Theoretical and Applied Genetics 46, 239-248
® by Springer-Verlag 1975

Fitness, Umwelttragfahigkeit und Konkurrenz
in einem Okologischen System

Joachim Wedekind und Klaus Wéhrmann
Institut fiir Biologie II, Lehrstuhl fiir Genetik, der Universitat Tiibingen (BRD)

Fitness, Carrying Capacity and Competition in an Ecosystem

Summary. In this paper a model is introduced in which fitness, carrying capacity and competition are considered.
Thereby as well genetic as ecological parameters were assumed to become active. It results from the investiga-
tions that:

1. Competition may compensate the influence of genotypic fitness.

2. The carrying capacity has a more important influence on the construction of a population than the genotypic
fitness.

3. As well competition as carrying capacity are parameters which do influence not only the size of the popula-
tions but also the genotypic construction of the populations.

Therefore for a description of populations it is necessary to take into account a polyfactorial system with geno-
typic fitness, carrying capacity and competition. The model proposed has been compared with those described in
the literature. The importance of population fitness and by it the genetic load has been discussed considering ecol-
ogical parameters such as competition and carrying capacity.

Zusammenfassung. Es wird ein Modell vorgestellt, in dem Fitness, Umwelttragfdhigkeit und Konkurrenz beriick-
sichtigt werden konnen. Damit sind neben genetischen auch 8kologische Parameter wirksam. Es ergeben sich fol-

gende Aussagen:

1. Konkurrenz kann die Wirkung der genotypischen Fitness aufheben und wirkungslos machen.
2. Die Umwelttragfihigkeit hat gréReren EinfluB auf die genotypische Zusammensetzung einer Population alsdie

Fitness.

3. Sowoh! Konkurrenz als auch Tragfdhigkeit sind Parameter, die nicht nur die Populationsgréfe, sondern auch

die Populationsstruktur beeinflussen.

Zur Beschreibung von Populationen ist also ein mehrfaktorielles System mit Fitness, Tragfdhigkeit und Konkur-
renz notwendig. Das Modell wird mit bereits bekannten verglichen. Die Bedeutung der Populationsfitness und da-
mit der genstischen Biirde unter Beriicksichtigung der Skologischen Parameter Konkurrenz und Tragfihigkeit wird

diskutiert.

Einleitung

Populationen sind die Grundeinheiten der 'C'rkologie und
der Populationsgenetik. In diesen beiden Zweigen der
Biologie gibt es eine Fiille experimenteller Untersu-
chungen und zahlreiche Modelle zur theoretischen Be-
schreibung ihrer Phédnomene. Die Populationsbiologie
sucht beide Ansidtze zu vereinigen. Parameter, deren
Untersuchungen dabei besondere Bedeutung erlangt ha-
ben, sind einerseits die Populationsfitness, anderer-
seits das Populationswachstum, die Umwelttragfahig-
keit und die Konkurrenz.

Turner (1970) hat darauf hingewiesen, daB die Po-~
pulationsfitness nicht dazu geeignet ist, das Evolutions-
geschehen zu beschreiben. Die relative genotypische
Fitness gestattet zwar die Berechnung der genetischen
Veridnderungen innerhalb einer Population, sagt aber
nichts {iber die Adaptation einer Population aus (Cain
und Sheppard 1954). Die absolute Fitness als Ma8 fiir
das Populationswachstum ist sicherlich nur in bestimm-
ten Zeitabschnitten von Bedeutung, etwa bei der Besie-

delung eines neuen Habitats oder schneller Reproduk-
tion im Frilthjahr. Im weiteren Feld der Skologischen
Genetik stellt die Anderung der Populationsfitness
bei konstanter Selektion nur einen Faktor unter vie-

len dar.

Es wurden allerdings bisher nur einige wenige An-
sédtze gemacht, populationsgenetische und populations-
Skologische Fragestellungen gemeinsam zu untersuchen.
Einen ersten Versuch unternahm Mac Arthur (1962).
Er entwarf ein Selektionsmodell, bei dem die Fitness-
werte der Genotypen durch die Tragfdhigkeit K fir die-
sen Genotyp ersetzt werden. Neuere Ansédtze von An-
derson (1971), Roughgarden (1971) und Charlesworth
(1971) beriicksichtigen die dichteabhingige Selektion,
indem sie die Theorie der natlirlichen Selektion unddie
logistische Wachstumstheorie zu verbinden suchen. Zu-
sétzlich wurde die Konkurrenz in die Modelle einge-
filhrt. Ayala (1969), Schutz (1968, 1969) und Clarke
(1972, 1973) betrachteten dabei den intraspezifischen

Fall, Levin (1971) den interspezifischen Fall bei asexu-
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eller Vermehrung sowie Leon (1974) denselben Fall bei
sexueller Vermehrung.

In den bisherigen Modellen werden Fitness bzw.
Wachstumsrate, Umwelttragfihigkeit und Konkurrenz
als gleichberechiigte Parameter im oko-genetischen
Geschehen betrachtet. Inder vorliegenden Arbeit soll ge-
zeigt werden, daB dem Einflufl der Parameter Fitness,
Tragfahigkeit und Konkurrenz auf die genotypische Zu-
sammensetzung von Populationen unterschiedliches Ge-

wicht beigemessen werden mufi.

Das Modell

1. Nomenklatur

Im Verlauf der Untersuchung werden Symbole mit der
nachfolgenden Bedeutung benutzt. Dabei steht der In-
dex n stets fiir die Generationenzahl, der Indexi = 1,

2,3 definiert die Genotypen AA, Aa, und aa.

n

Ni Adultenzahl
N Gesamtadultenzahl

N = ZN? (1)
NZ§1 Zygotenzahl
NvA Gesamtzygotenzahl
A
N Individuenzahl in der Gleichgewichtspopulation
f? Zygotenirequenzen
A? Adultenfrequenzen

Z A? =1,0 (2)
W.=B.. V, Fitness

i i i

Bi genotypische Fertilitat
Vi genotypische Viabilitdt
i Populationsfitness
s Selektionskoeffizient
k Tragfihigkeitskoeffizient
Ki genotypische Tragfdhigkeit in der Reinkultur
K" Gesamttragfihigkeit

K=K, - 1

i i i
(3)

=n _ n

K- ) K]
u.. Konkurrenzeinfluf des i. auf den j. Genotyp.

1]
Gl.(3) besagt, daB K™ variabel ist, je nach genoty-
pischer Zusammensetzung der Population. Es kann je-

doch nie grofer als das grofte Ki werden.
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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 1a8t. Wir beschran-
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:

o +
p 1

"
>

(4)
bzw. qn = A, + o,

Bei zufélliger Paarung ergeben sich folgende Geno-

typenfrequenzen der Zygoten:

£ = (p™M?

19-20" ¢ (5)
n_ . n2

f3 - (q ) .

Zur Berechnung der Populationsgréfie in der n + 1.
Generation bendtigen wir zusétzlich zu den Zygotenfre-
quenzen auch die absoluten Zygotenzahlen. Diese erge-

ben sich aus der Gleichung :

- N (8)

Die Adultenzahl in der n + 1. Generation ist dann
unter Berlicksichtigung der genotypischen Fitness Wi

und einer dichteabhingigen Komponente f(Ki) :

n+1 _
Ni =

und Nn+1 =Z Nri1+1 .

Die Adultenfrequenzen in der n + 1. Generation sind:

n
NZ, - W, - f(Ki) -

n+1 NIiHl
AT e—m (8)
N .

Die Populationsfitness berechnet sich wie iiblich:

wh :Z w, - AT,
1 1

3. Der &kologische Aspekt

(9)

Nach der logistischen Theorie wird das Populations-
wachstum durch die Gleichung nach Verhulst-Pearl be-

schrieben:
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Abb. 1. Verhalten genetisch uniformer Populationen in
Abhiéngikeit von der Populationsfitness W bei dichteab-
hingiger Regulation nach Gleichung (13)

A
o GleichgewichtsgroBe N der Population

Generationszahl n bis zum Erreichen des
Gleichgewichts

~—

(10)

dN _ . {K-N
d—t = I'N( K )

wobei N die Dichte der Population zu jeder Zeit, K die
Umwelttragfidhigkeit und r die spezifische Zuwachsra-~
te der Population ist. Bei Betrachtung diskreter Gene-
rationen ersetzen wir die Differentialgleichung durch
die entsprechende Differenzengleichung und die spezi-

fische Zuwachsrate durch die absolute Fitness:

AN = (W—l)N(K-°—KN) (11)

In unserem Modell unterscheiden wir genotypische
Fitnesswerte Wi und genotypische Tragfihigkeiten Ki'
Die Unterteilung der Population in Genotypen fiihrt je-
doch zu Schwierigkeiten bei der Verwendung der logi-
stischen Wachstumskurve, da bei Betrachtung der Ge-
samtpopulation nur Werte von W = 1 sinnvoll sind. Alle
Populationen mit W < 1 sind zum Aussterben verurteilt.
Bei Beriicksichtigung von Genotypen in einer Population
miissen aber auch genotypische Fitnesswerte Wi <1ler-
laubt sein.

Um diese Schwierigkeiten zu umgehen, schligt Clar-
ke (1972) eine andere mogliche Form der logistischen

Wachstumsregelung vor:

W-K

AN=N(m- 1)- (12)
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Dann ist:

N+ L Nn( W-K n)
K+W-.N .
Gl. (13) gilt damit auch fiir alle W > 0 und wird im

folgenden als Dichtefunktion f(Ki) verwendet. Abb.1
zeigt die Schnelligkeit der Gleichgewichtseinstellung

(13)

und die Gleichgewichtsgrofe N der Population in Ab-
hingigkeit von der absoluten Fitness W bei Verwen-
dung der Gl.(13). Die Populationen erreichen ihre
Tragfahigkeit K = 1000 erst bei Fitnesswerten W/\> 10.
K stellt dabei die potentielle Tragféhigkeit dar, N da-
gegen die optimale Populationsgréfe. Dies wird gedeu-
tet, daR die Umwelt eine bestimmte Anzahl "Plétze"
zur Verfiigung stellt. Je hdher die produzierte Zygo-
tenzahl, desto gréBer die Wahrscheinlichkeit, daf auch

alle Platize besetzt werden kdnnen.

4. Konkurrenzbeziehungen

Wir wollen nach Sakai (1955) unter Konkurrenz den
“"Effekt der Interaktion zwischen Individuen verschie-
denen Genotyps innerhalb einer Population' verstehen.
In dén Lotka-Volterra-Gleichungen ist der Konkurrenz-
einfluf} linear abhéngig von der Gréle der konkurrierenden
Populationen. In unserem Modell werden jedoch die fiir je-
den Genotyp charakteristischen Konkurrenzfaktoren von
derFrequenzder entsprechenden Genotypenbeieinflufit.

a ¥ (i,j =1,2,3, i # j)istdie Gréfe, umdie die Fit-
ness der Genotypen unter dem EinfluB der Konkurrenz
in Mischpopulationen verdndert wird. Auf jeden Geno-
typ kdnnen mehrere andere Genotypen einwirken, so

daf ein Gesamtkonkurrenzfaktor U erhalten wird:

U, = 1-Za..- f.
1 i ]

Ist Ui = 0, so wirkt die Konkurrenz auf den i. Ge-

i (14)

notyp letal. Es sind auch Ui < 0 moglich, die dann gleich
Null gesetzt werden, weil sie den gleichen Letaleffekt

haben.

aij = 0: neutrales Verhalten ohne KonkurrenzeinfiuB

aij > 0: Verringerung der Fitness des j. Genotypsdurch
EinfluB des i. Genotyps

aij < 0: Erhghung der Fitness des j. Genotyps durchden

den Einfluf des i. Genotyps
Ist o * O = 0 (j #k), so ist die Wirkung der Kon-
kurrenzfaktoren komplementir, denn die Konkurrenz-

wirkung des einen Genotyps wird durch die Konkurrenz-
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wirkung des anderen Genotyps aufgehoben. Bei ¢ ji +oy > 0
ist die Wirkung liberkompensatorisch, bedingt also ins-

+ aki< 0 ist

sie unterkompensatorisch und bedingt damit eine Er-

gesamt eine Erhdhung der Fitness, bei aji

niedrigung der Fitness. Sindalle ;. = 0, wirkt keine Kon-
kurrenz. Zur Vereinfachung wird angenommen, daB
aij =00 also die Konkurrenzwirkung eines Genotyps
auf alle anderen Genotypen gleich ist. Die aij kénnen va-
riiert werden unter Beriicksichtigung der Dominanzver-
hiltnisse.

Die Zahl der Adulten in der n + 1. Generation be-
rechnet sich in dem oben vorgestellten Modell nach fol-

gender Rekurrenzformel:

KI.1+1

L (15)

n+1 _
K21, w PND
1 11

N =
1

tPN"w U,
i ii
Die Simulationen wurden auf der Rechenanlage Con-
trol Data 3300 des Zentrums fiir Datenverarbeitung der

Universitat Tibingen durchgefiihrt.

Ergebnisse
1. Einfluf der Umwelttragfahigkeit

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 kénnen. Die-
selben Uberlegungen gelten fiir die Umwelttragfihigkeit
K. Damit ist es méglich, bei Fitness und Tragfihigkeit
dieselben Dominanzverhiltnisse zubetrachten (Tab.1).
Da keine Korrelation zwischen den Dominanzverhélt-
nissenbezgl. Fitness und Tragfihigkeit angenommenwird,
kénnen alle Fitness-Tragfdhigkeitskombinationen auf

ihren EinfluB auf die Genfrequenzen untersucht werden.
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Diese Kombinationen werden im Folgenden mit den in

Tab.1 aufgefiihrten Numerierungen af-ek abgekiirzt. Fiir
die Tragféahigkeiten Ki werden Werte >2000 gewihlt, um
Ki

stand gemessene Tragfdhigkeit eines Genotyps. Die aktu-

Drifteffekte auszuschliefien. ist stets die im Einzel-
ellen Tragfidhigkeiten in der Mischpopulation berechnen
sich dagegen nach Gl. (3). In allen Simulationen betru-
gen die Ausgangspopulationsgrofien N.O = 400 und die
Ausgangsfrequenzen Pg =9y = 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 Fille des Zusammenwirkens von Wi und
Ki sind unmittelbar einsichtig. Sind die Fitnesswerte

=K

WAA = WAA = Waa und die Tragfihigkeiten K Ara

= Kaa (af), so dndern sich die GenfrequenzenArl?cht.
Auch die Grofle der Wi und Ki dndert daran nichts. Es
wird davon aber die Populationsgréfe im Gleichgewicht
und die Schnelligkeit der Gleichgewichtseinstellung be-
einfluBt. Sind die Fitnesswerte gleich, so ist die Trag-
fahigkeit allein bestimmend, d.h. sie fiihrt bei unvoll-
standiger und vollstdndiger Dominanz zur Fixierung,
bei Superdominanz zum stabilen Gleichgewicht und bei
der Unterdominanz zur Fixierung, sofern nicht K AAT Kaa
ist. Ebenso fiihrt unvollstindige und vollstdndige Domi-
nanz bezgl. der Fitness bei gleichen Ki—Werten zZur
Fixierung. Sind die Dominanzverhiltnisse bezgl. Fit-
ness und Tragfdhigkeit gleich, so stellen sich diesel-
ben Ergebnisse ein, die bei alleiniger Wirkung der Fit-
ness zu erwarten widren, allerdings werden die Vor-
ginge beschleunigt. So erhalten wir rasche Fixierung
bei Dominanz (bg, ch), stabile Gleichgewichte bei Su-
perdominanz (di) und labile Gleichgewichte bei Unter-
dominanz (ek), sofern Wy, =W, bzw. Ky, =K

sind.

Tabelle 1. Dominanzverhiltnisse bei Fitness und Umwelttragfdhigkeit

Dominanzverhéltnis Nr. w Nr. K

keine Dominanz a WAA :WAa =W.a f KAA = KAa =K .
g%\giiiﬁf;dige b Wap > wAa > waa g KAA > KAa > Kaa
B%Irlnsitréli.;gzige c WAA = WAa > Waa h KAA = KAa > Kaa
Superdominanz d WAA < WAa, > waa i KAA < KAa > Kaa
Unterdominanz e WAA > WAa < Waa k KAA > KAa < Kaa
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A
Tabelle 2. Gleichgewichtsfrequenz p des Allel A bei gegensitzlich wirkenden Wi und Ki

K, 2000 2500 2900 2970 2990 2995 2998
Ky, 3000 3000 3000 3000 3000 3000 3000
K, 4000 3500 3100 3030 3010 3005 3002
Nre Wan Waa Waa
1 10 5 1 0,67 0,89 1 1 1 1 1
2 10 6 2 0,36 0,69 1 1 1 1 1
3 10 7,5 5 0 0 1 1 1 1 1
4 10 9 8 0 0 0 1 1 1 1
5 10 9,8 9,6 0 0 0 0 0,20 0,50 0,91
6 100 50 10 0 0 0,67 1 1 1 1
7 100 60 20 0 0 0,06 0,88 1 1 1
8 100 75 50 0 0 0 0 0,84 0,99 1
9 100 90 80 0 0 0 0 0,04 0,50 0,51
10 100 98 96 0 0 0 0 0 0,10 - 0,50
11 1000 500 100 0 0 0 0 0,59 0,88 0,97
12 1000 600 200 0 0 0 0 0,22 0,50 0,79
13 1000 750 500 0 0 0 0 0 0,17 0,50
14 1000 900 800 0 0 0 0 0 0,11 0,49
15 1000 980 960 0 0 0 0 0 0,01 0,30

Bisher wurden nur gleichsinnig wirkende Wi und Ki
bzw. identische Werte bei einem der beiden Faktoren
betrachtet. Interessanter sind gegensétzlich wirkende
Wi und Ki’ denn daraus lassen sich qualitative Anga-
ben liber den Einfluf von Fitness bzw. Tragfihigkeit auf
die Genfrequenzen einer Population gewinnen. In Tab.2
sind numerische Beispiele aufgefiihrt, die in unendlichen
Populationen aufgrund der unvollstindigen Dominanz der
Fitness immer zur Fixierung des Allels A fiihren wiir-
den. Abweichungen vom Wert fi: 1 sind also aufdie ent-
gegengesetzt wirkenden Tragfihigkeiten zurlickzufithren.
Es wurden fiinf Beispiele mit unterschiedlichen relati-
ven Fitnesswerten und WMax = 10 gerechnet (wMax =
grofites Wi) . In zwei weiteren Gruppen wurden diesel-
ben relativen Fitnesswerte verwendet, aber mit wMax:
100 bzw. WM ax = 1000. Aus den Resultaten ergeben
sich drei wichtige Zusammenhinge:

1. Je grofier die Absolutwerte der Wi’ desto gerin-
ger ist die Fahigkeit der Population, diejenigen Genfre-
quenzen zu erreichen, die in unendlichen Populationen
zu erwarten wiren. Vgl. dazuNr. 1-5 mit 6-10 bzw. 11-
15 in Tab. 2.

2. Je kleiner die relativen Unterschiede der Wi, de-
sto geringer die unter Pkt.1 erwihnte Féhigkeit der Po-
pulation.

3. Je kleiner die Tragféhigkeitsunterschiede, desto
geringer ist die Abweichung vom Erwartungswert 6 =1.

Bei kleinen Fitnesswerten erfolgt die Anndherung an
die Tragfdhigkeiten so langsam, daf sich die Fitnessun-
terschiede auswirken kdnnen. Umgékehrt kann sie bei
groflen Fitnesswerten von allen Genotypen so schnell
erreicht werden, daB nur noch die Tragfihigkeit wirk-
sam wird. Eine Erhdhung der Tragféhigkeiten hat des-
halb zur Folge, daB die Anndherung auch bei grofen Fit-
nesswerten 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 Tragfihigkeits-

koeffizienten' als ki:
K
k. =1- i=1,2,3 (16)
! KMax
Symmetrische Heterosis bezgl. Fitness bzw. Trag-

fihigkeit fiihrt stets zu der Gleichgewichtsfrequenz



244

0 01

02

S ——

03 04

Abb.2. Gleichgewichtsfrequenz /;\) bei Superdominanz
bezgl. Tragfihigkeit und Semidominanz bezgl. Fitness
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Abb. 3. Gleichgewichtsfrequenz 6 bei Superdominanz
bezgl. Tragfidhigkeit und Semidominanz bezgl. Fitness
(k = 0,033)

a: Wy =10, br Wy oo =100, o Wy, = 1000

Ma Ma

/;; = 0,5. Ein solches Gleichgewichtssystem bezgl. des
einen Faktors kann durch Semidominanz bezgl. des ande-~
ren Faktors verédndert werden. Diese Kombinationen der
Dominanzverhilinisse sind die einzigen, die eine Beob-
achtung der Gleichgewichtverschiebung bei gradueller
Verédnderung der Parameter s und k, und damit quan-
titative Aussagen erlauben.

Abb. 2 gibt die Veridnderung eines durch Superdomi-
nanz der Tragfihigkeit aufrechterhaltenen Gleichgewichts
durch semidominante Fitness an. Als Fitness wurde

w, =1, w, = 1-s und Wo = 1-2s gewdhlt, d.h. der Ef-

1 2
fekt des Allels a auf die Abnahme der Fitness ist ad-

ditiv. Als Gleichgewichtsfrequenzen waren aufgrund der
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symmetrischen Heterosis der Tragfihigkeit (k1 = 1-k,

ky =1, ky

chungen sind auf den EinfluB der Fitness zuriickzufiih-

A
= 1-k) immer p = 0,5 zu erwarten. Abwei-

ren. Es wurde s variiert (0,01 <s<0,5) und P fiir
verschiedene k berechnet. Abb.2 zeigt die Abhingig-
keit von f) von s bei verschiedenen k und wMax = 10.

Es zeigte sich, daBdie Gleichgewichtsfrequenzen ver-
schieden starke Abweichungen von ﬁ = 0,5 zeigen, die
um so groéfer sind, je groBere Werte s annimmt, d.h.
stabile Polymorphismen sind um so wahrscheinlicher,
je kleiner s ist. Diese Stabilitdt kann durch Vergrofe-
rung von k erhoht werden.

Abb. 3 zeigt die Abhidngigkeit der Gleichgewichtsfre-
quenz /;\) von unterschiedlichen absoluten Fitnesswerten
Wi bei konstantem k = 0,033. Mit steigendem WMax
wird der EinfluBl von s immer kleiner und damit die Ab-
weichung von p = 0,5 immer geringer.

Die Abhidngigkeit des /ﬁ sowohl von den relativen als
auch den absoluten Fitnesswerten sowie von den relati-
ven als auch absoluten Tragfidhigkeitsunterschieden er-
moglicht es nicht, mit Hilfe von Computersimulationen
Grenzwerte anzugeben, bei denen die Fitness in jedem
Falle die Effekte der Tragfdhigkeit ausschalten kann und
umgekehrt. Beschrinkt man sich allerdings auf Zahlenbe-~

reiche, d.h. auf geniligend grofie Fitness- und Tragfahig-

‘keitsunterschiede, die mit vertretbarem experimentel-

lem Aufwand auch als signifikant voneinander verschie-
den bestimmt werden kénnen (Lorenz 1969), so zeigt
es sich deutlich, daB der EinfluB der Tragfahigkeit auf
das Schicksal polymorpher Populationen wesentlich star-
ker einzuschitzen ist als der EinfluB der Fitness. Dies
wird besonders deutlich in einem Gleichgewichtssystem,
das durch Superdominanz bezgl. der Fitness aufrecht-
erhalten wird und auf das semidominante Tragfdhigkei-
ten einwirken.

Abb.4. stellt die reziproke Situation zu Abb.2 dar.
Analog wurden diesmal die relativen Tragfihigkeiten
k, =1, k2=1—k und k3
der Effekt des Allels a auf die Tragfdhigkeit additiv.

A
Abweichungen von p = 0,5, das aufgrund der symmetri-

=1-2k gewahlt. In diesem Fall ist

schen Heterosis bezgl. der Fitness zu erwarten ist,
sind nun auf die Tragfdhigkeit zuriickzufiilhren. Es wurde
k variiert (0,0005<k<0,25) und f\) bei verschiedenen
s berechnet. Schon bei k > 0,1 kann selbst bei s < 0,5
Fixierung erreicht werden.

Eine Erweiterung des Modells auf mehrere Popula-
tionen ist moglich . Sie erfolgte durch Unterteilung der
Gesamtpopulation in Unterpopulationen, zwischen denen
Befruchtungsbarrieren bestanden. Im Bereich mefBbarer
Unterschiede von Gesamtfitness und Gesamttragfihigkei
der Unterpopulationen fixierten stets die Unterpopulatio-
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Abb. 4. Gleichgewichtsfrequenz f) bei Superdominanz
bezgl. Fitness und Semidominanz bezgl. Tragfihigkeit
a: s=0,1 c:s=0,5
b: s=0,25 d: s=0,8

nen mit der groften Gesamtfitness bzw. Gesamttragfa-~
higkeit. Es ist dies das Prinzip der '"Competitiven Ex-
clusion' (Gause 1934; Hardin 1960). Den zahlreichen
Hinweisen, dafl Populationen bei weitgehend identischen
Nischen koexistieren konnen, wird das Modell damit
nicht gerecht (Hutchinson 1965 ; Miller 1967 ; Ayala 1970).

Trennt man die Fitness W in die Fertilitdt B; und
die Viabilitdt Vi, wobei Bi die Fdhigkeit der Population
angibt, den i. Genotyp zu erzeugen, kann die Dichteab-
hingigkeit beide Parameter betreffen. Da £(K; ) stets auf
eine bestimmte Individuenzahl regelt, kann sie bei der
Regelung der Fertilitidt keine Anwendung finden. Es wird
eine relative Verdnderung von B; benéttigt, die unabhén-
gig von der absoluten Zygotenzahl ist. Es wurde

n\?2

L

n
i

g(Ki) =exp| - (17)

gewidhlt. Die Viabilitat V; wurde wieder durch f(K; ) ge-
regelt. Es ergaben sich die gleichen Ergebnisse wie bei
Regelung der Gesamtfitness W . Die Gleichgewichtsein-
stellung erfolgte allerdings rascher, da die Dichteregu-
lation wihrend zweier genetischer Phasen einwirken kann.

2. Einfluf der Konkurrenz

Die Wechselwirkung von Konkurrenz und relativer Fit-
ness wird ohne Beriicksichtigung der Tragfihigkeit un-
tersucht. Um die Variationsmdglichkeiten der Konkur-
renzparameter einzuschranken, mufl die GréRe der dij
abgeschitzt werden. Es ist sinnvoll aij < 1/1?i zu betrach-

ten, weil alle o> 1/fi bewirken, da U, <0 wird. Zah-
lenméBige Grenzwerte lassen sich wegen der Frequenz-
abhéngigkeit nicht angeben.

Tab. 3 ist zu entnehmen, dai aij < 0,001 bei intraspe-
zifischer Konkurrenz kaum Abweichungen von den Wer-
ten bewirkt, die ohne Konkurrenz zu erwarten waren.
aij 2 1 reichen dagegen aus, auch starke Fitnessunter-

schiede auszugleichen, wie besonders Nr. 10 in Tab.3
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Table 3. /;5 bei verschiedenen Konkurrenzsituationen

Wy, 1 1 0,75 1
wy, 1 0,75 1 0,7t
w1 0,5 0,75 1
Nr. o5y Y33 993
%23 Y32 %13
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 O
6 0 0 -0,5 0,11 0,89 0,45 O
7 0 0 -2 0,07 0,61 0,39 O
8 0,00 0 0 0,5 0,5 0,5
9 0,1 0 0 0,5 o0, 0,5 0,5
10 1 0 o 05 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

zeigt, wotrotzDominanzbezgl. der Fitness mit s = 0,25
durch Konkurrenzeinflufl ein stabiles Gleichgewicht bei
1/3 ='0,5 erreicht wird. Es ist sinnvoll, die GréBe der
Konkurrenzparameter auf 0,01 aij < 1,5 zu beschran-
ken. Negative aij unterliegen keiner Beschriankung, da
sie die Fitness nur erhchen konnen. Sie werden aber im
folgenden nicht < -2,0 gewdhlt.

In Nr. 1-7 besteht gleicher Konkurrenzdruck der AA
auf die Aa und aa, in Nr.8-10 gleicher Konkurrenzdruck
der Aa auf die AA und aa. In Nr.11-15 sind die ver-
schiedenen Dominanzverhiltnisse bezgl. der Konkur-
renz realisiert. Bei zusé&tzlicher Einwirkung der Trag-
fihigkeit ergeben sich prinzipiell gleiche Ergebnisse, die
nicht gesondert aufgefiihrt werden, wobei stets der Ein-
fluf der Konkurrenz verstidrkt wird.

Die o kénnen, ohne eine Wirkung auf die Genfre-
quenzen zu haben, dennoch starke Verschiebungen der
Genotypenfrequenzen bewirken. Abb.5 zeigt die Genoty-
penfrequenzenbei gleicher Fitness aller Genotypen (links)
und bei Heterosis (rechts), wenn Superdominanz bezgl.
der Konkurrenz vorliegt. Im Extremfall kann dies die

gleichen Konsequenzen haben wie ein balanciertes Letal-
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Abb.5. Genotypenfrequenzen bei superdominanter Kon-
kurrenz und gleicher Fitness (links) bzw. Heterosis
(rechts)

system (bei o{ij = 1,5), obwohl alle Genotypen beim Fall
der Konkurrenz lebensfidhig sind.

Diskussion

In der vorliegenden Arbeit wird ein Modell vorgestelit,
in dem okologische und genetische Fragestellungen ver-
bunden werden, indem es die gleichzeitige Betrachtung
zweier Okologischer Parameter, der Tragfdhigkeit und
der Konkurrenz, mit einem genetischen Parameter, der
Fitness, ermoglicht. In ihm kdnnen allen Genotypen ei-
gene Werte zugeordnet werden, die unterschiedlichen
okologischen Situationen entsprechen. Die erhaltenenEr-
gebnisse zeigen den grofien Einflufl, den sowohl Konkur-
renz als auch Tragfdhigkeit auf die genetische Struktur
einer Population haben. Die Konkurrenz kann genotypi-
sche Fitnessunterschiede wirkungslos machen oder ver-
stdrken. Die Tragfdhigkeit hat einen gréBeren Einflufl
auf die Verteilung der Genotypen als die genotypische
Fitness. Die genotypische Fitness, im Experiment un-
ter optimalen Bedingungen gemessen, wird durch die
Tragfahigkeit, d.h. durch Dichteregulation variiert. Die
dichteregulierte Fitness wird stets gegen 1 konvergie-
ren, dadie Population eine Gleichgewichtsgréfe erreicht,
bei der nur noch der Bestand gehalten wird. v

Die relative Populationsfitness ist der Parameter,
der in unendlichen Populationen Vorhersagen iliber das
genetische Verhalten, also die Verteilung der Genfre-
quenzen in der Population erlaubt. In Populationen, die
in einer Umwelt mit begrenzter Tragfihigkeit leben, ist
dies nicht mehr méglich, denn Fitness und Tragfihig-
keit beeinflussen gemeinsam die Verdnderung der Geno-
typenhaufigkeiten und damit der Genfrequenzen. Die Po-
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pulationsgréfie im Gleichgewicht I/\\I wird primér von der
Tragféhigkeit festgelegt und die absolute Fitness bestimmt
den Grad der Anndherung eines Genotyps an seine Trag-
fadhigkeit. Die unterschiedliche Bedeutung der Selektion
in wachsenden und konstanten Populationen fiihrte zur
Unterscheidung der r-Selektion und der K-Selektion
(MacArthur u. Wilson 1967). DaB die Selektion auf ver-
schiede Genotypen mit der Dichte variiert, ist experi-
mentell mehrfach gezeigt worden (Lewontin u. Matsuo
1963 u.a.). Tragfihigkeit und Konkurrenz sind also Pa-
rameter, die nicht nur die Populationsgréfe, sondern
auch die Populationsstruktur bestimmen.

MacArthur (1962) 148t in seinem Modell die Selek-
tion Uber die Regulation der PopulationsgréBe wirken
und stellt fest, daB ein stabiler Polymorphismus genau
dann resultiert, wenn die Tragfihigkeit der Heterozy-
goten grofer ist als die der beiden Homozygoten. Dies
ist nicht erstaunlich, da er die relative Fitness gera-
de durch die Tragfihigkeit ersetzt. Sowohl Anderson
(1971) als auch Roughgarden (1971) verwenden in ihren
Modellen als dichteabhidngige Selektion

WD, = 1 +R, (Ki - Ni)/Ki .

Diese Form der Dichteregulation bedingt ein Aus-

sterben des jeweiligen Genotyps bei

Ni = (1+ 1/Ri) Ki .

In unserem Modell ist:

WD, = WiKi/(Ki + WifiN) .

In diesem Falle wird WDi = 0 nur bei Ni =o0.Abb.6
zeigt die Abhéngigkeit von der Populationsgrofe N in
den verschiedenen Modellen.

Wahrend bei Roughgarden die Gesamttragfihigkeit
konstant bleibt, ist sie bei Anderson das harmonische
Mittel der genotypischen Ki' Dieses hat die Eigenschaft,
dem Genotyp mit der kleinsten Tragfidhigkeit den gréBten
Einfluf auf die Gesamttragféhigkeit der Population zu
geben. Beide Autoren bestitigen Mac Arthurs Aussage
des stabilen Polymorphismus bei Superdominanz der
Tragfdhigkeit. Sie wird aber durch die in dieser Arbeit
gewonnenen Ergebnisse nicht gestiitzt. Die Interaktion
zwischen genotypischer Fitness und Tragfédhigkeit kann
auch bei Superdominanz der Tragféhigkeit zur Fixierung
flihren. Bei Aussagen iiber Auftreten und Stabilitit von
Polymorphismen miissen relative und absolute Fitness -

bzw. Tragfdhigkeitswerte herangezogen werden.
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Abb.6. Dichteabhéngige Fitness WD in Abhéngigkeit
von der Populationsgrofie N
a: WD=1+R (K~-N)/K mit R=4 und K = 1000
b: WD = WK/(K + WN) mit W =5 und K = 1000

Theoretische populationsgenetische Arbeiten basie-
ren auf Rechnungen mit relativen Fitnesswerten. Die ge-
wonnenen Ergebnisse haben auch eine breite Untermaue-
rung durch zahlreiche Laboruntersuchungen gefunden. Der
Priifung an natilirlichen Populationen sind Schranken ge-
setzt durch die methodischen Schwierigkeiten. Dennoch
ist es gerade durch die Ergebnisse an natiirlichen Popu-
lationen zu einer Diskussion iiber die Allgemeingililtig-
‘keit der Modelle gekommen. Das Ausmal an genetischen
Polymorphismen, das in natiirlichen Populationen gefun-
den wurde (Lewontin u. Hubby 1966 u.a.), warfdie Fra-
ge nachder genetischen Blirde auf, die mit der Erhaltung
dieser Polymorphismen verbunden sein miilte. Eine
Méglichkeit, die hohe Zahl an Polymorphismen ochne zu
grofle genetische Biirde zu erklidren, ist die Hypothese
von der Existenz zahlreicher neutraler Allele (Kimura
u. Crow 1964). Auch frequenzabhingige Selektion ergibt
Gleichgewichte, die nahezu frei von Biirde sind, da die

auftretenden Genotypen die gleiche Fitness erhalten

(Kojima u. Yarbrough 1967 u.a.).Die Annahme von S&t- -

tigungseffekten filhrt zum selbenErgebnis (Sved, Reedu.
Bodmer 1967 u.a.).

Die genetische Biirde, die bei der Aufrechterhaltung
von Polymorphismen auftritt, wird durch Vergleich der
mittlerenFitness polymorpher und monomorpher Popula-
tion gemessen. Clarke (1972) schligt wegen der Ab-
hingigkeit der Fitness von der GréfRe und Zusammen-
setzung einer Population, d.h. der Existenz eines nume-
rischen Gleichgewichts bei einem genetischen Gleichge-
wicht, ein anderes MaRB der genetischen Biirde vor:
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GL = (ANMax - AN)/ANMax *

Diesist die '"growth load'. Nur solche Mutanten produ-
zieren eine Biirde, die das Wachstum einer Population
beeintriachtigen, unabhingig von ihrer Wirkung auf die
Genfrequenzen. Berechnungen, die die Populationsgrofe
nicht berticksichtigen, vernachlidssigen die realen Ver-
mehrungsmoglichkeiten einer Population. Gerade bei
Pflanzen mit sehr hoher Samenproduktion spielen diese
Gesichtspunkte eine grofie Rolle, denn sie kénnen daher

auch sehr hohe genetische Biirde kompensieren.
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