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Populationsgleichgewicht bei tetraploiden Didcisten

J. Pohlmann
Arbeitsbereich Genetik, Institut fiir Allgemeine Botanik, Universitit Hamburg (BRD)

Population Equilibrium in Tetraploid Dioecists

Summary. Based on certain defined assumptions a general model for tetraploid populations with heterosomes
is presented. With respect to their heterosomes, an equilibrium is attained in all populations, so that the fre-
quencies of genotypes are dependent on the distribution of sexes in relation to the genotypes (z) and the degree
of heterosomy (h). As the equilibrium is reached in only a few generations, natural populations ought to be in
a balanced state.

Zusammenfassung. Die Modelluntersuchung an tetraploiden Populationen mit Heterosomen zeigt, daB es hin-
sichtlich der Heterosomen einen Gleichgewichtszustand gibt. Wenn man, wie im vorliegenden Fall, gleiche
Fitness fiir alle Genotypen voraussetzt, hidngt der Gleichgewichtszustand von der Verteilung der Geschlech-
ter auf die einzelnen Genotypen (z) und dem Grad der Heterosomie (h) ab. Das Gleichgewicht wird bereits
nach wenigen Generationen erreicht, so daB anzunehmen ist, daB sich natiirliche Populationen im Gleichge-

wichtszustand befinden.

Einleitung

Warmke und Blakeslee (1939 und 1940) haben auf-
grund ihrer Untersuchungen der Geschlechtsverer-
bung bei tetraploiden Silenen geschlossen, daBl es
stabile tetraploide diccische Populationen geben
konnte, und haben diese auch kiinstlich erzeugt. Love
(1942) berichtet iiber solche natiirlich auftretenden
diocischen tetraploiden Silenen. Sie vermutet aber
gleichzeitig einen grundséatzlichen Unterschied hin-
sichtlich der Geschlechtsbestimmung zwischen poly-
ploiden Silenen und polyploidem Rumex acetosa, da
bei letzterem Zwitter auftreten. Dies ist aber kein
grundsatzlicher, sondern héchstens ein quantitativer
Unterschied, denn auch bei tetraploiden Silenen wur-
de ein gewisser Anteil Zwitter gefunden (Warmke und
Blakeslee 1939). Dieser Anteil von Zwittern ist aber
nicht konstant, und die Ausprigung dndert sich bei
den einzelnen Individuen im Laufe eines Jahres (Pohl-
mann unverdif. ). Auch die Gattung Bryonia ist im
Zusammenhang mit der Frage nach der Geschlechts-
ausprégung bei polyploiden Ditcisten duBerst interes-
sant, da sie im Mittelmeerraum durch didcische und
monocische Arten vertreten ist, die als diploide, te-
traploide und hexaploide Formen existieren (Bilge
1955, Contandriopoulos 1962, Pohlmann 1975). Auch
wenn in dieser Gattung bislang keine morphologisch
erkennbaren Heterosomen gefunden wurden, dirften

nach allen bisherigen Kreuzungsergebnissen funktio-

nell unterscheidbare X- und Y-Chromosomen vorhan-
den sein, die im Gegensatz zur Ansicht von Linnert
(1957) entsprechend den SZlene - und Rumex -Hetero-
somen wirken. Fiir die geplante weitere experimen-
telle Untersuchung soll in der vorliegenden Arbeit
theoretisch gepriift werden, ob tetraploide Populatio-
nen einen stabilen Gleichgewichtszustand hinsichtlich
der Heterosomen erreichen, wo dieses Gleichgewicht
bei verschiedener sexueller Auspréigung der einzel-
nen Genotypen liegt und wie schnell dieses Gleichge-
wicht von wahrscheinlichen Ausgangsformen her er-

reicht wird.

Modellbildung

Zunichst soll in den Populationsmodellen die Paarung
der Heterosomen und ihre Verteilung auf die einzel-
nen Geschlechtszellen untersucht werden. Es wird
hier nur der Fall der Chromosomenspaltung betrach-
tet und die bei Tetraploiden sonst auch mégliche Chro-
matidspaltung (Seyffert 1960) nicht beriicksichtigt,
da sie wegen der Nichtpaarung der Differentialseg-
mente in diesem Zusammenhang ohne Bedeutung ist.
Bei den Pflanzen mit 4 X-Chromosomen (X4) kon-
nen bei regelméaBiger Verteilung nur Gameten mit 2
X-Chromosomen (X2) entstehen. X3Y-Pﬂanzen mus-
sen bei regelmiaRBiger Verteilung die beiden Gameten-
sorten X2 und XY mit gleicher Haufigkeit liefern.

Bei XY3—Pf1anzen entstehen entsprechend XY- und
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Y2—Gameten in gleicher Haufigkeit. Yé—Pﬂanzen wer-~
den im Rahmen dieser Untersuchung als letal betrach-
tet, da es bisher keinen Hinweis dafiir gibt, daf di6c-
cische Pflanzen mit einem X-Y-Geschlechtschromo-
somensystem ohne X-Chromosom existieren kénnen.
Bei den XZYZ-Pﬂanzen wird zundchst von einer Bi-
valentbildung ausgegangen, deren Ergebnis hinsicht-
lich der gebildeten Gameten aber ohne weiteres auch
auf Tri- und Univalente sowie auf Tetravalente lber-
tragbar ist. Als Bivalente kénnen XX, XY und YY
entstehen. Nimmt man an, daB die Paarungswahr-
scheinlichkeit nur von der Hiaufigkeit der beteiligten
Heterosomen, nicht aber von ihrer Art abhangt, so
ergeben sich die beiden moglichen Paarungstypen mit

folgender Wahrscheinlichkeit:

XX und YY

1/3

XY und XY

2/3

Da die Paarungswahrscheinlichkeit zwischen X
und Y hoéchstens gleich der zwischen X und X bzw.
Y und Y ist, aber zumindest bei Silene wesentlich
kleiner sein muf (Warmke und Blakeslee 1939), wird
als Korrektur der Heterosomiegrad h eingefiihrt. Ist
h = 0, dann liegt keine Heterosomie vor und die Chro-
mosomen paaren wie oben angegeben. Ist h = 1, dann
sind X- und Y-Chromosomen so verschieden, daB} sie
in Tetraploiden iiberhaupt nicht paaren. Fiir den Hetero-
somiegrad gilt also 0 < h< 1. Unter Beriicksichtigung
von h ergeben sich fiir die Bivalentbildung bei den

X2Y2—Genotypen dann die folgenden Wahrscheinlich-

keiten:
XX und YY XY und XY
1/3 2/3(1-h)
1-2/3h 1-2/3h

Werden diese Bivalente zufallsverteilt, so ergeben

sich die folgenden Gametenhidufigkeiten:

x? XY v?
1/6(1—h)_t 1/3+1/3(1-h)_u 1 6(1-h):t
1-2/3h ~ 1-2/3h 1-2/3h

1-h 2-h

s(3-2n) ¢ 3Tan ¢

Die relativen Hiufigkeiten der Ausgangsgenotypen

werden in der folgenden Weise bezeichnet:
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X4 X3Y X2Y2 XY3
20 0 o do
Dabei gilt ag + bo +Co ¥ d0 = 1.

Um die phianotypische Geschlechtsauspragung bei
den einzelnen Genotypen zu kennzeichnen, werden die
Weiblichkeitsfaktoren Zys Z3 22 und z1

Der Index stimmt mit der jeweiligen Anzahl von X-

eingefiihrt.

Chromosomen iiberein. 2 = 1 bezeichnet einen Geno-
typ, der nur weibliche Bliiten bildet, wahrend z = 0
ein rein méannlich bliihender Genotyp ist. Bei z = 0,5
liegt ein Zwitter bzw. Monodcist vor. In diesem Fall
wird die Reproduktivitidt auf die beiden Geschlechter
gleichmaéafig verteilt, so dafl eine solche Pflanze nur
die Halfte der Eizellen einer rein weiblichen und auch
nur die Halfte der Pollen einer rein méannlichen Pflan-
ze produziert. Bei den librigen z-Werten verteilen sich
die Reproduktivitidten entsprechend, so daB immer die
z-fache Zahl an Eizellen wie bei einer rein weibli-
chen Pflanze und die (1-z)-fache Zahl an Pollen wie
bei einer rein méannlichen Pflanze gebildet werden.

Da bei Genotypen mit 4 X-Chromosomen bisher nur

@ Bliiten bekannt sind, wird im folgenden zy gleich 1
gesetzt.

Mit Hilfe der Ausgangshiufigkeiten, des Heteroso-
miegrades und der z-Werte lassen sich die Haufig-
keiten der einzelnen Genotypen bei Eizellen und Pol-
len berechnen. Fiir die Eizelltypen gelten die folgen-

den drei Gleichungen:

z.,b

a +ﬂ+zct
XZ' k. = Q 2 270
0 a0+23b0+z200+zld0
——Z?'bo+zcu+—Z do
XY: lO “a Ezb %zoc +zzd
0 370 7270 170
ZCt+ZdO
YZ: m. = 270 2

0 ag + 23b0 + ZZCO +Zld0

Fir die drei Pollentypen ergeben sich entsprechend

die folgenden relativen Haufigkeiten:

%Ml—z Yot
X2 p = P 2’0
0 (1—zs)b0+(1—zz)co+(1—z1)do
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Abb. 1. Gleichgewichtshdufigkeiten in den 9 untersuchten Modellen

(1—z3)b0 (1-z1)dO
+(1-2 )Cou+——2—-—
XY: g, = 2 2 )
0 (1—z3)bo+(1-z2)c0+(1-z1 dy
( ) (1—z1)dO
1-z,)c,t+
Y2: T 2’ 0

0~ (1-zgﬁao+(1-z2)co+(1-zl7do

Durch Zufallspaarung von Eizellen und Pollen ent-
stehen die Individuen der Folgegeneration. Da aber
davon ausgegangen wurde, daB die Y4-Genotypen nicht
lebensfahig sind, miissen die Haufigkeiten noch mit
dem Faktor

1- mar,

ben sich die nachstehenden Haufigkeiten fir die erste

korrigiert werden. Damit erge-

Folgegeneration:
A, . oo
i1 1-m0r0
3. Ko% *1oPo
XX by = g
o%o
2.2 KoTo *1o% * MgPg
XY €= 1-m.r
o"o
l.r.+m.q
X% q - 2220,
MoTo

Aus diesen Hiufigkeiten lassen sich in gleicher
Weise die Haufigkeiten der nédchsten Generation und
entsprechend alle weiteren bis zu einem Gleichge-
wichtszustand berechnen. Hierfiir stellt sich die Fra-

ge, von welchen Genotypen die Population wahrschein-

lich ausgegangen ist. Am wahrscheinlichsten sind
Ausgangsformen, die sich durch einfache Polyploidi-
sierung aus den diploiden ableiten lassen. Dies sind
bei den Tetraploiden die X4- und die X2Y2—Genoty—
pen, von denen einer oder, soweit erforderlich, bei-
de in den Modellen als Ausgangsgenotyp gewidhlt wur-
den. Lediglich in zwei Modellen (III und VI) muBte
der XYB-Genotyp als Ausgangsform verwendet bzw.
mitverwendet werden, da er in diesen Modellen der
einzige Genotyp ist, der Pollen liefert. Dieser XYB—
Genotyp kénnte durch zweimalige Polyploidisierung
aus diploiden liber tetraploide, triploide, hexaploide,
die dann durch entsprechende Kreuzung wieder tetra-
ploide Pflanzen liefern, entstanden sein. Es ist aber
auch denkbar, daB Z,

1 war und damit der Genotyp X'ZY'2 mindestens eine

zumindest anfangs nicht genau

d oder eine g Blite gebildet hat. Die angenommenen
Ausgangsgenotypen sind in der Abb.1 durch ein x ge-
kennzeichnet. Die neun untersuchten Modelle unter-
scheiden sich in ihren z-Werten, die in Tab.1 zusam-
mengestellt sind.

Mit den Ausgangsgenotypen beginnend, wurden die
Genotypenhédufigkeiten in den Folgegenerationen nach
den angegebenen Gleichungen mit einem Compucorp
Statistican 344 berechnet. Die Rechnungen wurden je-
weils bis zum Gleichgewicht fortgesetzt. Zur Prifung,
ob wirklich die Gleichgewichtshiufigkeiten erreicht
waren, wurden die Endhéufigkeiten liber- bzw. unter-
schritten und mit diesen Werten eine Generation ge-
rechnet. Es mufite dann zu einer Umkehr der Hiufig-
keitsdnderung kommen. Wenn die Haufigkeit eines Ge-

notyps bis zum Gleichgewichtszustand zunimmt, so
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Tabelle 1. Die z-Werte in den neun untersuchten Mo-
dellen. z = 1 Genotyp bewirkt ® Phanotyp. z = 0,5
Genotyp bewirkt zwittrigen bzw. monoécischen Pha-
notyp. z = 0 Genotyp bewirkt & Phinotyp

Tabelle 2. Mittlere Genotypenfrequenzinderung (g)
bei der Anderung des Heterosomiegrades von O auf 1

Modell I i I v

Modell Z Z Z

N

4 3 2 1
I 1 0 0 0
Il 1 1 0 0
I 1 1 1 0
v 1 0,5 0 0
v 1 1 0,5 0
VI 1 1 1 0,5
VII 1 0,5 0,5 0
VIII 1 1 0,5 0,5
IX 1 0,5 0,5 0,5

gilt a,<a . Zur Priifung, ob der Gleichgewichts-

n+1

zustand erreicht ist, wurde dann der Wert aanl um

Aa Uberschritten. Setzt man a, + Aa = a__ und
n+1 m

ist a_ >a , dann gilt fiir den Gleichgewichtszu-
m m+1

stand a:

Durch geeignete Wahl von n und Aa kann die Dif-

ferenz zwischen a und a beliebig klein ge-
n+1 m+1
macht werden und damit auch a beliebig genau be-
stimmt werden. Nimmt die Hiufigkeit eines Geno-
typs bis zum Gleichgewichtszustand dagegen ab, so
gilt bn > brl+1
genau der Gleichgewichtszustand erreicht ist, der
Wert b
n+1

b -Ab=Db_undist b_<b , dann gilt fir den
n+1 m m m+1
Gleichgewichtszustand b:

. In diesem Fall mufl zur Priifung, wie

um Ab unterschritten werden. Setzt man

Ergebnisse

Die neun Modelle wurden jeweils fiir h = 0 (Abb.1
senkrecht und waagerecht gestreifte Sdulen) und
h = 1 (schrig gestreifte Saulen) durchgerechnet und
die Gleichgewichtshiufigkeiten in der Abb.1 darge-
stellt. Die Modelle wurden auch mit h = 0,5 durchge-
rechnet, um zu priifen, ob dann die Gleichgewichts-
haufigkeiten auch zwischen denen bei h = 1 und h = 0
liegen, was jedesmal der Fall war.

In allen untersuchten Populationsmodellen ergibt
sich ein Gleichgewichtszustand, der mehr oder weni-

ger stark vom Heterosomiegrad abhédngt. Im Modell

0 0,088 0,064 0,038

Modell \ VI VII VIII IX

0,265 0,043 0,335 0,240 0,332

Tabelle 3. Haufigkeit des X-Chromosomes in der Po-
pulation zu Beginn (Spalte 1) und im Gleichgewicht
bei h = 0 (Spalte 2) und bei h = 1 (Spalte 3)

Modell 1 2 3

I 0,750 0,875 0,875
11 0,750 0,620 0,625
111 0,375 0,430 0,375
v 0,750 0,744 0,750
A% 0, 500 0,530 0, 500
VI 0,250 0,400 0,362
VIl 0, 500 0,658 0, 500
VIII 0, 500 0,463 0, 500
IX 0,500 0,650 0, 500

I mit X4 = @ und X3Y = & ist der Heterosomiegrad
vollig ohne Bedeutung fiir den Gleichgewichtszustand.
Bei den librigen Modellen besteht ein Zusammen-
hang zwischen Heterosomiegrad und Gleichgewichts-
lage. Als MaB fiir die Anderung des Gleichgewichts
in Abhédngigkeit vom Heterosomiegrad dient die mitt-

lere Genotypenfrequenzédnderung g:

.- B 0=Bnoq [+ by oy g 1418 -8y g 1413 o-ap 4]
= 3

s wird hierbei durch 4 dividiert, da dies die Zahl der
moglichen Genotypen ist. Die Werte fiir g sind in Tab.2
aufgefiihrt. In den Modellen II und III, die nur Ditci-
sten bzw. Zwitter enthalten, liegt der g-Wert unter
0,09, d.h. in diesen Modellen bewirkt die Anderung
des Heterosomiegrades von 0 auf 1 eine mittlere
Anderung der Gleichgewichtshiufigkeiten um weniger
als 0,09. In den iibrigen Modellen liegt g iiber 0, 23.
Hier besteht eine wesentlich groere Abhangigkeit des
Gleichgewichts vom Heterosomiegrad. Diese Modelle
zeichnen sich durch Mondcisten bzw. Zwitter beim
Genotyp X'2Y2 aus, der auch diese starke Abhangig-
keit bewirkt. Die Gleichgewichtshiufigkeiten sind in
allen Fillen unabhéngig von den Anfangshaufigkeiten,
was durch Berechnung mit anderen Ausgangshaufig-
keiten und anderen Ausgangsgenotypen Uberpriift wer-

den konnte. Damit ist auch die Haufigkeit des X- bzw.
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Abb.2. Mittlere Genotypenfrequenzabweichung f in Abhédngigkeit von der Generationszabl. Fir f = 0 ist das

Gleichgewicht erreicht

des Y-Chromosoms im Gleichgewicht unabhédngig von
der jeweiligen Ausgangshiufigkeit. Hier werden also
Chromosomen eliminiert, ohne daB eine Selektion im
iiblichen Sinn vorliegt (Tab.3).

Um zu prifen, mit welcher Geschwindigkeit sich
eine tetraploide Population von der wahrscheinlichen
Ausgangshéaufigkeit zur Gleichgewichtshdufigkeit be-
wegt, wurde in jeder Generation in allen Modellen
fiir h = 0 (Abb.2 durchgezogene Linie) und h = 1
{Abb.2 gestrichelte Linie) die mittlere Genotypen-

frequenzabweichung f berechnet:

. - 1an—a‘+lbn-glﬂcn-éh\dn—al
h 4

In den meisten Modellen ist f nach 2 Generatio~
nen bereits unter 0,025 und nach 6 Generationen
praktisch gleich 0. Eine Ausnahme hiervon bilden die
Modelle, in denen die Genotypen X3Y und XZY'2 bei-
de Zwittrigkeit bewirken (VII und IX)}. In diesen Mo~

dellen wird zwar fir h = 1 sofort der Gleichgewichts-

Bingegangen am 17. November 1975
Angenommen durch W. Seyffert

zustand erreicht, fiir h = 0 sind hierfiir aber bis lUber

20 Generationen erforderlich.
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