e w i c h t  u n t e r  d e r  B e d i n g u n g  

l n E  = - 2 1 n K  a u f r e c h t e r h a l t e n  w i r d .  In d i e s e m  F a l l  
Z Z 

i s t  e s  yon  d e r  A u s g a n g s s i t u a t i o n  abh~ingig,  ob  d ie  P o p u -  

l a t i o n  i h r e  m a x i m a l e  F i t n e s s  ( A b b .  7, K u r v e  N r .  1) o d e r  

e i n e n  n i e d e r e n  W e r t  i m  G l e i c h g e w i c h t  ( A b b . 7 ,  K u r v e  

N r .  2 - 4 )  e r r e i c h t .  

b )  K o p p l u n g  

S i n d  d i e  b e i d e n  Loci  g e k o p p e l t ,  k S n n e n  s i c h  in  A b h ~ n g i g -  

k e i t  v o m  G r a d  d e r  K o p p l u n g  a n d e r e  G l e i c h g e w i c h t s p u n k -  

t e  f t i r  d i e  G e n f r e q u e n z e n  e r g e b e n .  

W e n n  k e i n e  U n t e r s c h i e d e  in  d e r  P a a r u n g s f ~ i h i g k e i t  

b e s t e h e n ,  ha t  d e r  G r a d  d e r  K o p p l u n g  k e i n e r l e i  Einflu/~ 

a u f  d ie  L a g s  d e s  G l e i c h g e w i c h t s ,  e s  s e i  d e n n ,  wie  o b e n  

a u s g e f f i h r t ,  da~ d ie  A u s g a n g s p o p u l a t i o n  n i c h t  i m  K o p p -  

l u n g s g l e i c h g e w i c h t  w a r .  D ie  w e i t e r e n  E r g e b n i s s e  s i n d i n  

Tab .  2 a u f g e f f i h r t .  H i e r a u s  i s t  e r s i c h t l i c h ,  dab  s i c h  d i e  

be i  f r e i e r  R e k o m b i n a t i o n  l a b i l e n ,  n i c h t t r i v i a l e n  G l e i c h -  

g e w i c h t s p u n k t e  ( In  E z = - 2  In K z )  m i t  a b n e h m e n d e r  A u s -  

t a u s c h r a t e  c g e g e n  ~=0,  5 v e r l a g e r n ,  und  z w a r  unabh~in-  

g ig  d a v o n ,  wie  g r o 8  D O in  d e r  A u s g a n g s p o p u l a t i o n  w a r .  

2 
4 
3 
1 

GENERA HONEN 

A b b . 7 .  V e r ~ i n d e r u n g  d e r  P o p u l a t i o n s f i t n e s s  i m  Laufe  
d e r  O e n e r a t i o n e n  be i  v e r s c h i e d e n e n  A u s g a n g s f r e q u e n -  
zen. 
z~ = 1 , 0 ,  z2 = 0 , 4 ,  z3 = 0 , 3 6 ,  z4 = 0 , 9 ,  u = 2 , 0  
A u s g a n g s f r e q u e n z  d e r  K u r v e  N r .  : 
1) p = 0 , 8 ,  r = 0 , 9 ,  D = 0 , 0  
2) p = 0 , 3 ,  r = 0 , 9 ,  D = 0 , 0  
3) p = 0 , 8 ,  r = 0 , 6 ,  D = 0 , 1 2  
4) p = 0 , 1 ,  r = 0 , 9 ,  D = 0 , 0 1  

c[ 

Q2 

01 

0 05 p 

A b b . 8 .  E i n f l u ~  d e r  R e k o m b i n a t i o n s h ~ i u f i g k e i t  c au f  d ie  
Lage d e r  G l e i c h g e w i c h t s f r e q u e n z  yon  p f i i r  d r e i  v e r -  
s c h i e d e n e  K o m b i n a t i o n e n  d e r  P a a r u n g s f ~ i h i g k e i t .  
1) z~ = 1 , 0 ,  z2 = 0 , 9 ,  z3 = 0 , 3 6 ,  z4 = 0 , 7  
2) z• = 1 , 0 ,  z~ = 0 , 6 ,  zs = 0 , 3 6 ,  z 4 = 0 , 8  
3) z• = 1 , 0 ,  z~ = 0 , 6 ,  zs  = 0 , 3 6 ,  z 4 = 0 , 7  

E i n e  w e i t e r e  ~ n d e r u n g  d e s  V e r h a l t e n s  e i n e r  P o p u l a -  

t i o n  d u t c h  K o p p l u n g  t r i t t  b e i  l n E  z > - 2  l n K  z a u f .  W e n n  

d i e  R e k o m b i n a t i o n s h ~ u f i g k e i t  g e r i n g e r  w i r d ,  n i m m t  d i e  

W i r k u n g  d e r  E p i s t a s i e  a b ,  und  e s  s t e l l e n  s i c h  n i c h t t r i -  

v i a l e  G l e i c h g e w i c h t e  e i n  ( A b b . 8 ) .  E s  w i r d  d e u t l i c h ,  dab  

d ie  Lage  d e s  G l e i c h g e w i c h t s  n i c h t  l i n e a r  v o n  t i e r  R e k o m -  

b i n a t i o n s h ~ u f i g k e i t  abh~ingig i s t .  

D i s k u s s i o n  

In d e n  v o r a n g e g a n g e n e n  U n t e r s u c h u n g e n  k o n n t e  g e z e i g t  

w e r d e n ,  dab  a u c h  o h n e  d e n  E i n f l u 8  yon  i m  D a r w i n s c h e n  

S i n n e  s e l e k t i v  w i r k e n d e n  P o p u l a t i o n s p a r a m e t e r n ,  wie  

g e n o t y p i s c h e  F i t n e s s  und  d e r  G a m e t e n l e b e n s f ~ i h i g k e i t ,  

e i n e  V e r ~ i n d e r u n g  d e r  G e n f r e q u e n z e n  in  e i n e r  P o p u l a t i o n  

m 6 g l i c h  i s t .  A l s  U r s a c h e  h i e r f f i r  k o n n t e  z u m  e i n e n  s i n e  

n i c h t  zuf~i l l ige V e r t e i l u n g  d e r  A l l e l e  d e r  in  F r a g e  s t e -  

h e n d e n  Loci  au f  d ie  G a m e t e n  v e r a n t w o r t l i c h  g e m a c h t  w e r -  
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den. Zum anderen wirkt sich in entsprechender Weise 

eine unterschiedliche genotypisch bedingte Paarungsf~i- 

higkeit der Gameten aus. Ungleiche Paarungstyph~iufig- 

keiten in der Ausgangspopulation bzw. ungleiches Paa- 

rungsverhalten der Genotypen ftihren dazu, dab diejeni- 

gen Allele, die eine Zygote bilden k6nnen, insofern ei- 

hen Selektionsvorteil haben, als sie durch die folgende 

Replikation vor der Meiose um den Faktor u vermehrt 

werden. Liegt keine Sporenletalit~it vor und sind alle Di- 

ploiden einer Meiose unterworfen, so bedeutet das eine 

Vermehrung um den Faktor u = 2 ftir die Paarungsty- 

penallele. Der seltene Paarungstyp hat einen "Selek- 

tionsvorteil", da er relativ h~iufiger eine Zygote bildet. 

Entsprechendes gilt auch ftir ein unterschiedliches Paa- 

rungsverhalten. Hier hat dasjenige Paarungstypallel ei- 

nen Vorteil, das die geringere Neigung zur Paarunghat. 

Das Verhalten des Paarungstyplocus hat dann keinen 

EinfluB auf den zweiten in Frage stehenden Locus des 

Modells, wenn beide zuf~illig in den Gameten der Aus- 

gangspopulation assoziiert sind. In diesem Fall findet 

keine Ver~inderung in der Frequenz von p start. Erst bei 

nicht zuf~illiger Verteilung der Allele beider Loci auf die 

Gameten kommt es zu einer Ver~nderung tier Frequen- 

zen yon p. Dieser Effekt wird durch Koppelung beider 

Loci verst~irkt. Kojima und Schaffer (1967) nanntendie- 

sen Vorgang "hitch-hiking". Sie bezogen sich dabei je- 

doch nicht auf die Beziehungen eines Allels zu einem 

Paarungstypallel, sondern auf das Zusammenwirken zwei- 

er nicht das Paarungsverhalten kontrollierender Gene. 

Durch ein solches System kbnnen seltene Allele selbst 

dann in einer Population angereichert werden, wenn sie 

keinen Selektionsvorteil oder gar einen leichten Selek- 

tionsnachteil aufweisen. 

In diesem Zusammenhang soll noch ein weiterer Punkt 

diskutiert werden. In den dargestellten Ergebnissen 

wurde gezeigt, daB, sofern u > I, die Population immer 

einen Ausgleich der Paarungstypfrequenzen anstrebt. 

Das bedeutet nichts anderes, als die Tendenz zu einer 

mbglichst groBen sexuellen Vermehrungsrate. Sexuali- 

t~it s t e l l t  a b e r ,  wil l  m a n  M.  S m i t h s  (1970,  1971) A r g u -  

m e n t a t i o n  fo lgen ,  k e i n e n  k u r z f r i s t i g e n  S e l e k t i o n s v o r -  

t e l l ,  s o n d e r n  e h e r  e i n e n  Nach t e i l  d a r .  D i e s e r  N ach t e i l  

w i r d ,  n a c h  S m i t h ,  be i  M i k r o o r g a n i s m e n  d a d u r c h  g e m i n -  

d e r t ,  dab s i e  s i c h  v o r w i e g e n d  a s e x u e l l  v e r m e h r e n  und 

n u r ,  wenn  d ie  B e d i n g u n g e n  s c h l e c h t  s i n d  und e ine  v e g e -  

t a t i v e  V e r m e h r u n g  n i ch t  m e h r  s t a t t f i n d e t ,  e in  s e x u e l l e r  

Zyk lu s  e i n g e s c h a l t e t  w i r d .  E s  s e i  d a h e r  n ich t  s c h w e r  

v o r z u s t e l l e n ,  dab Sexual  it~it, e i n m a l  e n t w i c k e l t ,  a u f -  

rechterhalten werden kann. Smith l~i~t die Frage offen, 

w e l c h e n  S e l e k t i o n s v o r t e i l  d ie  s e x u e l l e  R e p r o d u k t i o n ,  i n s -  

b e s o n d e r e  d ie  M e i o s e  bei  i h r e r  E n t w i c k l u n g  gehab t  h a t .  

E r  i s t  d e r  A n s i c h t ,  dab d i e s  e in  l a n g z e i t i g e r  E v o l u t i o n s -  

v o r t e i l  d e r  R e k o m b i n a t i o n  g e w e s e n  s e i n  k Sn n t e .  Bei  d e m  

o p p o r t u n i s t i s c h e n  V e r h a l t e n  d e r  Evo lu t i on  i s t  e s  j e d o c h  

n u t  s c h w e r  v o r s t e l l b a r ,  dab d i e s e s  t ie r  e i n z i g e  V o r t e i l  

g e w e s e n  s e i n  s o l l ,  mutual s i c h  R e k o m b i n a t i o n  k u r z f r i s t i g  

a l s  s e h r  n a c h t e i l i g  e r w e i s e n  kann  ( W i l l i a m s ,  1966) .  Um 

d i e s e  F r a g e  w e l t e r  zu k l ~ r e n ,  muB e r s t  d e r  V o r g a n g  d e r  

s e x u e l l e n  R e p r o d u k t i o n  n~iher e r l ~ u t e r t  w e r d e n .  Nach  

D o b z h a n s k y  (1955) i s t  s i e  in zwe i  A b s c h n i t t e  u n t e r t e i l -  

b a r ,  d ie  Z y g o t e n b i l d u n g  und die  M e i o s e .  Die Z y g o t e n b i l -  

dung s t e l l t  den  U b e r g a n g  yon d e r  h a p l o i d e n  z u r  d i p l o i d e n  

Stufe  d e s  G e n o m s  d a r .  Die V o r -  und N a c h t e i l e  d e r  D i -  

p l o i d i e  w u r d e n  yon C r o w  und K i m u r a  ( 1965 ) e i n g e h e n d  

d i s k u t i e r t  und s o l l e n  an d i e s e r  S t e l l e  n ich t  w i e d e r h o l t  

w e r d e n .  Bei  d e r  M e i o s e  l a s s e n  s i c h  zwei  W i r k u n g e n u n -  

t e r s c h e i d e n :  d ie  N e u k o m b i n a t i o n  d e s  g e n e t i s c h e n  M a t e -  

r i a l s  und die  Rep l ika t i on  d e s  C h r o m o s o m s ,  d ie  a l l e r -  

d i n g s  d e r  M e i o s e  z e i t l i c h  v o r a n g e h t ,  mi t  e i n e r  Reduk t ion  

d e s  G h r o m o s o m e n s a t z e s  yon zwe i  auf  e i n e n  p ro  Z e l l e .  

E s  e n t s t e h e n  s o m i t  aus  e i n e r  d i p l o i d e n  Z e l l e  v i e r  h a -  

p l o i d e .  F i i r  den  Ablauf  e i n e r  M e i o s e  w~ire e i n e  s o l c h e  

V e r m e h r u n g  im Grunde  g e n o m m e n  n ich t  e r f o r d e r l i c h ,  

denn  R e k o m b i n a t i o n  und Reduk t ion  mfiBten auch  ohne  e l -  

ne  v o r a n g e g a n g e n e  V e r d o p p e l u n g  d e r  C h r o m o s o m e n  m 6 g -  

l i ch  s e i n .  Sie  ha t  a b e r  f i ir  e in  Ind iv iduum,  d a s  e i n e  M e i -  

o s e  durchl~iuft ,  den  V o r t e i l ,  dab zwei  Z y g o t en  e n t s t e h e n  

kSnnen .  D u t c h  d i e s e n  Ablauf  d e r  M e i o s e  i s t  d e r  M e i o s e  

und d a m i t  auch  d e r  s e x u e l l e n  R e p r o d u k t i o n  e in  d i r e k t e r  

S e l e k t i o n s v o r t e i l  und h i e r d u r c h  d ie  M b g l i c h k e i t ,  s i c h  zu 

e t a b l i e r e n ,  gegeben. D i e s e r  V o r t e i l  i s t  a b e r  n u r  dana 

vorhanden, wean zur gleichen Zeit keine grSflere asexu- 

elle Vermehrung stattfindet. Es ist daher anzunehmen, 

dab sich die Meiose in solohen Organismen entwickelt 

hat, denen h~ufiger eine asexuelle Reproduktion unm6g- 

lich war. Dureh diese sehr einfache Erkl~irung ist der 

yon M. Smith (1970) postulierte langfristige Evolutions- 

vorteil der Rekombination zur Evolution der Meiose gar 

nicht erforderlich, wobei nioht bestritten zu werden 

braucht, dab er einen positiven EinfluB auf diese Ent- 

wicklung ausfiben kann. 

In d e m  h i e r  b e s c h r i e b e n e n  Model l  k o m m t  d i e s e r  d i -  

rekte Selektionsvorteil der sexuellen Reproduktion da- 

dutch zum Ausdruck, dab diese, wie erw~ihnt, maxi- 

miert wird. Voraussetzung hierfiir ist aber, dab die 

Replikationsrate der Chromosomen bei tier Meiose grO- 

J~er ist als die asexuelle Vermehrungsrate (u > v). 
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Z u s a m m e n f a s s u n g  

In d e r  v o r l i e g e n d e n  A r b e i t  w u r d e n  d ie  E i g e n s c h a f t e n  e i -  

ne s  Z w e i - L o c u s - M o d e l l s  u n t e r s u c h t ,  d e m  d e r  G e n e r a -  

t i o n s z y k l u s  d e r  H e f e ,  Saccharomyces cerevisiaej a l s  

G r u n d l a g e  d i e n t e .  Neben  d e m  P a a r u n g s t y p l o c u s  mi t  s e i -  

nen  be iden  A l l e l e n  a und ~ i s t  e in  z w e i t e r  Locus  mi t  

zwe i  A l l e l e n  a n g e n o m m e n  w o r d e n .  E s  w u r d e  b e r i i c k -  

s i c h t i g t ,  dab d ie  P o p u l a t i o n  sowohl  aus  h a p l o i d e a  a l s  auch  

aus  d ip lo iden  Ind iv iduen  b e s t e h e n  kann .  Von den t h e o r e -  

t i s c h  m S g l i c h e n  w i r k s a m e n  P o p u l a t i o n s p a r a m e t e r n  

w u r d e n  h i e r  zun~ichst nu r  die  Paa rungs f~ ih igke i t  d e r  H a -  

p lo iden  und d ie  Koppe lung  in i h r e m  Einf luB auf  d ie  P o p u -  

l a t i o n s s t r u k t u r  u n t e r  b e s o n d e r e r  Ber~ icks ich t igung  des  

K o p p e l u n g s g l e i c h g e w i c h t e s  u n t e r s u c h t .  E s  e r g a b e n  s i ch  

fo lgende  Zusammenh~ inge  : Un te r  d e r  V o r a u s s e t z u n g ,  daJ~ 

m e h r  a l s  zwe i  S p o r e n  p ro  A s c u s  e n t s t e h e n ,  die  d ie  F ~ -  

h igke i t  z u r  P a a r u n g  b e s i t z e n ,  s t e l l t  s i c h  e in  V e r h ~ l t n i s  

t i e r  P a a r u n g s t y p e n a l l e l e  yon 1: t e i n .  

I s t  d ie  Anzah l  d e r  S p o r e n  p ro  A s c u s  k l e i n e r  a l s  z w e i ,  

so  w i r d  das  s e l t e n e  P a a r u n g s t y p a l l e l  d u r c h  das  h ~ u f i g e -  

r e  ve rdr~ ing t .  

D ie  A l l e l f r e q u e n z e n  e i n e s  z w e i t e n  Locus  ~ndern  s i c h  

u n t e r  d i e s e n  B e d i n g u n g e n  n ich t ,  e s  s e i  denn ,  dab in d e r  

A u s g a n g s p o p u l a t i o n  e in  K o p p e l u n g s u n g l e i c h g e w i c h t  b e -  

s t anden  h a t .  Das  A u s m a h  d e r  :A:nderung i s t  dann davon  

abh~ngig ,  w ie  gro/3 d ie  D i f f e r e n z  d e r  F r e q u e n z e n  d e r  

P a a r u n g s t y p a l l e l e  in d e r  A u s g a n g s p o p u l a t i o n  und d e r  

G l e i c h g e w i c h t s p o p u l a t i o n  i s t ,  wie  groB das  an f~ng l i che  

K o p p e l u n g s u n g l e i c h g e w i c h t  i s t  und wie  eng  be ide  Loci  g e -  

koppe l t  s i n d .  

Wenn die  v e r s c h i e d e n e n  h a p l o i d e n  G e n o t y p e n  e ine  un-  

t e r s c h i e d l i c h e  P a a r u n g s f i i h i g k e i t  b e s i t z e n ,  ha t  d i e s  auf  

d ie  G l e i c h g e w i c h t s f r e q u e n z  d e r  P a a r u n g s t y p e n a l l e l e  k e i -  

nen  E in f lu~ .  Die  F r e q u e n z e n  d e r  A l l e l e  d e s  z w e i t e n L o -  

cus  s ind  im  G l e i c h g e w i c h t  bei  A n n a h m e  m u l t i p l i k a t i v e r  

G e n w i r k u n g  j e d o c h  s t a r k  v o n d e r  e p i s t a t i s c h e n  K o m p o -  

nen t e  d e r  Paa rungs f~ ih igke i t  abh~ingig. Be i  b e s t i m m t e n  

W e r t e n  ffir  E w i r d  e in  p e r m a n e n t e s  K o p p e l u n g s g l e i c h -  

gewich t  a u f r e c h t e r h a l t e n ,  das  m i t  z u n e h m e n d e r  K o p p -  

lung  g r S B e r  w i r d .  

Die  P o p u l a t i o n s f i t n e s s  e r r e i c h t  bei  p e r m a n e n t e m  

K o p p e l u n g s g l e i c h g e w i c h t  n icht  i m m e r  i h r  M a x i m u m .  

L i t e r a t u r  

B o d m e r ,  W . F . ,  F e l s e n s t e i n ,  J .  : L inkage  and s e l e c t i o n s  : 
t h e o r e t i c a l  a n a l y s i s  of  the  d e t e r m i n i s t i c  t w o - l o c u s  
r a n d o m  m a t i n g  m o d e l .  G e n e t i c s  5_~7, 237-265 (1967) 

C r o w ,  J . F . ,  K i m u r a ,  M. : E v o l u t i o n  in s e x u a l  and 
a s e x u a l  p o p u l a t i o n s .  A m e r .  N a t u r .  9_~9, 439-450 (1965)  

Dobzhansky ,  Th. : On e v o l u t i o n ,  g e n e t i c s  and m a n .  New 
Y o r k - L o n d o n :  Wi ley  and Sons 1955 

F e l d m a n n ,  M . W .  : E q u i l i b r i u m  s t u d i e s  of  two hap lo id  
popu la t i ons  wi th  r e c o m b i n a t i o n .  T h e o r .  P o p .  B i o l .  2,  
299-318 (1971) 

F e l s e n s t e i n ,  J .  : The  e f f e c t  of  l i n k a g e  on d i r e c t i o n a l  s e -  
l e c t i o n .  G e n e t i c s  5_~2, 349-363 (1965)  

G e i r i n g e r ,  H.  : On the  p r o b a b i l i t y  t h e o r y  of  l i nkage  in 
M e n d e l i a n  h e r e d i t y .  Ann.  M a t h . S t a t i s t .  15, 25-57 
(1944) 

K i m u r a ,  M. : P r o c e s s  l e a d i n g  to q t i a s i - f i x a t i o n  of  g e n e s  
in na tu ra l  popu la t ions  due to r a n d o m  f l u c t u a t i o n s  of  
s e l e c t i o n  i n t e n s i t i e s .  G e n e t i c s  3.99, 280-295  (1954)  

J a i n ,  S . K . ,  A l l a r d ,  R . W .  : T h e  e f f e c t s  of  l i n k a g e ,  e p i -  
s t a s i s  and i n b r e e d i n g  on popu la t i on  c h a n g e s  u n d e r  
s e l e c t i o n .  G e n e t i c s  53, 633-659  (1966)  

K a r l i n ,  S . ,  M c G r e g o r ,  J .  : On m u t a t i o n  s e l e c t i o n  b a -  
l a n c e  fo r  t w o - l o c u s  hap lo id  and d ip lo id  p o p u l a t i o n s .  
T h e o r . P o p . B i o l .  2, 60-70 (1971)  

K o j i m a ,  K . ,  Schaf fe~ ,  H . E .  : S u r v i v a l  p r o c e s s  of  l i nked  
mutan t  g e n e s .  E v o l u t i o n  2_!1, 518-531 (1967) 

K o j i m a ,  K . ,  Lewont in ,  B . C .  : E v o l u t i o n a r y  s i g n i f i c a n c e  
of  l i nkage  and e p i s t a s i s .  In: M a t h e m a t i c a l  Topics  in 
P o p u l a t i o n  G e n e t i c s ,  E d .  K.  K o j i m a .  B e r l i n - N e w  
York :  S p r i n g e r  1970 

Lange ,  P . ,  WShrmann ,  K.  : P o p u l a t i o n s g e n e t i s c h e  Un-  
t e r s u c h u n g e n  an Saccharomyces cerevisiae. IV ( i m  
D r u c k  ) 

M a y n a r d  Smi th ,  J .  : The o r i g i n  and m a i n t e n a n c e  o f  s e x .  
In:  Group  s e l e c t i o n ,  E d .  G . C .  W i l l i a m s .  C h i c a g o :  
A t h e r t o n  Inc .  1970 

M a y n a r d  S m i t h ,  J .  : What  u s e  i s  s e x ?  J .  T h e o r .  B i o l .  3._0_0, 
319-335 (1971) 

Scudo,  F . M .  : S e l e c t i o n  on both haplo  d i p l o p h a s e .  G e n e -  
t i c s  5...66, 693-704  (1967) 

W i l l i a m s ,  G . C .  : Adap ta t ion  and n a t u r a l  s e l e c t i o n .  P r i n -  
c e t o n  U n i v e r s i t y  P r e s s  1966 

W i l l i a m s ,  G . C . ,  Mi t ton ,  J . B .  : Why r e p r o d u c e  s e x u -  
a l l y?  J . T h e o r .  B i o l .  39, 545-554 (1973)  

W 6 h r m a n n ,  K . ,  Lange ,  P . ,  S t r o b e l ,  R .  : P o p u l a t i o n s -  
g e n e t i s c h e  U n t e r s u c h u n g e n  an Saccharomyoes eere- 
visiae. I .  Die  Hefe  a l s  p o p u l a t i o n s g e n e t i s c h e s  O b -  
j e k t .  T h e o r . A p p l . G e n .  4..~4, 1-6 (1974)  

E i n g e g a n g e n  a m  5. S e p t e m b e r  1974 
A n g e n o m m e n  d u r c h  W . S e y f f e r t  

D r .  P .  Lange 
D r .  K .  W S h r m a n n  
Ins t i tu t  ff ir  B i o l o g i e  II d e r  
Univers i t~ i t  Ttibingen 
L e h r s t u h l  f t ir  Gene t i k  
Auf d e r  M o r g e n s t e l l e  28 
D - 7 4  Tfibingen ( G e r m a n y / B B D )  


