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F i t n e s s ,  C a r r y i n g  Capac i ty  and Compet i t ion  in an E c o s y s t e m  

S u m m a r y .  In th is  p a p e r  a model  is  in t roduced  in which f i t n e s s ,  c a r r y i n g  capac i ty  and compe t i t i on  a r e  c o n s i d e r e d .  
Thereby  as well  gene t ic  as eco log ica l  p a r a m e t e r s  w e r e  a s s u m e d  to b e c o m e  a c t i v e .  It r e s u l t s  f r o m  the i n v e s t i g a -  
t ions that : 

1. Compet i t ion  may  c o m p e n s a t e  the i n f luence  of genotypic  f i t n e s s .  
2. The c a r r y i n g  capac i ty  has  a m o r e  impor tan t  inf luence  on the  cons t ruc t ion  of a populat ion than the genotypic  

f i t n e s s .  
3. As well  compe t i t i on  as c a r r y i n g  capac i ty  a r e  p a r a m e t e r s  which do inf luence  not only the s i z e  of the popula-  

t ions  but a lso  the genotypic  cons t ruc t i on  of the popula t ions .  
T h e r e f o r e  fo r  a d e s c r i p t i o n  of populat ions  it is  n e c e s s a r y  to take into account  a po ly fac to r i a l  s y s t e m  with geno-  

typic  f i t n e s s ,  c a r r y i n g  capac i ty  and compe t i t i on .  The model  p roposed  has  been c o m p a r e d  with those  d e s c r i b e d  in 
the  l i t e r a t u r e .  The i m p o r t a n c e  of populat ion f i tness  and by it the gene t ic  load has  been  d i s c u s s e d  c o n s i d e r i n g  e c o l -  
og ica l  p a r a m e t e r s  such as  compe t i t i on  and c a r r y i n g  capac i ty .  

Z u s a m m e n f a s s u n ~ .  E s  wi rd  ein Model l  v o r g e s t e l l t ,  in dem F i t n e s s ,  Umwel t t ragf i ih igke i t  und Konkur renz  be r i i ck -  
s ich t ig t  we rden  k6nnen.  Dami t  s ind neben gene t i s chen  auch 6ko log ische  P a r a m e t e r  w i r k s a m .  E s  e r g e b e n  s ich  fo l -  
gende Aussagen :  

1o Konkur renz  kann die Wirkung de r  geno typ ischen  F i t n e s s  aufheben und wi rkungs los  m a c h e n .  
2. Die Umwelt t ragf~ihigkei t  hat g r 6 2 e r e n  Einflu~ auf die geno typ ische  Z u s a m m e n s e t z u n g  e i n e r  Popula t ion  a l s  die  

F i t n e s s .  
3. Sowohl Konkur renz  a ls  auch Tragf~ihigkeit s ind P a r a m e t e r ,  die nicht nur  die Populat ionsgr6J~e,  sonde rn  auch 

die P o p u l a t i o n s s t r u k t u r  b e e i n f l u s s e n .  
Z u r  Besch re ibung  yon Popula t ionen  is t  a lso  ein m e h r f a k t o r i e l l e s  Sys tem mit  F i t n e s s ,  Tragf~ihigkeit und Konkur -  

r enz  notwendig .  Das Model l  w i rd  mi t  b e r e i t s  bekannten v e r g l i c h e n .  Die Bedeutung de r  Popu la t i ons f i t ne s s  und da-  
mi t  de r  gene t i s chen  Bfirde un te r  Berf icks icht igung d e r  6kologischen  P a r a m e t e r  Konkur renz  und Tragf~ihigkeit wi rd  
d i s k u t i e r t .  

E inl ei tung 

Popula t ionen  sind die  Grunde inhe i ten  de r  ~ko log i e  und 

de r  Popu la t ionsgene t ik .  In d ie sen  beiden Zweigen  de r  

B io log ie  gibt e s  e ine  Ff i l le  e x p e r i m e n t e l l e r  U n t e r s u -  

chungen und z a h l r e i c h e  Model le  zur  t h e o r e t i s c h e n  B e -  

sch re ibung  i h r e r  Ph~inomene. Die Popu la t ionsb io log ie  

sucht  beide  Ans~tze  zu v e r e i n i g e n .  P a r a m e t e r ,  d e r e n  

Unte rsuchungen  dabei  b e s o n d e r e  Bedeutung e r l a n ~  ha.- 

ben,  s ind e i n e r s e i t s  die  P o p u l a t i o n s f i t n e s s ,  a n d e r e r -  

s e i t s  das  Popu la t i onswachs tum,  die  Umwelt t ragf~ihig-  

kei t  und die  Konkur r enz .  

Tu rne r  (1970) hat da rauf  h ingewiesen ,  dab die  P o -  

pu la t ions f i t nes s  nicht  dazu gee igne t  i s t ,  das  E v o l u t i o n s -  

geschehen  zu b e s c h r e i b e n .  Die r e l a t i v e  geno typ ische  

F i t n e s s  ges ta t t e t  zwar  die  Berechnung  de r  gene t i s chen  

Ver~inderungen innerha lb  e ine r  Popula t ion ,  sagt  abe r  

n ich ts  fiber die  Adaptat ion e i n e r  Popula t ion  aus (Cain  

und Sheppard 1954). Die abso lu te  F i t n e s s  a ls  MaB ffir 

das  Popu la t i onswachs tum is t  s i c h e r l i c h  nur  in b e s t i m m -  

ten Ze i t abschn i t t en  yon Bedeutung,  etwa bei  t ier  B e s i e -  

delung e ines  neuen Habi ta ts  ode r  s c h n e l l e r  R e p r o d u k -  

t ion im F r i i h j ah r .  Im w e i t e r e n  F e l d  de r  6kologischen  

Genet ik  s te l l t  d ie  Anderung  d e r  Popu l a t i ons f i t ne s s  

bei  kons tan te r  Se lekt ion  nur  e inen F a k t o r  un te r  v i e -  

len d a r .  

Es  wurden a l l e r d i n g s  b i s h e r  nur  e in ige  wenige  An-  

s~tze  gemach t ,  popu la t ionsgene t i s ehe  und popu la t ions -  

6ko log ische  F r a g e s t e l l u n g e n  g e m e i n s a m  zu u n t e r s u c h e n .  

E inen  e r s t e n  Ver such  un te rnahm Mac A r t h u r  (1962) .  

E r  en twar f  e in  Se l ek t ionsmode l l ,  bei  dem die F i t n e s s -  

w e r t e  de r  Genotypen durch  die  Tragf~ihigkeit K fiir d i e -  

sen Genotyp e r s e t z t  we rden .  N e u e r e  Ans~itze von An-  

d e r s o n  (1971) ,  R o u g h g a r d e n  (1971) und C h a r l e s w o r t h  

(1971) be r i i cks i ch t igen  die  d ich teabh~ngige  Selekt ion ,  

indem s i e  d ie  Theor i e  de r  na t f i r l ichen  Selekt ion und die  

l o g i s t i s c h e  W a c h s t u m s t h e o r i e  zu ve rb inden  suchen.  Z u -  

s~itzlich wurde  die  K onkur r enz  in d ie  Model le  e inge -  

fi ihrt .  Ayala  (1969) ,  Sehutz (1968, 1 9 6 9 ) u n d  C l a r k e  

(1972, 1973) b e t r a c h t e t e n  dabei  den i n t r a s p e z i f i s c h e n  

F a l l ,  Levin (1971) den i n t e r s p e z i f i s c h e n  F a l l  bei  a s e x u -  
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e l l e r  V e r m e h r u n g  s o w i e  Leon (1974) d e n s e l b e n  F a l l  be i  

s e x u e l l e r  V e r m e h r u n g .  

In den  b i s h e r i g e n  M o d e l l e n  w e r d e n  F i t n e s s  bzw.  

W a c h s t u m s r a t e ,  U m w e l t t r a g f i h i g k e i t  und K o n k u r r e n z  

a l s  g l e i c h b e r e c h t i g t e  P a r a m e t e r  i m  5 k o - g e n e t i s c h e n  

G e s c h e h e n  b e t r a c h t e t .  In d e r  v o r l i e g e n d e n  A r b e i t  s o l l  g e -  

z e i g t  w e r d e n ,  dab d e m  E in f lug  d e r  P a r a m e t e r  F i t n e s s ,  

T r a g f i i h i g k e i t  und K o n k u r r e n z  auf  d ie  g e n o t y p i s c h e  Z u -  

s a m m e n s e t z u n g  yon P o p u l a t i o n e n  u n t e r s c h i e d l i c h e s  G e -  

wich t  b e i g e m e s s e n  w e r d e n  muB.  

Das Modell 

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

Im V e r l a u f  d e r  U n t e r s u c h u n g  w e r d e n  S y m b o l e  m i t  d e r  

n a c h f o l g e n d e n  B e d e u t u n g  b e n u t z t .  Dabe i  s t e h t  t i e r  In -  

dex  n s t e t s  ffir  d ie  G e n e r a t i o n e n z a h l ,  d e r  Index  i = 1, 

2 ,3  d e f i n i e r t  d ie  G e n o t y p e n  AA,  Aa ,  und aa .  
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(3) 
~:n ~ ,  K n 

= i 

K o n k u r r e n z e i n f l u B  des  i .  auf  den  j .  G e n o t y p .  C , .  1j 

G1. (3) b e s a g t ,  daB ~ n  v a r i a b e l  i s t ,  j e  n a c h  g e n o t y -  

p i s c h e r  Z u s a m m e n s e t z u n g  d e r  P o p u l a t i o n .  E s  kann j e -  

d o c h  n i e  g r S B e r  a l s  das  g r6Bte  K i w e r d e n .  

2. Der genetische Aspekt 

Wir betrachten eine Population diploider Organismen 

mit diskreten Generationen, ohne Immigration oder 

Emigration und einem Populationsumfang, der Zufalls- 

prozesse unwahrscheinlich werden l~iBt. Wir beschr~n- 

ken uns auf einen autosomalen Locus mit zwei Allelen 

a und a. Die Beschreibung der Populationsstruktur er- 

folgt stets im Adultenstadium, das als Beginn einer Ge- 

neration angesehen wird. Die Gametenfrequenzen und 

damit die Genfrequenzen erhalten wir aus den Genotypen- 

frequenzen der Adulten: 

P = A  1 + ~ A  2 

1 (4 )  
bzw.  qn = A3 + ~ A 2  = 1 - p n .  

Bei zuf~lliger Paarung ergeben sich folgende Geno- 

typenfrequenzen der Z ygoten : 

n f 1 = (pn) 

f 2  = n  2pn . qn (5) 

n 2 f3  = (qn)  

Z u r  B e r e e h n u n g  d e r  P o p u l a t i o n s g r 6 g e  in d e r  n + 1. 

G e n e r a t i o n  benS t igen  w i r  z u s / i t z l i c h  zu den Z y g o t e n f r e -  

q u e n z e n  aueh  d ie  a b s o l u t e n  Z y g o t e n z a h l e n .  D i e s e  e r g e -  

ben  s i c h  aus  d e r  G l e i c h u n g  : 

N Z . n :  f.n . N n. (6) 
1 1 

Die  A d u l t e n z a h l  in d e r  n + 1. G e n e r a t i o n  i s t  dann 

u n t e r  B e r f i e k s i c h t i g u n g  d e r  g e n o t y p i s c h e n  F i t n e s s  W. 
1 

und e i n e r  d i e h t e a b h ~ n g i g e n  K o m p o n e n t e  f (K  i) : 

N n + l =  N Z n .  Wi . f (Ki )  
( 7 )  

Nn+l =V N n+ 1 und 
1 

o 

Die Adultenfrequenzen in der n + 1. Generation sind: 

Nn+l  
An+l  1 

i = Nn+l  . (8) 

D ie  P o p u l a t i o n s f i t n e s s  b e r e c h n e t  s i c h  wie  f ib l ich :  

= ~ ,  Wi " An'l  (9) w n 

3. D e r  5 k o l o g i s c h e  A s p e k t  

Nach  d e r  l o g i s t i s c h e n  T h e o r i e  w i r d  d a s  P o p u l a t i o n s -  

w a c h s t u m  d u r c h  d ie  G l e i c h u n g  nach  V e r h u l s t - P e a r l  b e -  

s e h r i e b e n  : 
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Abb.  1. V e r h a l t e n  g e n e t i s c h  u n i f o r m e r  P o p u l a t i o n e n  in 
Abhf ing ike i t  yon  d e r  P o p u l a t i o n s f i t n e s s  W be i  d i c h t e a b -  
h~ingiger  R e g u l a t i o n  n a c h  G l e i c h u n g  (13) 

A 
o ~ G l e i c h g e w i c h t s g r S B e  N d e r  P o p u l a t i o n  

�9 �9 G e n e r a t i o n s z a h l  n b i s  z u m  E r r e i c h e n  d e s  
G l e i c h g e w i c h t s  

Dann i s t  : 

N n + l  = N n (  W*K ) (13)  
\ K + W . N  n . 

G1. (13) g i l t  d a m i t  a u c h  ft ir  a l l e  W > 0 und w i r d  i m  

f o l g e n d e n  a l s  D i c h t e f u n k t i o n  f ( K  i) v e r w e n d e t .  Abb .  1 

z e i g t  d i e  S c h n e l l i g k e i t  d e r  G l e i c h g e w i c h t s e i n s t e l l u n g  
A 

und d i e  G l e i c h g e w i c h t s g r 6 B e  N d e r  P o p u l a t i o n  in A b -  

h~ingigkeit  yon d e r  a b s o l u t e n  F i t n e s s  W be i  V e r w e n -  

dung t i e r  G1. ( 1 3 ) .  D i e  P o p u l a t i o n e n  e r r e i c h e n  i h r e  

Tragf~ih igke i t  K = 1000 e r s t  be i  F i t n e s s w e r t e n  W > 10. 
A 

K s t e l l t  d a b e i  d i e  p o t e n t i e l l e  T r a g f i i h i g k e i t  d a r ,  N d a -  

g e g e n  d i e  o p t i m a l e  P o p u l a t i o n s g r 6 B e .  D i e s  w i r d  g e d e u -  

t e t ,  dab d i e  U m w e l t  e i n e  b e s t i m m t e  A n z a h l  "P l~ i t ze"  

z u r  Ver f f igung  s t e l l t .  J e  h S h e r  d i e  p r o d u z i e r t e  Z y g o -  

t e n z a h l ,  d e s t o  g r 6 B e r  d i e  W a h r s c h e i n l i c h k e i t ,  dab auch  

a l l e  Pl~i tze  b e s e t z t  w e r d e n  k6nnen .  

d"T" -- r N  

wobe i  N d i e  D i c h t e  d e r  P o p u l a t i o n  zu j e d e r  Z e i t ,  K d ie  

U m w e t t t r a g f ~ h i g k e i t  und r d i e  s p e z i f i s c h e  Z u w a c h s r a -  

t e  d e r  P o p u l a t i o n  i s t .  B e i  B e t r a e h t u n g  d i s k r e t e r  G e n e -  

r a t i o n e n  e r s e t z e n  w i r  d i e  D i f f e r e n t i a l g l e i c h u n g  d u r c h  

d i e  e n t s p r e c h e n d e  D i f f e r e n z e n g l e i c h u n g  und d i e  s p e z i -  

f i s e h e  Z u w a e h s r a t e  d u r e h  d i e  a b s o l u t e  F i t n e s s :  

A N - - ( W - 1 ) N ( ~  -~) (11)  

In u n s e r e m  M o d e l l  u n t e r s c h e i d e n  w i r  g e n o t y p i s c h e  

F i t n e s s w e r t e  W i und g e n o t y p i s e h e  T r a g f ~ h i g k e i t e n  K i-  

D i e  U n t e r t e i l u n g  d e r  P o p u l a t i o n  in G e n o t y p e n  f i ihr t  j e -  

doch  zu  S c h w i e r i g k e i t e n  be i  d e r  V e r w e n d u n g  d e r  l o g i -  

s t i s c h e n  W a e h s t u m s k u r v e ,  da  be i  B e t r a c h t u n g  d e r  G e -  

s a m t p o p u l a t i o n  n u r  W e r t e  yon W >1 1 s i n n v o l l  s ind .  A l l e  

P o p u l a t i o n e n  m i t  W < 1 s ind  z u m  A u s s t e r b e n  v e r u r t e i l t .  

B e i  B e r i i c k s i e h t i g u n g  von G e n o t y p e n  in e i n e r  P o p u l a t i o n  

m f i s s e n  a b e r  auch  g e n o t y p i s c h e  F i t n e s s w e r t e  W. < 1 e r -  1 

laubt  s e i n .  

Um d i e s e  S e h w i e r i g k e i t e n  zu  u m g e h e n ,  sehl~igt C l a r -  

ke  (1972)  e i n e  a n d e r e  m 6 g l i c h e  F o r m  d e r  l o g i s t i s c h e n  

W a c h s t u m s r e g e l u n g  v o r  : 

1) 

4. Konkurr enzbeziehungen 

(10) Wir wollen nach Sakai (1955) unter Konkurrenz den 

"Effekt der Interaktion zwischen Individuen verschie- 

denen Genotyps innerhalb einer Population" verstehen. 

In den Lotka-Volterra-Gleichungen ist der Konkurrenz- 

einfluB linear abhingig vonder Gr6Be der konkurrierenden 

Populationen. In unserem Modell werden jedoch die ffir je- 

den Genotyp charakteristischen Konkurrenzfaktoren yon 

der F requenz der entsprechenden Genotypen beieinfluBt. 

~i j  ( i , j  = 1 , 2 , 3 ,  i i j ) i s t d i e G r 6 B e ,  um die  d ie  F i t -  

n e s s  d e r  G e n o t y p e n  u n t e r  d e m  Einf luB d e r  K o n k u r r e n z  

in M i s c h p o p u l a t i o n e n  ve r~ inde r t  w i r d .  Auf  j e d e n  G e n o -  

typ kSnnen  r n e h r e r e  a n d e r e  G e n o t y p e n  e i n w i r k e n ,  so  

dab e in  G e s a m t k o n k u r r e n z f a k t o r  U e r h a l t e n  w i r d :  

Ui : 1 - Z ~ " ' ] I  f'] i ~  j . (14)  

Is t  U. = 0,  so  w i r k t  d i e  K o n k u r r e n z  auf  den  i .  G e -  l 
no typ  l e t a l .  E s  s ind  auch  U i < 0 m S g l i c h ,  d ie  dann g l e i c h  

Nul l  g e s e t z t  w e r d e n ,  w e l l  s i e  den  g l e i c h e n  L e t a l e f f e k t  

h a b e n .  

~. .  = 0:  n e u t r a l e s  V e r h a l t e n  ohne  K o n k u r r e n z e i n f l u B  1] 
q . .  > 0:  V e r r i n g e r u n g  d e r  F i t n e s s  d e s  j .  G e n o t y p s  d u r c h  lj  

Einf luB d e s  i .  G e n o t y p s  

~. .  < 0 :  E r h S h u n g  d e r  F i t n e s s  d e s  j .  G e n o t y p s  d u r c h d e n  1] 
den  Einf luB d e s  i .  G e n o t y p s  

Is t  ~j i  + ~ki = 0 (j ~ /k ) ,  s o i s t  d i e  W i r k u n g d e r  K o n -  

k u r r e n z f a k t o r e n  k o m p l e m e n t ~ r ,  denn  d i e  K o n k u r r e n z -  

(12)  w i r k u n g  d e s  e i n e n  Genot .yps w i r d  d u r c h  d i e  K o n k u r r e n z -  
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wirkung des anderen Genotyps aufgehoben. Bei ~ji + ~ki > 0 

ist die Wirkung iiberkompensatorisch, bedingt also ins- 

gesamt eine ErhShung der Fitness, bei ~ji + C~ki < 0 ist 

sie unterkompensatorisch und bedingt damit sine Er- 

niedrigung der Fitness. Sind alle vii = 0, wirkt keine Kon- 

kurrenz. Zur Vereinfachung wird angenommen, dab 

aij = ~ik' also die Konkurrenzwirkung eines Genotyps 

auf alle anderen Genotypen gleich ist. Die ~.. kSnnenva- lj 
riiert werden unter IBeriicksichtigung der Dominanzver- 

hgltnisse. 

Die Zahl der Adulten in der n + I. Generation be- 

rechnet ,qich in dem oben vorgestellten Modell nach fol- 

gender Rekurrenzformel: 

K'n+ 1 ) 
Nn+l= n (15) 'i f i NnWiUi Kn+l+ . w.fnN n . 

1 1 1 

Die Simulationen wurden aufder  Rechenanlage Con- 

trol  Data 3300 des Zentrums for Datenverarbeitung der 

UniversiQit Ttibingen durchgefiihrt.  

Ergebnisse 

1. EinfluB der Umwelttragf~higkeit 

Fitness ist sicher ein polygenes Merkmal. Um die Un- 

tersuchungen jedoch zu erleichtern, wird nur einer der 

in Frage kommenden Loci vor genetisch homogenem Hin- 

tergrund betrachtet, so dab bestimmten Genotypen be- 

stimmte Fitnesswerte zugeordnet werden k6nnen. Die- 

selben lJberlegungen gelten f~ir die Umwelttragf~higkeit 

K, Damit ist es mSglich, bei Fitness und Tragf/~higkeit 

dieselben Dominanzverh~iltnisse zu betrachten (Tab. I). 

Da keine Korrelation zwischen den Dominanzverh~it- 

nissen bezgl. F itness und Tragf~ihigkeit angenommen wird, 

kSnnen alls Fitness-Tragf~ihigkeitskombinationen auf 

ihren EinfluB auf die Genfrequenzen untersucht werden. 

Diese Kombinationen werden im Folgenden mit den in 

Tab. 1 aufgefiihrten Numerierungen af-ek abgek{irzt. F/Jr 

die Tragfghigkeiten K i werden Werte > 2000 gew/ihlt, um 

Drifteffekte auszuschlieBen. K. ist stets die im Einzel- 
1 

stand gemessene Tragf~higkeit eines Genotyps. Die aktu- 

ellen Tragf~higkeiten in der Mischpopulation berechnen 

sich dagegen nach Gl. (3). In allen Simulationen betru- 

gen die AusgangspopulationsgrSBen N o = 400 und die 

Ausgangsfrequenzen P0 = (10 = 0, 5. Es wurde jeweils bis 

zum Gleichgewicht bzw. bis zur Fixierung gerechnet. 

Ein Gleichgewicht wurde dann als erreicht angesehen, 

wenn Ap<0,000001 und AN = 0 waren. War nach 1000 

Generationen ein Gleichgewicht noch nicht erreicht, wur- 

de die Rechnung abgebrochen. 

Zahlreiche F~ille des Zusammenwirkens von W. und 
i 

K i sind unmittelbar einsichtig. Sind die Fitnesswerte 

WAA = WAA = Waa und die Tragf~ihigkeiten KAA = KAa 

= K (af), so ~ndern sich die Genfrequenzen nicht. aa 
Auch die GrSBe der W. und K. ~indert daran nichts. Es 

1 1 
wird davon aber die PopulationsgrSBe im Gleichgewicht 

und die Schnelligkeit der Gleichgewichtseinstellung be- 

einfluBt. Sind die Fitnesswerte gleich, so ist die Trag- 

f~higkeit allein bestimmend, d.h. sie f{ihrt bei unvoll- 

stRndiger und vollstRndiger Dominanz zur Fixierung, 

bei Superdominanz zum stabilen Gleichgewicht und bei 

der Unterdominanz zur Fixierung, sofern nicht KAA = Kaa 

ist. Ebenso fiihrt unvollstgndige und vollst~ndige Domi- 

nanz bezgl, der Fitness bei gleichen K.-Werten zur 
I 

Fixierung. Sind die Dominanzverhgtltnisse bezgl. Fit- 

ness und Tragf~higkeit gleich, so stellen sich diesel- 

ben Ergebnisse ein, die bei alleiniger Wirkung der Fit- 

ness zu erwarten w~iren, allerdings werden die Vor- 

g~nge besehleunigt. So erhalten wir rasche Fixierung 

bei Dominanz (bg, ch), stabile Gleichgewichte bei Su- 

perdominanz (di) und labile Gleichgewiehte bei Unter- 

dominanz (ek), sofern WAA --Waa bzw. KAA = Kaa 

sind. 

Tabelle 1. Dominanzverh~itnisse bei Fitness und Umwelttragf~ihigkeit 

Dominanzverh{iltnis Nr. W Nr. K 

keine Dominanz a WAA = WAa = Waa f KAA 

unvollstgndige b WAA > WAa > W g 
Dominanz aa KAA 

vollstgndige e WAA = WAa > W h 
Dominanz aa KAA 

Superdominanz d WAA < WAa > Waa i KAA 

Unterdominanz e WAA > WAa < Waa k KAA 

=K A =K a ag 

> KAa > Kaa 

= KAa > Kaa 

< KAa > Kaa 

> KAa < Kaa 
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A 
Tabelle 2. Gleichgewichtsfrequenz p des Allel A bei gegens~tzlich wirkenden W i und K i 

Nr. WAA WAa 

KAA 2000 2500 2900 2970 2990 2995 2998  

K A a  3000 3000 3000 3000 3000 3000 300g  

K 4000 3500 3100 3030 3010 3005 3002 a a  

W a a  

1 10 5 

2 10 6 

3 10 7 , 5  

4 10 9 

5 10 9 , 8  

1 0 , 6 7  0 , 8 9  1 1 1 1 1 

2 0 , 3 6  0 , '69  1 1 1 1 1 

5 0 0 1 1 1 1 1 

8 0 0 0 1 1 1 1 

9 , 6  0 0 0 0 0 , 2 0  0 , 5 0  0 , 9 1  

6 100 50 

7 100 60 

8 100 75 

9 100 90 

10 100 98 

10 0 0 0 , 6 7  1 1 1 1 

20 0 0 0 , 0 6  0 , 8 8  1 1 1 

50 0 0 0 0 0 , 8 4  0 , 9 9  1 

80 0 0 0 0 0 , 0 4  0 , 5 0  0 , 5 1  

96 0 0 0 0 0 0 , 1 0  0 , 5 0  

11 1000 500 

12 1000 600 

13 1000 750  

14 1000 900 

15 1000 980 

100 0 0 0 0 0 , 5 9  0 , 8 8  0 , 9 7  

200 0 0 0 0 0 , 2 2  0 , 5 0  0 , 7 9  

500 0 0 0 0 0 0 , 1 7  0 , 5 0  

800 0 0 0 0 0 0 , 1 1  0 , 4 9  

960 0 0 0 0 0 0 , 0 1  0 , 3 0  

B i s h e r  w u r d e n  n u r  g l e i c h s i n n i g  w i r k e n d e  W i u n d  K i 

b z w .  i d e n t i s c h e  W e r t e  be i  e i n e m  d e r  b e i d e n  F a k t o r e n  

b e t r a e h t e t .  I n t e r e s s a n t e r  s i n d  g e g e n s ~ t z l i e h  w i r k e n d e  

W i und  K i ,  d e n n  d a r a u s  l a s s e n  s i e h  q u a l i t a t i v e  A n g a -  

b e n  f i b e r  d e n  E in f l uB  v o n  F i t n e s s  b z w .  T r a g f ~ h i g k e i t  au f  

d i e  O e n f r e q u e n z e n  e i n e r  P o p u l a t i o n  g e w i n n e n .  In T a b .  2 

s i n d  n u m e r i s e h e  B e i s p i e l e  a u f g e f f i h r t ,  d i e  i n  u n e n d l i e h e n  

P o p u l a t i o n e n  a u f g r u n d  d e r  u n v o l l s t ~ n d i g e n  D o m i n a n z  d e r  

F i t n e s s  i m m e r  z u r  F i x i e r u n g  d e s  A l l e l s  A f f i h r e n  w f i r -  

d e n .  A b w e i c h u n g e n  v e m  W e r t  ~ = 1 s i n d a l s o  au f  d ie  e n t -  

g e g e n g e s e t z t  w i r k e n d e n  T r a g f ~ h i g k e i t e n  z u r f i c k z u f f i h r e n .  

E s  w u r d e n  ffinf B e i s p i e l e  m i t  u n t e r s c h i e d l i e h e n  r e l a t i -  

v e n  F i t n e s s w e r t e n  und  W M a  x = 10 g e r e e h n e t  ( W M a  x = 

g r S B t e s  W i ) .  In z w e i  w e i t e r e n  G r u p p e n  w u r d e n  d i e s e l -  

b e n  r e l a t i v e n  F i t n e s s w e r t e  v e r w e n d e t ,  a b e t  m i t  W M a  x = 

I00  b z w .  W M a  x = I 0 0 0 .  A u s  d e n  R e s u l t a t e n  e r g e b e n  

s i e h  d r e i  w i e h t i g e  Z u s a m m e n h ~ n g e :  

I .  J e  g r S B e r  d i e  A b s o l u t w e r t e  d e r  Wi ,  d e s t o  g e r i n -  

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

q u e n z e n  zu  e r r e i e h e n ,  d i e  in  u n e n d l i e h e n  P o p u l a t i o n e n  

zu  e r w a r t e n  w ~ r e n .  V g l .  d a z u N r .  1-5  m i t  6 - 1 0  b z w .  11-  

15 in  T a b .  2.  

2. Je kleiner die relativen Unterschiede der Wi, de- 

sto geringerdie unter Pkt. 1 erw~hnte F~higkeit der Po- 

pulation. 

3. Je kleiner die Tragf~higkeitsunterschiede, desto 

geringer ist die Abweichung vom Erwartungswert ~ = I. 

Bei kleinen Fitnesswerten erfolgt die Ann~herung an 

die Tragf~higkeiten so langsam, dab sich die Fitnessun- 

terschiede auswirken k6nnen. Umge~kehrt kann sie bei 

grol~en Fitnesswerten yon allen Genotypen so sehnell 

erreicht werden, dab nur noeh die Tragf~higkeit wirk- 

sam wird. Eine ErhShung der Tragf~higkeiten hat des- 

halb zur Folge, dab die Ann~herung auch bei groJ~en Fit- 

nesswer~en langsamer vonstatten geht und die Gleichge- 

wichtsfrequenzen zu den bei kleinen Fitnesswerten be- 

obachteten Werten konvergieren. 

In Anlehnung an die Definition des Selektion skoeffi- 

zienten s bezeichnen wir den "relativen Tragf~higkeits- 

koeffizienten" als k. : 
1 

K. 
k i = 1 - ~ i = 1 , 2 , 3  (16 )  

K M a  x 
S y m m e t r i s c h e  H e t e r o s i s  b e z g l .  F i t n e s s  b z w .  T r a g -  

f~ihigkei t  f i i h r t  s t e t s  zu  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  
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A b b .  2.  G l e i c h g e w i c h t s f r e q u e n z  ~ b e i  S u p e r d o m i n a n z  
bezgl. Tragf~ihigkeit und Semidominanz bezgl. Fitness 

( W M a x  = 10 ) 

a :  k = 0 , 0 3 3  e :  k = 0 , 3 3 3  
b :  k = 0 , 1 6 6  d :  k = 0 , 6 6 6  

I 

12 

0 , 9 - -  

0 , 8 - -  

0,7 

0,6 

/ I 

O, 50---~ ,, . . . . .  - 0,1 0.2 0,3 0,4 0,5 
S - - - - -~ -  

Abb. 3. Gleichgewichtsfrequenz /~ bei Superdominanz 
bezgl. Tragf~higkeit und Semidominanz bezgl. Fitness 
( k  = 0 , 0 3 3 )  

a :  WMa x = 10, b :  W M a  x = 100,  c :  WMa x = 1000 

A 
p = 0,5. Ein solches Gleichgewichtssystem bezgl, des 

einen Faktors kann durch Semidominanz bezgl, des ande- 

ren Faktors ver~indert werden. Diese Kombinationen der 

Dominanzverh~iltnisse sind die einzigen, die eine Beob- 

achtung der Gleichgewichtverschiebung bei gradueller 

Ver~inderung der Parameter s und k, und damit quan- 

titative Aussagen erlauben. 

Abb. 2 gibt die Ver~inderung eines durch Superdomi- 

nanz der Tragf~ihigkeit aufrechterhaltenen Gleichgewichts 

durch semidominante Fitness an. Als Fitness wurde 

w I = 1, w 2 = 1-s und w 3 = 1-2s gew~ihlt, d.h. der Ef- 

fekt des Allels a auf die Abnahme der Fitness ist ad- 

ditiv. Als Gleichgewichtsfrequenzen w~ren aufgrund der 

symmetrischen Heterosis der Tragf~higkeit (k I = l-k, 

k 2 = I, k 3 = l-k) immer ~ = 0,5 zu erwarten. Abwei- 

chungen sind auf den EinfluB der Fitness zurtickzuftih- 

ren. Es wurde s variiert (0,01 ~ s ~ 0,5) und ~ fiir 

verschiedene k berechnet. Abb.2 zeigt die Abh~ingig- 
A 

keit von p yon s bei verschiedenen k und WMa x = I0. 

Es zeigte sich, daB die Gleichgewichtsfrequenzen ver- 
A 

schieden starke Abweichungen yon p = 0,5 zeigen, die 

um so grSBer sind, je grSBere Werte s annimmt, d.h. 

stabile Polymorphismen sind um so wahrscheinlicher, 

je kleiner s ist. Diese Stabilit~it kann durch Vergr6Be- 

rung yon k erhSht werden. 

Abb. 3 zeigt die Abh~ngigkeit der Gleichgewichtsfre- 
A 

quenz p yon unterschiedlichen absoluten Fitnesswerten 

W i bei konstantem k = 0,033. Mit steigendem WMa x 

wird der EinfluB von simmer kleiner und damit die Ab- 

weichung von p = 0,5 immer geringer. 
A 

Die Abh~ingigkeit des p sowohl von den relativen als 

auch den absoluten Fitnesswerten sowie von den relati- 

ven als auch absoluten Tragf~ihigkeitsunterschieden er- 

m6glicht es nicht, mit Hilfe yon Computersimulationen 

Grenzwerte anzugeben, bei denen die Fitness in jedem 

Falle die Effekte der Tragf~higkeit ausschalten kann und 

umgekehrt. Beschr~inkt man sich allerdings auf Zahlenbe- 

reiche, d.h. auf genfigend groBe Fitness- und Tragf~hig- 

"keitsunterschiede, die mit vertretbarem experimentel- 

lem Aufwand auch als signifikant voneinander verschie- 

den bestimmt werden kSnnen (Lorenz 1969), so zeigt 

es sich deutlich, dab der EinfluB der Tragf~higkeit auf 

das Schicksal polymorpher Populationen wesentlich st~ir- 

ker einzusch~itzen ist als der Einflu~ der Fitness. Dies 

wird besonders deutlich in einem Gleichgewichtssystem, 

das durch Superdominanz bezgl, der Fitness aufrecht- 

erhalten wird und auf das semidominante Tragf~higkei- 

ten einwirken. 

Abb. 4. stellt die reziproke Situation zu Abb. 2 dar. 

Analog wurden diesmal die relativen Tragf~ihigkeiten 

k 1 =1, k 2 = l - k  und  k 3 = l - 2 k  gew~ihl t .  In d i e s e m  F a l l  i s t  

d e r  E f f e k t  d e s  A l l e l s  a au f  d i e  T rag f~ ih igke i t  a d d i t i v .  
A 

A b w e i c h u n g e n  yon  p = 0 , 5 ,  d a s  a u f g r u n d  d e r  s y m m e t r i -  

s c h e n  H e t e r o s i s  b e z g l ,  d e r  F i t n e s s  zu  e r w a r t e n  i s t ,  

s i n d  n u n  au f  d ie  Tragf~ ih igke i t  z u r t i c k z u f t i h r e n .  E s  w u r d e  

k v a r i i e r t  ( 0 , 0 0 0 5 ~ < k % 0 , 2 5 )  und  ~ b e i v e r s c h i e d e n e n  

s b e r e c h n e t .  S c h o n b e i  k > 0 , 1  k a n n  s e l b s t  b e i  s <  0 , 5  

F i x i e r u n g  e r r e i c h t  w e r d e n .  

E i n e  E r w e i t e r u n g  d e s  M o d e l l s  au f  m e h r e r e  P o p u l a -  
t i o n e n  i s t  m 6 g l i c h .  S ie  e r f o l g t e  d u r c h  U n t e r t e i l u n g  d e r  
G e s a m t p o p u l a t i o n  in  U n t e r p o p u l a t i o n e n ,  z w i s c h e n  d e n e n  
B e f r u c h t u n g s b a r r i e r e n  b e s t a n d e n .  Im B e r e i c h  m e B b a r e r  
U n t e r s c h i e d e  von  G e s a m t f i t n e s s  und  G e s a m t t r a g f ~ i h i g k e i  
d e r  U n t e r p o p u l a t i o n e n  f i x i e r t e n  s t e t s  d i e  U n t e r p o p u l a t i o -  
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Abb. 4. Gleichgewichtsfrequenz ~ bei Superdominanz 
bezgl. Fitness und Semidominanz bezgl. Tragf~higkeit 

a: s = 0,1 c: s = 0,5 

b: s = 0,25 d: s = 0,8 

nen mi t  de r  grSBten G e s a m t f i t n e s s  bzw. Gesamtt ragf~i -  
h igkei t .  Es  i s t  d ies  das  P r i n z i p  de r  " C o m p e t i t i v e n  E x -  
c lus ion"  (Gause  1934; Hard in  1960). Den z a h l r e i c h e n  
Hinweisen ,  dab Popula t ionen  bei  wei tgehend iden t i schen  
Nischen  k o e x i s t i e r e n  kbnnen,  w i rd  das Modell  dami t  
nicht ge r ech t  (Hutchinson 1965 ; Mi l l e r  1967 ; Ayala  1970). 

Trennt man die F i t n e s s  Wi in die Fert i l i t~i t  Bi und 
die  Viabilit~it V l ,  wobei Bl die  F~higke i t  de r  Popula t ion  
angibt ,  den i .  Genotyp zu e r z e u g e n ,  kann die D ich teab -  
h~ingigkeit be ide  P a r a m e t e r  be t r e f f en .  Da f(Kl ) s t e t s  auf 
e ine  b e s t i m m t e  Individuenzahl  r e g e l t ,  kann s i e  bei d e r  
Regelung d e r  F e r t i l i t i t  ke ine  Anwendung f inden.  Es  wird  
e ine  r e l a t i v e  Ver~inderung yon Bi benGtigt,  die unabh~in- 
gig yon de r  absolu ten  Zygetenzahl  i s t .  Es  wurde 

g(K i) = exp ~ (17) 

gew~hl t .  Die  Viabilit~it V~ wurde  w i e d e r  durch f (Kl  ) ge -  
r e g e l t .  Es  e rgaben  s ich  die g le i chen  E r g e b n i s s e  wie bei 
Regelung de r  G e s a m t f i t n e s s  W~ . Die G l e i c h g e w i e h t s e i n -  
s te l lung e r fo lg t e  a l l e rd ings  r a s e h e r ,  da die D i e h t e r e g u -  
la t ion  w~ihrend z w e i e r  g e n e t i s e h e r  P h a s e n  e inwi rken  kann. 

2. EinfluB der  Konkur renz  

Die Wechse lwi rkung  von Konkur renz  und r e l a t i v e r  F i t -  

nes s  wird  ohne Ber f icks ich t igung  d e r  Tragf~higkei t  un-  

t e r s u c h t .  Um die  Va r i a t i onsmSg l i chke i t en  de r  Konkur -  

r e n z p a r a m e t e r  e inzusehr~nken ,  muB die  Gr6Be de r  a . .  1j 
abgesch~itzt we rden .  Es  is t  s innvol l  ~ij ~< 1/f i  zu b e t r a c h -  

ten,  wel l  a l l e  a i j  > 1/f i  bewi rken ,  dab U i < 0 wi rd .  Zah-  

lenm~Bige G r e n z w e r t e  l a s s e n  s ich  wegen de r  F r e q u e n z -  

abh~ngigkeit  nicht  angeben.  

Tab. 3 is t  zu en tnehmen ,  dab c~.. ~< 0,001 bei  i n t r a s p e -  1j 
z i f i s c h e r  Konkur r enz  kaum Abweichungen yon den W e r -  

ten bewi rk t ,  d ie  ohne Konkur renz  zu e r w a r t e n  waren .  

a . .  >~ 1 r e i c h e n  dagegen aus ,  auch s t a r k e  F i t n e s s u n t e r -  1j 
sch iede  auszug le i chen ,  wie b e s o n d e r s  Nr .  10 in Tab. 3 

Table 3. ~ bei verschiedenen Konkurrenzsituationen 

N r .  ~21 ~31 

~23 e32 

WAA 

WAa 

w aa 

~12 

~13 

1 1 0 ,75  1 

1 0 , 7 5  1 0,7E 

1 0 ,5  0 ,75 1 

1 0 0 0 ,001 0 ,52  1 0 ,5  1 

2 0 0 0 ,01  0 ,77 1 0 ,5  1 

3 0 0 0 ,1  1 1 0 ,52  1 

4 0 0 1 1 1 1 1 

5 0 0 - 0 , 1  0 ,2  1 0 ,48  0 

6 0 0 - 0 , 5  0 ,11  0 ,89  0 ,45  0 

7 0 0 -2 0 ,07 0 ,61  0 ,39  0 

8 0,01 0 0 0,5 1 0,5 0,5 

9 0,1 0 0 0,5 0,5 0,5 0,5 

10 1 0 0 0,5 0,5 0,5 0,5 

11 0 ,6  0 ,5  0 ,7  1 1 0 ,53  1 

12 0 ,6  0 ,5  0 ,6  1 1 0 ,51  1 

13 0 ,6  0 ,5  0 ,5  0 ,5  1 0 ,5  0 ,5  

14 0 ,5  0 ,6  0 ,6  0,5 1 0 ,5  0 ,5  

15 0 ,6  0 ,7  0 ,5  0 1 0 ,47  0 

16 0 0 0 0 ,5  1 0 ,5  0 ,5  

ze ig t ,  wo t r o t z  Dominanz  b e z g l ,  d e r  F i t n e s s  mit  s = 0 ,25 

durch  Konkurrenze inf luB ein s t ab i l e s  Gle ichgewich t  bei  
A 
p = 0 ,5  e r r e i c h t  wi rd .  E s  i s t  s innvol l ,  d ie  GrSBe de r  

K o n k u r r e n z p a r a m e t e r  auf 0 ,01  ~ ~.. ~< 1,5 zu b e s c h r i n -  Ij 
ken.  Nega t ive  ~ .  u n t e r l i e g e n  k e i n e r  Beschr~nkung ,  da Ij 
s ie  die  F i t n e s s  nur  e rh6hen  k S n n e ~  Sie werden  a b e r  irn 

folgenden nicht  < - 2 , 0  gew~hlt .  

In Nr .  I -7  bes teh t  g l e i c h e r  K o n k u r r e n z d r a c k  de r  AA 

auf die  Aa und aa,  in Nr .  8-10 g l e i c h e r  K o n k u r r e n z d r u c k  

de r  Aa auf die  AA und aa.  In N r . 1 1 - 1 5  sind die  v e r -  

sch iedenen  D o m i n a n z v e r h i l t n i s s e  b e z g l ,  de r  Konkur -  

r e n z  r e a l i s i e r t .  Bei  z u s ~ t z l i c h e r  E inwi rkung  de r  T r a g -  

f~higkeit  e rgeben  s ich  p r i n z i p i e l l  g l e i che  E r g e b n i s s e ,  d ie  

nicht gesonde r t  aufgeffihrt  we rden ,  wobei s t e t s  d e r  E i n -  

fluB de r  K o a k u r r e n z  v e r s t i r k t  w i rd .  

Die a . .  kSnnen, ohne e ine  Wirkung auf d ie  G e n f r e -  ij 
quenzen zu haben,  dennoch s t a r k e  Ver sch iebungen  de r  

Genotypenf requenzen  bewi rken .  Abb. 5 ze igt  die  Genoty-  

p e n f r e q u e n z e n b e i  g l e i c h e r  F i t n e s s  a l l e r  Genotypen ( l inks )  

und bei H e t e r o s i s  ( r e c h t s ) ,  wenn Superdominanz  bezg l .  

de r  Konkur renz  v o r l i e g t .  Im E x f r e m f a l l  karm d ie s  d ie  

g le iehen  Konsequenzen  haben wie  ein b a l a n c i e r t e s  Letal -  
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Abb. 5. Genotypenfrequenzen bei superdominanter Kon- 
kurrenz und gleicher Fitness (links) bzw. Heterosis 
(rechts) 

s y s t e m  (be i  c~ij = 1 , 5 ) ,  obwohl  a l l e  G e n o t y p e n  b e i m  F a l l  

d e r  K o n k u r r e n z  lebensf~ihig  s i nd .  

D i s k u s s i o n  

In d e r  v o r l i e g e n d e n  A r b e i t  w i r d  e in  Mode l l  v o r g e s t e l l t ,  

in d e m  6 k o l o g i s c h e  und g e n e t i s c h e  F r a g e s t e l l u n g e n  v e r -  

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

z w e i e r  6 k o l o g i s c h e r  P a r a m e t e r ,  d e r  Tragf~ih igkei t  und 

d e r  K o n k u r r e n z ,  m i t  e i n e m  g e n e t i s c h e n  P a r a m e t e r ,  d e r  

F i t n e s s ,  e r m 6 g l i c h t .  In i hm k6nnen  a l l e n  G e n o t y p e n  e i -  

g e n e  W e r t e  z u g e o r d n e t  w e r d e n ,  d ie  u n t e r s c h i e d l i c h e n  

6 k o l o g i s c h e n S i t u a t i o n e n  e n t s p r e c h e n .  D i e  e r h a l t e n e n E r -  

g e b n i s s e  z e i g e n  den g r o ~ e n  Einflul~, den  sowoh l  K o n k u r -  

r e n z  a l s  a u c h  T r a g f ~ h i g k e i t  auf  d i e  g e n e t i s c h e  S t r u k t u r  

e i n e r  P o p u l a t i o n  h a b e n .  D ie  K o n k u r r e n z  kann g e n o t y p i -  

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

s t ~ r k e n .  D ie  T r a g f ~ h i g k e i t  hat  e i n e n  g r S ~ e r e n  Einf luB 

auf  d i e  V e r t e i l u n g  d e r  G e n o t y p e n  a l s  d i e  g e n o t y p i s e h e  

F i t n e s s .  D i e  g e n o t y p i s c h e  F i t n e s s ,  im  E x p e r i m e n t  un -  

t e r  o p t i m a l e n  B e d i n g u n g e n  g e m e s s e n ,  w i r d  d u r c h  d ie  

Tragf~ih igke i t ,  d . h .  d u r e h  D i c h t e r e g u l a t i o n  v a r i i e r t .  Die  

d i c h t e r e g u l i e r t e  F i t n e s s  w i r d  s t e t s  g e g e n  1 k o n v e r g i e -  

t e n ,  da  d i e  P o p u l a t i o n  e i n e  G l e i c h g e w i c h t s g r 6 ~ e  e r r e i c h t ,  

be i  d e r n u r  noch  d e r  B e s t a n d  g e h a l t e n  w i r d .  

D i e  r e l a t i v e  P o p u l a t i o n s f i t n e s s  i s t  t i e r  P a r a m e t e r ,  

d e r  in u n e n d l i c h e n  P o p u l a t i o n e n  V o r h e r s a g e n  f iber  d a s  

g e n e t i s c h e  V e r h a l t e n ,  a l s o  d i e  V e r t e i l u n g  d e r  G e n f r e -  

q u e n z e n  in d e r  P o p u l a t i o n  e r l a u b t .  In P o p u l a t i o n e n ,  d ie  

in e i n e r  U m w e l t  m i t  b e g r e n z t e r  T r a g f ~ h i g k e i t  l e b e n ,  i s t  

d i e s  n i ch t  m e h r  m 6 g l i c h ,  denn F i t n e s s  und T r a g f ~ h i g -  

k e i t  b e e i n f l u s s e n  g e m e i n s a m  d ie  Ver~ inderung  d e r  G e n o -  

typenh~iuf igke i t en  und d a m i t  d e r  G e n f r e q u e n z e n .  D ie  P o -  

A 
p u l a t i o n s g r 6 f i e  im  G l e i c h g e w i c h t  N w i r d  p r i m e r  v o n d e r  

Tragf~ihigkei t  f e s t g e l e g t  und d i e  a b s o l u t e  F i t n e s s  b e s t i m m t  

den G r a d  d e r  A n n ~ h e r u n g  e i n e s  Geno typs  an s e i n e  T r a g -  

f~ihigkeit .  D i e  u n t e r s c h i e d l i c h e  B e d e u t u n g  d e r  S e l e k t i o n  

in w a c h s e n d e n  und k o n s t a n t e n  P o p u l a t i o n e n  f f ih r te  z u r  

U n t e r s c h e i d u n g  d e r  r - S e l e k t i o n  und d e r  K - S e l e k t i o n  

( M a c A r t h u r  u .  W i l s o n  1967) .  Da~ d ie  S e l e k t i o n  auf  v e r -  

s c h i e d e  Geno typen  m i t  d e r  D i c h t e  v a r i i e r t ,  i s t  e x p e r i -  

m e n t e l l  m e h r f a c h  g e z e i g t  w o r d e n  (Lewont in  u .  M a t s u o  

1963 u.  a .  ) .  T r a g f ~ h i g k e i t  und K o n k u r r e n z  s ind  a l s o  P a -  

r a m e t e r ,  d ie  n i ch t  n u t  d ie  P o p u l a t i o n s g r 6 ~ e ,  s o n d e r n  

auch  d ie  P o p u l a t i o n s s t r u k t u r  b e s t i m m e n .  

M a c A r t h u r  (1962) l ~ t  in s e i n e m  Mode l l  d ie  S e l e k -  

t ion  f iber  d i e  R e g u l a t i o n  t ie r  P o p u l a t i o n s g r 6 ~ e  w i r k e n  

und s t e l l t  f e s t ,  da~ e in  s t a b i l e r  P o l y m o r p h i s m u s  genau  

dann r e s u l t i e r t ,  wenn  d ie  Tragf~ihigkei t  d e r  H e t e r o z y -  

go ten  g r 6 B e r  i s t  a l s  d i e  d e r  b e i d e n  H o m o z y g o t e n .  D i e s  

i s t  n ich t  e r s t a u n l i c h ,  da e r  d ie  r e l a t i v e  F i t n e s s  g e r a -  

de  d u r c h  d i e  T r a g f ~ h i g k e i t  e r s e t z t .  Sowohl  A n d e r s o n  

(1971) a l s  auch  R o u g h g a r d e n  (1971) v e r w e n d e n  in i h r e n  

M o d e l l e n  a l s  d i c h t e a b h ~ n g i g e  S e l e k t i o n  

WD i = 1 + R i ( K  i - N i ) / K  i . 

Diese Form der Dichteregulation bedingt ein Aus- 

sterben des jeweiligen Genotyps bei 

N i : (1 § 1 /R  i) K i . 

In u n s e r e m  Mode l l  i s t  : 

WD i = W i K i / ( K  i + W i f i N ) .  

In d i e s e m  F a l l e  w i r d  WD. = 0 nur  be i  N. = ~ . A b b . 6  
1 1 

z e i g t  d ie  Abh~ng igke i t  yon d e r  P o p u l a t i o n s g r S ~ e  N in 

den  v e r s c h i e d e n e n  M o d e l l e n .  

W~ihrend bei  R o u g h g a r d e n  d i e  G e s a m t t r a g f ~ i h i g k e i t  

kons t an t  b l e i b t ,  i s t  s i e  bei  A n d e r s o n  das  h a r m o n i s c h e  

Mi t t e l  d e r  g e n o t y p i s c h e n  K i .  D i e s e s  hat  d i e  E i g e n s c h a f t ,  

d e m  Geno typ  m i t  d e r  k l e i n s t e n  T r a g f ~ h i g k e i t  den  g rS~ ten  

E in f lu~  auf  d ie  G e s a m t t r a g f ~ h i g k e i t  d e r  P o p u l a t i o n  zu 

g e b e n .  B e i d e  A u t o r e n  b e s t ~ t i g e n  Mac A r t h u r s  A u s s a g e  

d e s  s t a b i l e n  P o l y m o r p h i s m u s  bei  S u p e r d o m i n a n z  d e r  

T r a g f ~ h i g k e i t .  S ie  w i r d  a b e r  d u t c h  d i e  in d i e s e r  A r b e i t  

g e w o n n e n e n  E r g e b n i s s e  n ich t  ges t f i t z t .  D ie  I n t e r a k t i o n  

z w i s c h e n  g e n o t y p i s c h e r  F i t n e s s  und Tragf~ihigkei t  kann 

auch  be i  S u p e r d o m i n a n z  d e r  T r a g f ~ h i g k e i t  z u r  F i x i e r u n g  

f f ih ren .  B e i  A u s s a g e n  f iber  A u f t r e t e n  und S tab i l i t~ t  von  

P o l y m o r p h i s m e n  m f i s s e n  r e l a t i v e  und a b s o l u t e  F i t n e s s -  

bzw.  T r a g f f i h i g k e i t s w e r t e  h e r a n g e z o g e n  w e r d e n .  
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Abb.6. Dichteabh~ngige Fitness WD in Abh~ingigkeit 
yon  d e r  P o p u l a t i O n s g r b B e  N 

a :  WD = 1 + R ( K -  N ) / K  m i t  R = 4 und  K = 1000 

b :  WD = W K / ( K  + WN) m i t  W = 5 u n d  K = 1000 

T h e o r e t i s c h e  p o p u l a t i o n s g e n e t i s c h e  A r b e i t e n  b a s i e -  

r e n  a u f  R e c h n u n g e n  m i t  r e l a t i v e n  F i t n e s s w e r t e n .  D i e  g e -  

w o n n e n e n  E r g e b n i s s e  h a b e n  a u c h  e i n e  b r e i t e  U n t e r m a u e -  

r u n g  d u t c h  z a h l r e i c h e  L a b o r u n t e r s u c h u n g e n  g e f u n d e n .  D e r  

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

s e t z t  d u r c h  d i e  m e t h o d i s c h e n  S c h w i e r i g k e i t e n .  D e n n o c h  

i s t  e s  g e r a d e  d u r c h  d ie  E r g e b n i s s e  a n  n a t f i r l i c h e n  P o p u -  

l a t i o n e n  zu  e i n e r  D i s k u s s i o n  f i b e r  d i e  A l l g e m e i n g i i l t i g -  

k e i t  d e r  M o d e l l e  g e k o m m e n .  D a s  A u s m a B  a n  g e n e t i s c h e n  

P o l y m o r p h i s m e n ,  d a 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  g e f u n -  

d e n  w u r d e  ( L e w o n t i n  u .  H u b b y  1966 u . a .  ) ,  w a r t  d i e  F r a -  

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

d i e s e r  P o l y m o r p h i s m e n  v e r b u n d e n  s e i n  mf iBte .  E i n e  

M 6 g l i c h k e i t ,  d i e  h o h e  Z a h l  a n  P o l y m o r p h i s m e n  o h n e  zu  

g r o B e  g e n e t i s c h e  B ( i r d e  zu  e r k l ~ r e n ,  i s t  d i e  H y p o t h e s e  

yon  d e r  E x i s t e n z  z a h l r e i c h e r  n e u t r a l e r  A l l e l e  ( K i m u r a  

u .  C r o w  1 9 6 4 ) .  A u c h  f r e q u e n z a b h ~ i n g i g e  S e l e k t i o n  e r g i b t  

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

a u f t r e t e n d e n  G e n o t y p e n  d i e  g l e i c h e  F i t n e s s  e r h a l t e n  

( K o j i m a  u .  Y a r b r o u g h  1967 u . a .  ) .  D i e A n n a h m e  v o n S ~ t -  

t i g u n g s e f f e k t e n  f i i h r t  z u m  s e l b e n  E r g e b n i s  ( S v e d ,  R e e d  u .  

B o d m e r  1967 u . a . ) .  

Die genetische Bfirde, die bei der Aufrechterhaltung 

von Polymorphismen auftritt, wird durch Vergleich der 

mittleren Fitness polymorpher und monomorpher Popula- 

tion gemessen. Clarke (1972) schl~gt wegen der Ab- 

h~ingigkeit der Fitness vonder GrSBe und Zusammen- 

setzung einer Population, d.h. der Existenz eines nume- 

rischen Gleichgewichts bei einem genetischen Gleichge- 

wicht, ein anderes MaB der genetischen B~irde vor: 

GL = (ANMa x - A N ) / A N M a  x �9 

Dies ist die "growth load". Nur solche Mutanten produ- 

zieren eine B~irde, die das Wachstum einer Population 

beeintr~chtigen, unabh~ingig yon ihrer Wirkung auf die 

Genfrequenzen. Berechnungen, die die PopulatlonsgrSBe 

nicht berticksichtigen, vernachl~issigen die realen Ver- 

mehrungsmbglichkeiten einer Population. Gerade bei 

Pflanzen mit sehr hoher Samenproduktion spielen diese 

Gesichtspunkte eine grof~e Rolle, denn sie k6nnen daher 

auch sehr hohe genetische B~irde kompensieren. 
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