Tell D

Gen-
wirkungs-

Geno-
Migration i
—_— tYPISChe Modifikation
Struktur Viabilitats-
selektion
Umwelt-Abhangigkeit Umwelt
der Paarung
. /
Genmutation

//

A/Po lationsgroBe
:étmtatsselekuon

Natural selection at work



1 Teil D: Populationsgenetik

Womit beschéftigt sich die Populationsgenetik?

Die Populationsgenetik befasst sich mit der Weitergabe der genetischen Information einer
Population von einer Generation an die nachste . Die Weitergabe genetischer Information
hangt vom Reproduktionssystem der Population ab, insbesondere vom Paarungssystem,
weswegen das Reproduktionssystem bei der Betrachtung populationsgenetischer Prozesse
eine zentrale Bedeutung innehat. Die Populationsgenetik befasst sich insbesondere mit der
Erzeugung, der Erhaltung und der Bedeutung genetischer Variation in Populationen so-
wie mit der Veranderung genetischer Strukturen  als Folge verschiedener dynamischer
Prozesse. Die Populationsgenetik beschaftigt sich ferner mit der Abhangigkeit genetischer
Prozesse von der Populationsstruktur und der Populationsgrosse sowie mit ihrer zeit-

lichen Dynamik . Die Populationsgenetik ist eine wichtige Grundlage fur viele andere Fach-
gebiete wie etwa fir die Evolutionsbiologie, Systematik, Okologie, Erhaltungsbiologie und
Pflanzenziichtung.

Die Population als Objekt der Genetik

Population:

Unter Population verstehen wir ein Kollektiv von Individuen gleicher Artzugehdrigkeit, in
der jedes Paar von Individuen die Méglichkeit besitzt, wenigstens einen gemeinsamen
Nachfahren zu haben (Mendelpopulation). Unter Art ist dabei folgendes zu verstehen:

Biologische Art :

Zwei Populationen gehoéren zur gleichen Art, wenn sich ein aus beiden Populationen gebil-
detes Kollektiv wie eine einzige Mendelpopulation verhalt. Daraus ergibt sich im Umkehr-
schluss, dass biologische Arten genetisch abgegrenzte Reproduktionseinheiten darstellen.
Eine Biologische Art ist daher eine genetisch eigenstandige, reproduktiv isolierte, sich
weiterentwickelnde Gruppe von Individuen

Die Organisation in Populationen hat genetisch und evolutiondr entscheidende Vorteile:

» Gemeinsam sind die zahlreichen Mitglieder einer Population in der Lage, geneti-
sche Information in grosser Vielfalt zu speichern, und

> Diese Information in den Nachkommen immer wieder neu zu kombinieren, und
» Die Haufigkeitsverteilung der genetischen Information zu veréandern, und

» auf diese Weise den Fortbestand der Population Uber viele Generationen durch Anpas-
sung an Umweltveranderungen zu garantieren

Populationen sind also die Einheiten der Anpassung!

Genetische Strukturen einer Population

Die genetische Struktur einer Population ist durch die Haufigkeit von Genotypen und Al-

lelen charakterisiert. Die genotypische Struktur ist die Haufigkeitsverteilung der Genotypen
bezlglich eines oder mehrerer Genorte. Die genotypische Struktur wird einfach durch Zah-
lung der Individuen mit verschiedenen Genotypen ermittelt. Nehmen wir als Beispiel an, in
einer Population von N Individuen kommen die 3 Genotypen A1A1, A1IA2 und A2A2 mit einer
absoluten Haufigkeit N,;, N;, und N,; vor. Dann ergeben sich die relativen Haufigkeiten der

drei Genotypen wie folgt:

P:Nn H:le
N’ N

N _ . .
, Q= l\jg mit P+H +Q =1 dain unserem Fall nur drei Genotypen vorkommen

Einftihrung in die Forstgenetik
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Die allelische Struktur ist die Haufigkeitsverteilung der Allele eines oder mehrerer Genorte.
Sie lasst sich aus der genotypischen Struktur berechnen. Die homozygoten Genotypen tra-
gen alle nur ein Allel wahrend die heterozygoten Genotypen zwei Allele je zur Halfte besit-
zen. Folglich ergibt sich in unserem Beispiel die Haufigkeit P(A1) des Allels A1 bspw. als:

P(AL) = N11+%N12

P(Al):P+%H bzw. S

oder allgemein formuliert:

n n
P =R +0-5Z Z Rid=)
1=1 |=

wobei p; : Frequenz des Allels jund
P; : Frequenz des Genotyps mit den Allelen i
P; : Frequenz des Genotyps mit den Allelen jund j

Genotyp- und Allelfrequenzen sind folglich relative Haufigkeiten (Prozentsatze)

Ein Beispiel fiir die Berechnung der genotypischen und allelischen Struktur:

Genetische Struktur am Genort GOT-B in Samen und Keimlingen in einem Buchenbestand bei Hal-
lenberg (nach FRomMM und DEGEN 1992)

Bucheckern Keimlinge
absolute relative absolute relative
Haufigkeit Haufigkeit Haufigkeit Haufigkeit

Genotypen
B2B2 33 0.165 5 0.050
B2B3 90 0.450 50 0.500
B3B3 77 0.385 45 0.450
Summe 200 1.00 100 1.00
Allele
B2 156 0.390 60 0.300
B3 244 0.610 140 0.700
Summe 400 1.00 200 1.00

Die Frequenz von Allel B2 kann aus der Genotyphéufigkeit nach der obigen Formel berechnet wer-
den als 0.165 + (0.450/2)=0.390. Man kann aber auch die Allele zéhlen und sie durch die Gesamt-
summe dividieren: [(2 x 33) + 90]/400 = 0.390. Beachte: Es sind doppelt so viele Allele wie Genoty-
pen, weil jeder Genotyp ein Paar Allele besitzt.

Die Genotyp- und Allelfrequenzen bilden die Basis fur die Berechnung zahlreicher popula-
tionsgenetischer Masse. Diese Masse dienen dazu, die genetische Variation von Popula-
tionen oder die genetischen Unterschiede zwischen Populationen zu quantifizieren. Im Fol-
genden sind die gebrauchlichsten Masse angegeben. Man unterscheidet Masse der Vielfalt,
der Diversitat, der Heterozygotie und der Differenzierung

P. Rotach Version 01. 2001



3 Teil D: Populationsgenetik

Genetische Vielfalt

Vielfalt bezieht sich auf die Anzahl von genetischen Varianten in Populationen

Allelische Vielfalt (M):

m

Absolute Anzahl beobachteter Allele n an m Genorten: an

Durchschnittliche Anzahl Allele pro Genort (A/L):

Wird berechnet, indem alle beobachteten Allele durch die Anzahl Genorte dividiert wird

Anteil polymorpher Genorte (P):

Ein Gen ist polymorph, wenn es mehr als ein Allel enthalt, es ist monomorph wenn nur ein
Allel vorliegt. Fur jede Population lasst sich der prozentualen Anteil der Genorte angeben,
die polymorph sind. Ublicherweise wird in der populationsgenetischen Literatur ein Genort
bereits als monomorph bezeichnet, wenn das haufigste Allel eine Haufigkeit von mehr als
0.95 aufweist.

Genetische Diversitét

Genetische Diversitét resp. effektive Anzahl Allele (v):

Mit der Haufigkeit der einzelnen Allele gewichtete genetische Vielfalt . Dieses Mass cha-
rakterisiert, wie die Allele eines Genortes in einer Population verteilt sind. Den hdchsten Wert
erreicht die Diversitét, wenn alle vorhandenen Allele die gleiche Haufigkeiten aufweisen und
sich damit auch in gleichen Anteilen an der Reproduktion beteiligen kdnnen. Die Diversitat v
entspricht A/L wenn alle Allele gleich haufig sind, sie nahert sich dem Wert 1, wenn ein Allel
dominiert und die Ubrigen Allele selten sind. Die genetische Diversitat wird berechnet als:

1<v=

Z(pi)z

Beispiel:
Allelhaufigkeiten Population 1 Population 2 Population 3
pl 0.50 0.45 0.80
p2 0.50 0.45 0.10
p3 0 0.10 0.10
Genetische Diversitat 2.0 241 1.52

In Population 1 kommen zwei Allele in ausgewogener H&aufigkeit vor; die Diversitét betrdagt in
diesem Fall (0.25 + 0.25)'1, Kommt in Population 2 ein Allel mit geringer Hé&ufigkeit hinzu, steigt
die Diversitédt nur unwesentlich auf 2.41 an. In Population 3 herrscht ein Allel stark vor, so dass
die Diversitét geringer ist.

Nach HATTEMER et al. 1993

Einftihrung in die Forstgenetik



Teil D: Populationsgenetik 4

Hypothetische gametische Multilocus-Diversitét (Vyam):

Die genetische Variation einer sexuell reproduzierenden Population wird in der Folgegenera-
tion durch die Anzahl der produzierten Multilocus-Gameten bestimmt. Eine Population
vermag sich um so besser an veranderte Umweltbedingungen anzupassen, je mehr geneti-
sche Variation sie besitzt. Die gametische Multilocus-Diversitat ist ein Mass fir die Anzahl
verschiedener Gameten, die von der Population gebildet werden kénnen. vy, ist deshalb ein
Mass fir das adaptive Potential der Population. Hypothetisch an diesem Mass ist, dass un-
abhangige Segregation der Allele und das Fehlen von Selektion (Fertilitatsselektion) ange-
nommen wird. Fir n Genorte wird v,,, wie folgt berechnet:

n 5
Vgam = ﬂVk fur funf Genorte berechnet er sich bspw. als: vy, = H Vi V.V, V3.V, Vg

Heterozygotenanteil und Heterozygotiegrad

Der Heterozygotenanteil in einer Population ist der Anteil an Genotypen, die an einem
Genort zwei verschiedenen Allele tragen d.h. heterozygot sind. Demgegeniiber bezeichnet
der Heterozygotiegrad die Eigenschaft des Multilocus-Genotyps von Individuen, indem er
den Anteil Genorte misst, an dem das Individuum heterozygot ist. Der mittlere Heterozygo-
tiegrad der Population wird berechnet, indem die individuellen Heterozygotiegrade Uber die
untersuchten Individuen gemittelt werden. Neben dem tatsachlichen d.h. dem beobachteten
Heterozygotiegrad H, einer Population kann auch noch der erwartete Heterozygotiegrad H,
berechnet werden. Dies ist der Erwartungswert einer Population, die im Hardy-Weinberg-
Gleichgewicht ist (siehe spéter).

Genetische Differenzierung

Die genetische Differenzierung einer Population ist ein Mass flr den Anteil an genetischen
Varianten (Allele), in welchen sich zwei Populationen voneinander unterscheiden. Zwei Diffe-
renzierungsmasse lassen sich aus den Allelh&ufigkeiten berechnen:

Der genetische Abstand (d):

n
0<d, =1

2 1=1

wobei n die Anzahl Genorte und x; und vy; die Allelhaufigkeiten des i-ten Genortes in Population x

und y sind. Die Werte fiir genetische Absténde liegen zwischen 0 und 1. Der Wert 0 bedeutet vollstan-
dige genetische Identitat, der Wert 1 vollstandige genetische Verschiedenartigkeit.

|Xi—yi|S1

Beispiel fir die Berechnung des genetischen Abstands d an einem Genort

Allelhdufigkeiten Population 1 Population 2
pl 0.6 0.4
p2 0.4 0.5
p3 - 0.1

Der genetische Abstand d betragt: d = % (0.2+0.1+0.1)=0.2

P. Rotach Version 01. 2001
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Differenzierung einer Population von den (librigem Populationen (D)):

Mit diesem Mass wird die Differenzierung einer Population zu den lbrigen Populationen als
Gesamtheit ausgedruckt (die Vereinigung aller anderen Populationen). D; wird wie folgt be-
rechnet:

n

22

Differenzierung der jten Population vom den lbrigen Populationen an n Genorten. Dabei ist xij die

Allelhaufigkeit in der jten Population am Genort /i und xij ist die mittlere Allelhaufigkeit der tbrigen
Populationen am Genort i

Die Dynamik genetischer Strukturen von Populationen

Die genetische Struktur von Populationen veréandert sich im Laufe der Zeit. Diese Verande-
rung wird durch mehrere populationsgenetische Prozesse bestimmt, wie im folgenden dar-
gestellt:

e Phéno-
 oen- ische
wirkngs | I e
o Geno- /
Migration typische
—_

Struktur

Modifikation
Viabilitats-
selektion

Umwelt-Abhéangigkeit
der Paarung

. / N———
Genmutation

A/PO ulationsgré')Be/
‘/Iirtﬂitétssﬁaktion

Genflufl Genische
Struktur

Aus HATTEMER et al. 1993
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Verschiedene Faktoren und Prozesse bestimmen die genetische Struktur einer Population:

Mutationen verandern einzelne Gene (Punktmutation), die Anzahl von Genen (Duplikation,
Polyploidisierung) oder die Struktur von Chromosomen (Inversion, Translokation, Anderung
der Rekombinationsrate). Dadurch verandert sich die allelische Struktur einer Population. Die
Populationsgrosse beeinflusst die allelische Struktur ebenfalls, weil die Sicherheit, mit der
die Allele an die Folgegeneration weitergegeben werden, von der Populationsgrésse ab-
hangt. In ungeniigend grossen Populationen treten zufallsbedingte Anderungen  der alleli-
schen Struktur bis hin zum Verlust bestimmter Allele auf (man bezeichnet diesen Vorgang
als genetische Drift -> siehe spéter). Solche Veranderungen fiihren zu einer Reduktion der
genetischen Vielfalt und zu einer genetischen Differenzierung zwischen den Populationen,
weil die Veradnderungen zuféllig erfolgen und sich deshalb in den einzelnen Populationen
unterscheiden. Die Selektion verandert die genotypische resp. die allelische Struktur. Tritt
bei der Paarung Fertilitatsselektion auf d.h. nicht alle Individuen geben ihre Allele in glei-
cher Haufigkeit an die Nachkommen weiter, so &ndert sich die allelische Struktur der Folge-
generation. Haben nicht alle entstehenden Genotypen die gleiche Uberlebensschancen d.h.
einige Genotypen Uberleben in der naturlichen Umwelt weniger gut als andere, so liegt Via-
bilitatsselektion vor. Dadurch andert sich die genotypische und damit auch die allelische
Struktur der Folgegeneration. Mutation, Selektion und Drift fihren zu einer Differenzierung
der Populationen d.h. die genetischen Strukturen der Populationen unterscheiden sich zu-
nehmend voneinander.

Genfluss und Migration wirken als Antagonisten d.h. sie wirken der Differenzierung von Po-
pulationen entgegen, indem sie Allele (Genfluss) oder Genotypen (Migration) aus anderen
Populationen in die Population einbringen und die Differenzierung dadurch verwischen.
Durch Drift zufallig verloren gegangene Allele kénnen so beispielsweise wieder ersetzt wer-
den. Ebenso kann die genetische Variation, die durch zuféallige Verluste oder durch gerich-
tete Selektion (Ausscheiden bestimmter Genotypen) reduziert wird, durch Genfluss und Mig-
ration kompensiert werden und so erhalten bleiben. Die Expression der Genotypen in den
Phanotypen hangt vom Wirkungsmodus der Gene und dem modifizierenden Einfluss der
Umwelt ab (genaueres im Abschnitt quantitative Genetik). Aus der Darstellung wird ferner
deutlich, dass das Paarungssystem eine zentrale Rolle fir die genotypische Zusammenset-
zung der Folgegeneration einnimmt, was wir im folgenden néher betrachten wollen.

Das Paarungssystem

Das Paarungssystem bestimmt, wie die Allele eines Genpools zu Genotypen kombiniert
werden. Die Genotyphaufigkeiten der Folgegeneration konnen aufgrund der Allelhaufigkeiten
vorhergesagt werden, sofern die Paarung panmiktisch erfolgt. Ein Reproduktionssystem wird
als panmiktisch bezeichnet, wenn die folgenden Voraussetzungen gegeben sind:

» die Genotypen der Population paaren zuféllig d.h. die weiblichen und mannlichen Game-
ten vereinigen sich zufallig zu Zygoten. Jedes Individuum hat die gleiche Chance,
sich mit jedem anderen Individuum der Population zu paaren

» die Population ist unendlich gross, so dass keine zufalligen Abweichungen bei der Paa-
rung erfolgen, wie sie in kleinen Populationen auftreten konnen (Drift)

» es herrscht sexuelle Symmetrie d.h. die allelischen Strukturen in Pollen und Eizellen
sind identisch

» es findet keine Viabilitatsselektion statt d.h. die genetische Struktur ist vom Zygotensta-
dium bis zum reproduktiven Alter gleich

P. Rotach Version 01. 2001



7 Teil D: Populationsgenetik

» Es findet keine Fertilitatsselektion statt d.h. alle Individuen tragen ihre Allele gleich-
massig zur Folgegeneration bei

» Genfluss und Migration sind vernachlassigbar

Das Hardy-Weinberg-Gleichewicht

In einer unendlich grossen Population mit Zufallspaarung, ohne Selektion, Mutation oder
Genfluss (mit einem panmiktischen Reproduktionssystem also) sind die Allel- und Geno-
typhaufigkeiten von Generation zu Generation konstant . Zudem besteht eine einfache
Beziehung zwischen Allel- und Genotyph&ufigkeiten. Diese Beziehung wird durch das
Hardy-Weinberg-Gesetz beschrieben , welches im Jahre 1908 von dem englischen Mathe-
matiker HARDY und dem deutschen Arzt WEINBERG unabhangig voneinander publiziert wor-
den ist.

Nehmen wir an, dass in der Elterngeneration am Genort A zwei Allele A1 und A2 mit den
Haufigkeiten p resp. g vorkommen, wobei p + g = 1. Wir nehmen ferner an, dass die Allele
normal segregieren (d.h. 50 % der Gameten tragen das AZl-Allel, 50 % das AZ2-Allel), dass
die Eltern die gleiche Fertilitat aufweisen, dass die Gameten dieselbe Befruchtungskapazitéat
haben (keine Fertilitatsselektion) und dass die ménnlichen und weiblichen Gameten sich zu-
fallig zu Zygoten vereinigen. Wir nehmen schliesslich an, dass Mutation, genetische Drift,
Selektion und Genfluss keine Rolle spielen. Die zufallige Vereinigung der Gameten sieht in
diesem Fall wie folgt aus:

Female gametes (frequency)

Ay(p) - A —

|

A(p)

Male gametes (frequency)

Py

Aus WEAVER und HEDRICK 1991

Einftihrung in die Forstgenetik
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Waagrecht sind die weiblichen, senkrecht die mannlichen Gameten angegeben, wobei die
beiden Teilstrecken die Allelhaufigkeiten p und g der beiden Allele A1 und A2 reprasentieren.
Die Flachen innerhalb des Rechtecks geben die Wahrscheinlichkeiten bzw. die Anteile der
verschiedenen Zygoten an, die bei der Vereinigung der Gameten in der Nachkommenschaft
entstehen. Es ist unschwer zu sehen, dass die Wahrscheinlichkeit des Entstehens eines
homozygoten A1A1-Genotyp p X p ist und dass der Anteil entstehender A1A1-Zygoten in der
Nachkommenschaft entsprechend p? betragt. Die Wahrscheinlichkeit fir homozygote A2A2-
Zygoten ist ¢°. Die beiden Kombinationen firr heterozygote A1A2-Zygoten haben eine Wahr-
scheinlichkeit von je pg, also insgesamt eine Haufigkeit von 2pg in den Nachkommen. Das
Hardy-Weinberg-Gesetz besagt also, dass folgende Verteilung der Genotypen in der Folge-
generation entsteht:

Allele der Eltern Genotypen der Nachkommen
Al A2 AlAl AlA2  A2A2
Frequenzen p q o’ 2pq q°

Das Hardy-Weinberg-Gesetzt besagt also, dass in einer unendlich grossen panmikti-
schen Population die Allelhdufigkeiten tGber Generationen konstant bleiben und zwar

in den genotypischen Anteilen von  p? + 2pg +qg°, sofern sie nicht durch Selektion, nicht
zufallige Paarung, Mutation, genetische Drift oder Genfluss bzw. Migration verandert werden.
Man spricht daher auch vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht. Zu beachten ist auch, dass
das Hardy-Weinberg-Gleichgewicht nach einer Generation der zufélligen Paarung er-
reicht wird, unabhéngig von der anfanglichen Zusammensetzung der Population . Ist
das Gleichgewicht erreicht, so bleiben in den folgenden Generationen nicht nur die Allelhau-
figkeiten sondern auch die Genotyphaufigkeiten konstant.

Es qgibt kaum Populationen, die dieses Gleichgewicht erreichen, weil sie eine oder mehrere
der Voraussetzungen nicht vollstéandig erfullen. Windbestaubte, bestandesweise vorkom-
mende Baumarten zeigen in der Regel in ihren Populationen aber nur geringfugige Abwei-
chungen vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht, weil sie den Annahmen des Hardy-Weinberg-
Gesetzes oft relativ nahe kommen. Diese Annahmen seien hier nochmals zusammenge-
fasst:

Grosse Populationen

Alle Genotypen reproduzieren etwa gleichmassig (keine Fertilitatsselektion)
Die Paarung erfolgt zufallig

Genfluss, Migration und Mutationen sind vernachlassigbar

YV VYV

Ein Beispiel: Erwartete Genotyp- und Allelhdufigkeiten (f) nach Hardy-Weinberg-Gesetz:

Generation 1 Generation 2 Generation 3
f(A1A1) = 0.15 Paarung f(A1AI) = 0.09 Paarung f(A1A1) = 0.09
f(A1A2) = 0.30 f(A1A2) = 0.42 f(A1A2) = 0.42
f(A2A2) = 0.55 T f(A2A2) = 0.49 f(A2A2) = 0.49

. . & Al A2 . . . .

Allelhaufigkeiten: 0 (0.30) | (0.70) Allelhaufigkeiten: Allelhaufigkeiten:

A1(0.30) | 0.09 | 021
f(A1) = 0.30 2070 | 021 | ozs f(A1) = 0.30 f(A1) = 0.30
f(A2) = 0.70 079 | o : f(A2) = 0.70 f(A2) = 0.70
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Aus dem Hardy-Weinberg-Gesetzt folgt auch, dass die Genotyphaufigkeit unter den
Nachkommen nur von den Allelh&ufigkeiten unter den Eltern und nicht von deren Ge-
notyphaufigkeit abhangt . Die Folge diese Feststellung ist, dass Eltern beliebiger Genotyp-
haufigkeiten immer Nachkommen in Hardy-Weinberg-Proportionen erzeugen, wenn die Paa-
rung panmiktisch erfolgt.

Die Beziehung zwischen Allel- und Genotyphaufigkeit einer Population im Hardy-Weinberg-
Gleichgewicht lasst sich graphisch wie folgt darstellen:

N . /]
X /

0.7 \ /

0.6

PERA
2R NPEAN
/ X N\

0.2 e V4 RN N
/ \

ot / / T\ ’ \
0 0.1 0.2 0.3 04 0.5 0.6 0.7 0.8 0.9 1.0
‘ Genfrequenz von A,

Genotypfrequenz

Aus FALCONER 1981

Die Kurven der Genotyphaufigkeiten zeigen zwei wichtige Eigenschaften des Hardy-Wein-
berg-Gleichgewichtes:

1. Die Haufigkeit der Heterozygoten kann nie grosser als 50 % werden und erreicht
dieses Maximum, wenn beide Allele gleich h&aufig sind

2. Wenn ein Allel selten ist, erscheint es vornehmlich in heterozygoten Genotypen
und nur sehr wenig in homozygoten. Je seltener ein Allel also ist, desto haufiger kommt
es in heterozygoten Genotypen vor, was, wie wir gleich sehen werden, grosse Konse-
guenzen fur die nattrliche Selektion hat.

Einftihrung in die Forstgenetik
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Beispiel: Verhéltnis homozygote/heterozygote Genotypen fiir hdufige und seltene Allele:

Fall 1: Zwei gleichhdufige Allele _: A1 mitp = 0.5, A2 mit q = 0.5

Genotyphéufigkeiten: 0.25 A1A2 (/o2 ) +0.50 A1A2 (2pq) + 0.25 A2A2 (qz)

[J Verhéltnis A1IA2 zu A2A2: 2:1

Fall 2:_Ein hdufiges und ein seltenes Allel __: A1 mitp = 0.9, A2 mitq = 0.1

Genotyphéaufigkeiten: 0.81 A1A1 (p2 ) +0.18 A1A2 (2pg ) + 0.01 A2A2 (qz )

[J Verhéltnis A1A1 zu A2A2: 18 :1

Die natirliche Selektion wirkt auf den Phanotyp, nicht auf den Genotyp. Diese Feststellung
ist von grosser Bedeutung, insbesondere fir rezessive Allele. Rezessive Allele manifestieren
sich im Phéanotyp nur, wenn sie homozygot vorliegen. In heterozygoten Genotypen werden
sie von der Selektion daher nicht erfasst, selbst wenn sie negativ oder gar letal sind. Die
Seektion ,Ubersieht" also all jene rezessiven Allele, die in den heterozygoten Geno-
typen vorkommen . Wird nun ein nachteiliges rezessives Allel, gegen welches selektiert
wird, infolge der Selektion immer seltener, so erscheint es anteilsmassig immer 6fter in hete-
rozygoten Genotypen, die von der Selektion nicht erfasst werden. Die Selektion wird also
selbst fur letale Allele zunehmend unwirksamer, je seltener ein rezessives Allel wird.

Beispiel: Verdnderung der Allelhdufigkeit fiir ein letales rezessives Allel A2, wenn alle homo-
zyqoten A2A2 Genotypen durch die Selektion aus der Population entnommen wer-
den

0.010 —\

Allele frequency
o
e
w
T

0.001+

| | | | 1 | 1 1 I I I I I 1 1 t + t + + |
0 1000 2000 3000 4000 5000 6000 7000 8000 9000 10,000

Generations

Um die Allelh&ufigkeit fir A2 von anfénglich 0.01 auf 0.001 zu reduzieren, dauert es 900 Generationen

Aus AYALA und KIGER 1984

Aus diesem Grunde sind im Genom viele nachteilige und selbst letale rezessive Allele
in geringen Haufigkeiten enthalten , da sie durch die natirliche Selektion nicht génzlich
aus der Population entnommen werden kénnen. Das Vorhandensein solcher nachteiliger und
letaler rezessiver Allele wird bei Inzucht sichtbar. Bei Selbstbestaubung und Verwandtenpaa-
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rung werden viele Genorte fur solche Allele homozygot und deren Wirkung tritt phanotypisch
in Erscheinung. Um dies deutlich zu machen, kann wiederum das Hardy-Weinberg-Gesetz
verwendet werden:

Beispiel: Nachweis letaler oder neqativer Allele im Genom durch Selbstbestdubung:

Nehmen wir an, am Genort A besitzt ein heterozygoter Baum den Genotyp A1A2, wobei A1 das nor-
male, dominante, A2 das rezessive, nachteilige Allel sei. Der Baum zeigt keine phénotypische Wir-
kung des A2-Allels. Die Nachkommen dieses Baumes aus Selbstbefruchtung zeigen nach dem Hardy-
Weinberg-Gesetz hingegen folgende Genotypenhéufigkeiten:

mit p = 0.5 und q = 0.5 (normale Segregation): pz +2pq + qz [7 0.25 A1A1 + 0.50 A1A2 + 0.25 A2A2

Ein Viertel der Nachkommen wird durch die Selbstbestdubung also homozygot fiir das rezessive Allel
und zeigt die nachteilige Wirkung im Ph&notyp. Dies geschieht an vielen Genorten gleichzeitig, wes-
halb Inzucht markante Auswirkungen hat. Man nennt diese Erscheinung Inzucht Depression (Durch-
schnittliche Reduktion einer Merkmalsausprdgung gegentiber jener bei Fremdbestdubung). Nachfol-
gend ist die Inzuchtdepression nach Selbstbestdubung bei drei Baumarten illustriert. Das Vorkommen
letaler Allele im Genom manifestiert sich zum Beispiel in der hohen Anzahl letaler Zygoten (hole, nicht
entwickelte Samen).

Baumart voll entwickelte Hohenwuchsleistung Hohenwuchsleistung
Samen In der Baumschule nach 10 Jahren
Abies amabilis -32% -27T% -30%
Pinus ponderosa - 64 % -30 % -36%
Pseudotsuga menziesii - 86 % -24% -29%

Nach SORENSEN (unverdffentlicht

Anwendunqg des Hardy-Weinberg-Gesetzes:

Das Hardy-Weinberg-Gesetz beschreibt gleichsam den idealen Ausgangszustand der geno-
typischen und allelischen Struktur einer Population, mit welchem sich ein aktueller Zustand
vergleichen lasst. Abweichungen lassen auf den Einfluss gewisser populationsgenetischer
Prozesse (Selektion, Drift ...) schliessen. Ein Vergleich mit dem idealen Ausgangszustand
(HDW-Gleichgewicht) ermdglicht es auch, die Starke dieser Prozesse zu beurteilen. Das
Hardy Weinberg Gesetz ist fiir folgende Fragestellungen besonders niitzlich:

1. Schéatzen der Haufigkeit von rezessiven Allelen
2. Schéatzen der Haufigkeit von heterozygoten Tragern  mit rezessiven Allelen
3. Test auf Hardy-Weinberg-Gleichgewicht  einer Population

Beispiell: Schétzen der Allelhdufigkeit eines rezessiven Allels und der Frequenz von heterozy-
goten Trédgern:

Phenylketonurie (PKU) ist eine Stoffwechselkrankheit beim Menschen, die durch ein einfaches rezes-
sives Allel verursacht wird. Nehmen wir an, dass am verantwortlichen Genort K ein normales, domi-
nantes Allel K1 und ein krankmachendes, rezessives Allel K2 vorliegt.

Ein Test an Babys in der englischen Stadt Birmingham ergab 5 Félle auf 55' 715 Kinder. Da die 5
kranken Kinder homozygote K2K2-Genotypen sein missen, ergibt sich die Haufigkeit des K2K2-Ge-
notyps als 5/55 '715. Bei Hardy-Weinberg-Gleichgewicht erwartet wir den homozygoten K2K2-Geno-
typ mit einer Ha&ufigkeit von qz weshalb sich die Hé&ufigkeit des Allels K2 entsprechend als

q= ‘/L =0.0095 berechnen lasst.
55715
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Die Héufigkeit von K1 ist entsprechend p=1-0.0095=0.9905, da p + q =1. Die Haufigkeit der hetero-
zygoten K1K2-Genotypen betrégt bei Hardy-Weinberg-Gleichgewicht 2 pq = 2x0.0095x0.9905 =0.0188 .

Das bedeutet, dass etwa 2 % aller normaler Menschen, oder einer in 50, unsichtbarer Tréager des re-
zessiven PUK-Alleles ist. Es lberrascht die meisten Menschen, wie verbreitet heterozygote Tréger re-
zessiver Erbdefekte sind. Wir hingegen wisse nun, dass dies eine Folge des Hardy-Weinberg-Geset-
zes ist, insbesondere der Tatsache, dass seltenen rezessive Allele eben vorwiegend in heterozygoten
Genotypen vorkommen, wo sie nicht im Phénotyp erscheinen. (Nach FALCONER 19981)

Beispiel 2: Test auf Hardy-Weinberg-Gleichgewicht in den Nachkommenschaften einer Féh-
ren-Samenplantage:

Im Teil C wurde das Paarungssystem einer Féhren-Samenplantage bereits betrachtet. Wir wollen die-
ses Beispiel hier wieder aufgreifen und erldutern, wie die unter Panmixie erwarteten Héaufigkeiten be-
rechnet und die tatséchlich beobachteten Héufigkeiten auf Ubereinstimmung oder Abweichung gepriift
werden kénnen.

Die Plantage besteht aus 36 Klonen, von denen (lber drei Jahre Saatgut geerntet worden ist. Klone
und Saatgut wurden am Isoenzym-Genort LAP-B untersucht, an dem folgende genotypischen Struktu-
ren gefunden wurden:

LAP-B Hé&ufigkeit unter Erwartung Héaufigkeit im
Genotyp den Plantagen- unter Saatgut

klonen Panmixie

1974 1975 1976

B1B1 0 7.9 9 9 1
B2B2 27 490 444 528 522
B3B3 0 0.1 0 1 1
B1B2 8 124.4 140 63 66
B1B3 0 2 8 4 7
B2B3 1 15.6 39 35 43
Summe 36 640 640 640 640

Nach MULLER-STARCK et al. 1982

Zundchst muissen wir die Allelhdufigkeiten p(B1), p(B2) und p(B3) der Plantagenklone berechnen:

8 54+8+1 1
Bl)=——=0.111; p(B2)=—— - ~=0.875 ; p(B3) =—— =0.014
P(BY) = 52 P(B2) = 52 P(B3) = 5x2

Gemdéss Hardy-Weinberg-Gesetz erwarten wir in den Nachkommenschaften die folgenden relativen
und absoluten Héaufigkeiten:

p(B1B1) = p(B1)? =0.1112 = 0.0123 unter 640 Samen also: 640 x 0.0123 = 7.9
p(B2B2) = p(B2)? =0.8752 = 0.7656 640 X 0.7656 = 490
p(B3B3) = p(B3)? =0.014% =0.0000196 640 x 0.0000196 = 0.1

p(B1B2) = 2 p(B1) p(B2) = 0.1943 640 x 0.1943 = 124.4
p(B1B3) = 2 p(B1) p(B3) = 0.0031 640 x 0.0031 = 2
p(B2B3) = 2p(B2) p(B3) = 0.0245 640 x 0.0245 = 15.6

Mit einem statistischen Test, dem sogenannten Chi-Quadrat-Test, ldsst sich beurteilen, ob die beob-
achtete Verteilung der erwarteten Verteilung entspricht. Der )f—Wert wird wie folgt berechnet:
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2= Z (beobachtet Anzahl — erwartete Anzahl )

= J bedeutet Summation tiber alle Klassen
erwartete Anzahl

Fir die beobachtete Genotyphéufigkeit im Saatgut von 1974 errechnet sich /\; beispielsweise als:

=59.63

2 2 2 2 2 2
2= Z (9-7.9)" , (444-490)* (0+0.1)  (140-1244)° (8-2)°  (39-156)
7.9 490 0.1 124.4 2 15.6

Um zu beurteilen, ob dieser Wert statistisch signifikant ist, miissen wir noch die Freiheitsgrade ken-
nen, die in unserem Fall 5 betragen (Anzahl Klassen — 1, weil der Erwartungswert der k-ten Klasse
durch die Werte der lbrigen k-1 Klassen festgelegt ist). Mit einer )f—Tabelle aus einem Statistikbuch
ldsst sich nun feststellen, ob der errechnete Wert von 59.63 mit 5 Freiheitsgraden signifikant ist. Der
theoretische Wert in der x*-Tabelle betrégt 15.09 fiir ein Signifikanzniveau von p = 0.01 resp. 16.75 fiir
p = 0.005. Ubersteigt der beobachtete Wert den theoretischen Wert, wie in unserem Fall, so ist er sig-
nifikant auf dem entsprechenden Niveau p. Dies bedeutet nichts anderes als dass die beobachteten
Werte signifikant und nicht nur zuféllig von den erwarteten Werten abweichen. Die im Saatgut von
1974 beobachteten Genotyphéufigkeiten unterscheiden sich aufgrund des hohen ,\/Z—Wertes also hoch
signifikant von den nach Hardy-Weinberg erwarteten Héufigkeiten. Das Paarungssystem der Féhren-
Samenplantage weicht offensichtlich markant von den Bedingungen der Panmixie ab. Welche Griinde
dafiir in Frage kommen, werden wir im ndchsten Abschnitt erértern.

Abweichungen von der panmiktischen Paarung

Eine Ubereinstimmung der genotypischen Strukturen von Eltern und Nachkommen hangt
von drei Komponenten ab:

1. Vom Paarungssystem (Zufallsmassigkeit der Paarung)

2. Von der Fertilitat der Eltern (individueller gametischer Beitrag an die Nachkommen)

3. Von der Viabilitat der Nachkommen (individuelles Uberleben der Nachkommen)
Paarungspréferenzen bezuglich bestimmter Merkmale (Abweichungen von der Zufallspaa-
rung) fihren ebenso wie vorhandene Unterschiede in der Fertilitat der Genotypen oder in der

Viabilitat der Nachkommen zu Abweichungen in der genotypischen Struktur von Eltern und
Nachkommen bzw. zu Abweichungen vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht.

Abweichungen von der Zufallsméassigkeit der Paarung

Abweichungen von der Zufallsmassigkeit der Paarung zwischen Genotypen kénnen in zwei
Kategorien unterteilt werden:

1. Bei genetisch assortativer Paarung kommt die Paarung nicht zuféllig sondern auf-
grund von genetisch kontrollierten Merkmalsauspragungen zustande . Das Zustan-
dekommen der Paarung kann von der Ahnlichkeit der Merkmalsauspragung der Paa-
rungspartner abhangen, aber auch auf deren Verschiedenartigkeit beruhen. Bei assorta-
tiver Paarung sind nur Teile des Genoms betroffen, und zwar jene Genorte, welche die
Merkmale kontrollieren bzw. Genorte, welche mit diesen assoziiert sind.

Bevorzugte Paarung zwischen Individuen mit ahnlicher Merkmalsauspragung wird posi-
tive assortative Paarung genannt. Beispiele daflr sind etwa:

» zwischen Baume mit gleichem Blihtermin
» zwischen Menschen &hnlicher Intelligenz oder Kérpergrésse

Einftihrung in die Forstgenetik
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Baume konnen in Bezug auf den Bluhtermin (Beginn, Maximum, Abschluss von mannli-
cher und weiblicher Blute) deutliche individuelle Unterschiede aufweisen. Dadurch ent-
steht eine positive assortative Paarung zwischen gleichzeitig bliihenden Individuen und
eine verringerte oder inexistente Wahrscheinlichkeit der Paarungen zwischen frih- und
spatblihenden Individuen.

Beispiel: Variation des Bllihtermins bei Acer saccharum:

Gewisse Bdume paaren sich

T
M7 c— bevorzugt z.B. M6 und M5
M6 ] (1960) oder M3 und M4
 S— (1959), da sich die ménnliche
o M5 ————— und ~weibliche  Bliihperiode
— dieser Bdume zeitlich gut
M4 | | Uiberlappen. Andere Bdume
N kénnen sich hingegen Lliber-
M3 C— haupt nicht paaren wie etwa
M1 — [ M3 mit M6 oder M7 (1960),
weil die ménnliche Bliite von
M5 ( E— M3 vorbei ist, bevor die weib-
lichen Bliiten von M6 und M7
1959 M4 - ; bliihen und empfnglich sind.
M3 I ——
M1 C —
Mi  ——
1958 | M3 I —
M1 F

C
: 1 2 3 45 67 8 9 10n1213
Mai N T N B S RO A A O

Nach GABRIEL 1986

Als Konsequenz der positiven assortativen Paarung ergibt sich ein im Vergleich zum Hardy-
Weinberg-Gleichgewicht erhéhter Anteil an homozygoten Genotypen in der Nachkom-
menschaft . Der Grund dafir soll am folgenden Beispiel erlautert werden:

Beispiel: Genetische Konsequenz aus positiver assortativer Paarung.:

Unterstellen wir, dass der Blihtermin in einer Population drei verschiedene Auspragungen hat, wel-
che durch die Genotypen eines Genortes A kontrolliert werden. A1A1 bluht frih, A2A2 spat und
A1A2 dazwischen. Die gleichen Genotypen paaren sich also wahrscheinlich haufiger mit ihresglei-
chen als mit den anderen Genotypen. Infolge der Beteiligung weiterer Gene und der modifizierenden
Wirkung der Umwelt sind zwar auch Paarungen zwischen A1A1 und A2A2 madglich, ihre Wahr-
scheinlichkeit ist jedoch gering. Wie die folgende Tabelle zeigt, ergibt sich daher eine Tendenz zu
héheren Anteilen an homozygoten Nachkommen:

Entstehungshaufigkeit der Paarungen und Homo- oder Heterozygotie:
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¢ Paarungspartner & Paarungspartner
AlAl AlA2 A2A2

Al1A1 haufiger seltener viel seltener

(alle homozygot) (¥2 homozygot) (alle heterozygot)
AlA2 - haufiger seltener

(*2 homozygot) (2 homozygot)
AZA2 B - haufiger
(alle homozygot)

Nach HATTERMER et al. 1993

Bevorzugte Paarung zwischen Individuen mit verschiedenen Merkmalsauspragungen wird
negative assortative Paarung genannt. Beispiele dafir sind etwa:

» Zwischen verschiedenen Blitentypen

» Inkompatibilitatssysteme. Eine Paarung kommt nur zustande, wenn die Allelbeset-
zung an einem Inkompatibilitdts-Genort im Pollen eine andere ist als im Mutterbaum;
sind die Allele gleich, findet kein Wachstum des Pollenschlauches statt. Selbststeri-
litat findet sich beispielsweise bei vielen Rosaceen (z.B. Kirsche)

Beispiel: Verschiedene Bllitentypen bei Primula vulgaris:

Ein Insekt, welches den Nektar des
Blitenbodens erreichen will, wird mit
Pollen aus den Pollensédcken beladen.
Aus der Zeichnung geht hervor, dass
Pollen der Form Pin bevorzugt auf die
Narbe der Form Thrum gelangt unad
umgekehrt. Es kommt also bevorzugt
zu Sorten-ungleicher Paarung

AuUS SPERLICH 1988

Als Konsequenz der negativen assortativen Paarung ergibt sich im Vergleich zum Hardy-
Weinberg-Gleichgewicht ein erhdhter Anteil an heterozygoten Genotypen in der Nach-
kommenschaft . Dies ist deshalb so, weil Individuen mit unterschiedlicher Merkmalsauspra-
gung an den kontrollierenden Genorten verschiedene Allele tragen.

2. Bevorzugte Paarung zwischen benachbarten Individuen infolge von begrenztem
Pollentransport. Da benachbarte Individuen oftmals eine Verwandtschaft aufweisen
(Halbgeschwister), kommt es dadurch zu Verwandtenpaarung oder Inzucht. Da diese
Paarungspréaferenz nicht durch Merkmalsauspragungen verursacht ist und daher nicht
genetisch kontrolliert ist, ist das ganze Genom betroffen. Als Folge von Verwandtenpaa-
rung resultiert ein im Vergleich zu den Hardy-Weinberg-Proportionen erhghter Anteil an
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homozygoten Genotypen in den Nachkommen. Diese Zunahme bedingt zwangslaufig
auch ein Zunahme der phanotypischen Auspragung nachteiliger rezessiver Allele, die in
heterozygoten Tragern wegen ihrer Rezessivitat nicht in Erscheinung treten. Man nennt
diese Erscheinung, wie wir bereits wissen, Inzucht-Depression. lhre Wirkung wird am
deutlichsten sichtbar bei Selbstbefruchtung, weil dadurch 25 % der Nachkommen fir das
rezessive nachteilige Allel homozygot werden.

Beispiel: Inzuchtdepression fiir die Merkmale Viabilitdt und Schaftvolumen bei Fichte:

Nachkommenschaften von Fichten (Bdume No. 1,3,4,5) aus Selbstbestaubung (Isolation der
Bliiten mit Beuteln) und Fremdbestdubung (freie Abbliite) wurden ausgesét, in einer Ver-
suchsfldche ausgepflanzt und dber 61 Jahre beobachtet. Die Viabilitét d.h. die Anzahl (berle-
bender Bdume entwickelte sich wie folgt:

Selbst- freie Dies bedeutet eine Reduktion der Viabilitét
Bestaubung Bestaubung der selbstbestédubten Nachkommen um:
Baum Nr. 1 3 45 1 3 4 5

Frihjahr 1910 48 45 14 3 49 37 45 15 Baum 1: -54.8 %
Herbst 1910 | 24 34 12 2 | 36 21 38 12 Baum 2:-13.4 %
1916 | 16 17 9 2 | 36 21 38 12 ggzm gf'iggz
.- . ()

133{ 12 ﬁ 3 % gg ﬁ gz 1; Mittel: - 41.0 % nach 61 Jahren

Die liberlebenden Bdume zeigten zudem grosse Unterschiede im Volumenwachstum. Nach-
folgend ist das mittlere Schaftvolumen der 61-jdhringen Nachkommen dargestellt:

POLLI-
NATION

Aus HATTEMER et al. 1993

Fertilitit der Individuen — Unterschiede im individuellen gametischen Beitrag

Die einzelnen Individuen tragen nicht alle gleich viele Gene an die Nachkommenschaft
bei. Im genetischen Sinn haben sie eine verschiedene Fitness (siehe spéter). Der unter-
schiedliche Beitrag hé&ngt mit Unterschieden in der Fertilitdét der einzelnen Individuen zu-
sammen, insbesondere mit der individuell unterschiedlichen Anzahl produzierter Gameten
und dem individuell ungleichen Verhdltnis in der Produktion von weiblichen und mannlichen
Gameten. Zwei Beispiele sollen diese Fertilitatsunterschiede illustrieren:
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Beispiel: Anzahl blihender Klone in einer Féhren-Samenplantage:

1972 1973 1974 1976 1977
30+ - 30
$ 25 - -25
_§2o- ~ 20
s 15 - 15
gm- -10
. E 54 : ' - 5
012345 012345 012345 012345 012345

Flowering intensity

Dargestellt ist die Anzahl bliihender Klone und die Anzahl Bliiten pro Klon in fiinf verschiedenen Bliih-
perioden. Die Bliihintensitét ist von 0 = keine weiblichen Bliiten bis 5 = mehr als 50 weibliche Bliiten je
Klon klassiert angegeben. Zu beobachten ist, dass in den meisten Bliihperioden gewisse Klone gar
keine, wéhrend andere viele weiblichen Bliiten produzieren. 1974 bspw. tragen 9 Klone gar keine, ein
Klon wenige, die meisten mittelméssig bis viele und 3 Klone sehr viele Bliiten. Zu beobachten sind
ferner starke Schwankungen (iber die verschiedenen Jahre. (Nach VAN LEVEN 1979)

Beispiel: Anteil mannlicher und weiblicher Bliiten in einer Féhren-Samenplantage:

g @ _Percentage male strobili Dargestellt sind die %-Anteile der
62.1 23.3 120 ! 25 einzelnen Klone an der Gesamt-
! menge der a) mannlichen und b)
I weiblichen Bliiten, sortiert in ab-
| : steigender Reihenfolge. Ebenfalls
!

!

10 4

angegeben sind die summierten

!
!
|
|
! Anteil fur jeweils 9 Klone. Zu
|

| sehen ist, dass bspw. die 9 pro-

“H”” | I duktivsten Klone 62.1 % der Ge-

o 1 ”ﬂﬂ”nﬂﬂiﬂﬂﬂnﬂnnnnim Moo e e samtmenge der ménnlichen BlLi-
) ten hervorbringen, bei den weib-

b Percentage female strobili lichen Bliiten werden 50.8 % aller
50.8 * 15.8 41 Bliiten von 9 Klonen produziert.

I

I Viele Klone produzieren kaum
i ménnliche oder weibliche Bliiten,
i.

!

1

29.3

tragen entsprechend also kaum
Gene an die Nachkommenschaft
bei, wadhrend die Vielbliiher ihre

!
!
!
|
!
|
|
I

|
i
|
i
|
! Gene lberproportional weiterge-
I
l

e ——

Aus CHALUPKA 1991

Clones

Die unterschiedlichen Fertilitaten der Individuen flhren zu einer genetischen Selektion (Fer-
tilitatsselektion ), da gewisse Genotypen ihre Allele Uberproportional, andere hingegen un-
terproportional oder gar nicht an die Folgegeneration weitergeben. Bestimmte Allele werden
also in ihrer Haufigkeit zunehmen, andere hingegen werden in ihrer Frequenz zurtickgehen.

Als Folge der unterschiedlichen Blihtermine (Paarungssystem) und der verschiedenen Fer-
tilitaten der Individuen (unterschiedliche Bluhintensitdaten und Asymmetrie in der jeweiligen
mannlichen und weiblichen Bliite) sind erhebliche Abweichungen von der zufallsmassi-
gen Paarung mdglich . In einer Untersuchung von ERIKSSON (1973) an Fichte beispiels-
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weise zeigte sich, dass Uber 90 % der Nachkommen aus lediglich der Halfte aller moglicher
Paarungen resultierten. Dadurch ergeben sich Abweichungen vom Hardy-Weinberg-
Gleichgewicht. Zu beachten ist zudem, dass die Schwankungen Uber die verschiedenen
Blihperioden, wie wir sie an den Beispielen gesehen haben, dazu fihren, dass jede Paa-
rungskonstellation (d.h. jede Fruktifikation) eine verschiedene genotypische Struktur hervor-
bringt, die mehr oder weniger stark von der Ausgangsstruktur der Population abweichen
kann. Selbst bei Naturverjingung besteht also keine Gewéhr, dass sich die genetische
Struktur der Folgegeneration nicht von derjenigen der Elterngeneration unterscheidet.

Beispiel: Gametische Beitrdge von 3 Féhren-Plantagenklonen an die Nachkommenschaft und
Vergleich zu den unter panmiktischer Reproduktion zu erwartenden Werten:

Klon Jahr Anzahl | Beitrag bei | Realer ¢ | Realer & Beitrag Realer
Samen Panmixie Beitrag Beitrag | Selbstbest. | Gesamt-

1 2 3 Beitrag
Klon 2 1975 640 17.8 26 52 4 43
1976 640 17.8 34 54 8 52
Klon 4 1975 640 17.8 32 6 0 19
1976 640 17.8 32 26 4 33
Klon 14| 1975 640 17.8 10 28 0 19
1976 640 17.8 8 48 4 32

Die Gesamtbeitrdge einzelner Klone (Mittel aus Spalte 1 und 2 zuziiglich Spalte 3) zur Nachkommen-
schaft weichen deutlich von den unter Panmixie zu erwartenden Werten ab. Die drei untersuchten
Klone sind alle Uberreprésentiert, und zwar um einen Faktor 1.1 bis 2.9. Notwendigerweise muss die-
ser Effekt durch eine unterdurchschnittliche Prdsenz anderer Klone kompensiert werden. Es gibt
Klone, die in den Nachkommen dberhaupt nicht reprdsentiert sind. Nach MULLER-STARCK et al. 1982.

Viabilitdt der Nachkommen

Unter Viabilitat eines Individuums versteht man seine Fahigkeit, in einer gegebenen Umwelt
eine bestimmte Zeitspanne zu lberleben. Die verschiedene Genotypen unterscheiden sich
hinsichtlich ihrer Viabilitat und entsprechend tberleben bestimmte Genotypen besser als an-
dere. Diese Unterschiede in der Viabilitét der Genotypen fiihrt zu Selektion (Viabilitatsselek-
tion) in der Nachkommenschaft. Dadurch &ndert sich die genotypische Struktur und die Al-
lelhaufigkeiten. Die Mechanismen und Folgen der natlrlichen Selektion werden anschlies-
send noch im Detail betrachtet. An dieser Stelle soll vorerst ein Beispiel genligen, um die
Viabilitdtsselektion zu illustrieren:

Beispiel: Viabilitdtsselektion an Buchenkeimlingen:

Dargestellt sind die genotypischen Strukturen am Isoenzym-Genort LAP-A von Bucheckern der Her-
kunft St. Mdrgen bzw. in zweijéhrigen Pflanzen aus demselben Saatgut nach der Selektion auf zwei
verschiedenen, umweltbelasteten Standorten in Arnsberg und Bramwald sowie auf Einheitserde unter
Gewéchshausbedingungen:
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Abb. 15-9: Genotypische Strukturen von Buchenkeimlingen der Herkunft St. Margen
und dem nach Selektion verbliebenen Material auf verschiedenen belaste-
ten Standorten sowie im Gewachshaus.

- Einheitserde Arnsberg Bramwald

Viabilitaten in %

Zu beobachten sind Verdnderungen der genotypischen Strukturen zwischen dem Ausgangsmaterial
und den zweijahrigen Pflanzen auf den Versuchsflichen und im Gewéchshaus. Diese Unterschiede
sind das Ergebnis von Viabilitdtsselektion in den verschiedenen Umwelten. Die geschétzten Viabilita-
ten der verschiedenen LAP-A-Genotypen unter den verschiedenen Umweltbedingungen sind in den
unteren Grafiken dargestellt. Unter Freilandbedingungen ist eine Zunahme der relativen Héaufigkeit
und damit eine Uberlegenheit der Tréger des Allels A4 zu erkennen. Am geringsten sind sowohl die
Verédnderungen der genotypischen Struktur wie auch die Unterschiede in der Viabilitdt der Genotypen
unter den giinstigen Bedingungen im Gewédchshaus. Unter diesen Bedingungen ist auch die Selektion
geringer (weniger Ausfélle) als auf den Fldchen im Wald. Nach MULLER-STARCK und ZIEHE 1991.

Genmutationen

Mutationen erzeugen neue Allele und sind daher der Ursprung der genetischen Variation.
Die Haufigkeit, mit der Mutationen erfolgen, ist fir den einzelnen Genort sehr klein. Je
Genort kann im Durchschnitt mit einer spontanen Mutationsrate von 1 auf 10™ bis 1 auf 10°
1% Gameten gerechnet werden. Die Mutationsraten unterscheiden sich jedoch von Genort zu
Genort. Weil die Mutationsraten sehr klein sind, ist die Mutation eine schwache Kraft, um Al-
lelh&ufigkeiten zu verandern. Die Mutationsraten liegen bei quantitativen Merkmalen, die das
Ergebnis von Mutationen an mehreren Genorten sind, allerdings héher (10°). Ein durch Mu-
tation neu entstandenes Allel kann in Bezug auf seine Eignung neutral, vorteilhaft, nachteilig
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oder letal sein. Die Wirkung kann vollstdndig dominant oder teilweise dominant, rezessiv
oder Uberdominant sein. Die Eignung neu entstandener Allele hangt von den Umweltbe-
dingungen ab. Was unter bestimmten Umweltbedingungen nachteilig ist, kann unter
anderen neutral oder vorteilhaft sein . Unter gleichen Umweltbedingungen erweisen sich
praktisch alle Neumutation als in irgendeiner Form nachteilig; nur sehr wenige Mutationen
sind vorteilhaft. Mutationen sind dennoch wertvoll, da neue Allele unter veranderten Umwelt-
bedingungen unter Umstanden vorteilhaft werden kdnnen. Mutationen bzw. die genetische
Variation, welche sie erzeugen, erlauben die Anpassung an Umweltveranderungen und sie
sind daher die Voraussetzung fur die Evolution von Organismen . Die tiefen Mutations-
raten sind wahrscheinlich als Kompromiss zu sehen, und zwar zwischen einer gentgend
hohen Rate, um potentiell vorteilhafte Mutationen zu erzeugen, die fiir die Evolution notwen-
dig sind, und einer nicht zu hohen Rate, damit die Art nicht durch zu viele nachteiligen Muta-
tionen zu stark belastet wird. Mutationen sind deshalb héaufig rezessiv , so dass sie sich,
wenn sie nachteilig sind, nur in homozygoter Form auswirken.

Selektion

Nicht alle Individuen einer Population sind gleichartig. Neben morphologischen Unterschie-
den finden wir auch Unterschiede in Bezug auf die Uberlebenswahrscheinlichkeit . Man
nennt dies auch unterschiedliche Fitness . Weil Fitnessunterschiede zwischen den Geno-
typen dafir verantwortlich sind, dass Selektion stattfindet, miissen wir zunachst den Begriff
der Fitness etwas genauer betrachten.

Das Fitnesskonzept

Unter Fitness im genetischen Sinne versteht man die Fahigkeit eines Individuums, mdglichst
viel genetisches Material zum Genpool der ndchsten Generation beizutragen. Gemessen
wird die individuelle Fitness eines Individuums also an der Anzahl seiner erfolgrei-
chen Gameten. Erfolgreich sind Gameten dann, wenn sie zur Befruchtung gelangen. Die
Fitness eines Individuums setzt sich aus verschiedenen Komponenten zusammen (Viabilitat,
Fertilitat, Entwicklungsgeschwindigkeit, Kérpergrésse u.a.), von denen die beiden wichtigsten
die Uberlebensfahigkeit (Viabilitat) und die Fruchtbarkeit (Fertilitét) sind. Um Gene an
die folgende Generation weitergeben zu kénnen, muss ein Individuum zunéchst bis ins re-
produktive Alter Uberleben. Bei Baumen bedingt dies zum Beispiel eine hohe Konkurrenz-
kraft, d.h. ein schnelles H6henwachstum und eine gute Anpassungsfahigkeit an Umweltver-
anderungen. Die Fitness eines bestimmten Genotyps ist von der Umwelt abhéngig. In ver-
schiedenen Umwelten kann die Fitness eines Genotypen verschieden sein. Die Anzahl
erfolgreicher Gameten hangt von der Anzahl produzierter Gameten ab; je mehr Gameten ein
Genotyp in seinem Leben produziert, umso hoher ist die Wahrscheinlichkeit erfolgreicher
Paarungsbeitrage. Die Fertilitat (die wir bereits betrachtet haben) ist daher eine wesen-
tliche Komponente der individuellen Fitness . Fitnesswerte werden in der Regel relativ
ausgedriickt, wobei die grosste Fitness als 1 gesetzt wird und die Ubrigen relativ dazu aus-
gedruckt werden. Nehmen wir als Beispiel an, wir hatten 3 Genotypen: A1IA1 mit Fitnesswert
1, AIA2 mit Fithesswert 0.8 und A2A2 mit Fitnesswert 0.5. Dies bedeutet, dass von 100
A1AI1-Genotypen alle 100 Individuen zur Fortpflanzung gelangen, wahrend es beim A1A2 80
und beim A2AZ2 lediglich 50 Individuen sind. Folgendes sehr bekannte Beispiel soll dies il-
lustrieren:
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Beispiel: Verdnderungen der Birkenspanner-Populationen mit verschiedener Fliigelfarbe:

Die Populationen des Birkenspanners Biston betularia bestand im vorigen Jahrhundert fast aus-
schliesslich aus der Form typica mit heller Fliigelfarbe. Auf Baumrinden, die mit Flechten bewachsen
sind, ist diese normal gefdrbte Form gut getarnt und sie wird von den Végeln wenig erbeutet. In der
Population kam jedoch auch die Form carbonaria mit dunkler Fliigelfarbe in sehr geringer Haufigkeit
vor. Diese Form war auf den flechtenbewachsenen Stdmmen schlecht getarnt und war durch die
Feinde einfacher zu erbeuten, weshalb gegen sie selektiert worden ist

O f typica
@ * corbonaria Jdn.
@ ¢ insularia Th Mieg

Abb.87: Die Zusammensetzung von Populationen des Birkenspanners Biston betularia in GroRbritan-
nien. Die melanistischen Formen carbonaria und insularis sind in den Industriegebieten hiufig (aus H.
B. Kettlewell, 1957).

Abb. 86: Vom Birkenspanner Siston betularia existierte 1850 fast nur die Form typica (oben und
unten). Mit der Industrialisierung wurde sie in ganz Europa durch melanistische Formen (Form
carbonaria, Mitte) verdringt.

Expositionsversuche mit toten, aufgespiessten Exemplaren durch die Biologen CLARKE und SHEPPARD
ergaben auf flechtenbewachsenen Baumrinden folgende Uberlebenshéufigkeiten bzw. Fitness-
werte:

Form carbonaria Form typica
Exponierte Uberlebende Exponierte Uberlebende
Anzahl 40 24 40 32
Uberlebenshéufigkeit 24 _ 06 32 _ 08
40 40
Relative Fitness 06 _475 08 _,
0.8 0.8

In den belasteten Industriegebieten verschwanden in diesem Jahrhundert zunehmend die Flechten,
So dass die Stdmme dunkel wurden. Dadurch verénderte sich die Fitness bzw. die Uberlebensféhig-
keit der beiden Formen auf dunklen Baumrinden wie folgt:

Form carbonaria Form typica
Exponierte Uberlebende | Exponierte Uberlebende
Anzahl 70 58 70 39
Uberlebenshéufigkeit 58 83 39 056
70 70
Relative Fitness 0.83 _ 1 056 _ 067
0.83 0.83
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Die Fitness der beiden Phénotypen ist in den beiden Umwelten also verschieden . Entsprechend
unterscheidet sich auch die Selektion in den verschiedenen Umwelten. In luftbelasteten Gebieten
ohne Flechtenbewuchs ist die Haufigkeit der carbonaria-Form stark angestiegen, da sie unter diesen
veranderten Bedingungen eine héhere Viabilitdt bzw. Fitness aufweist. Die typica-Form hingegen wird
durch Viabilitdtsselektion in ihrer Haufigkeit reduziert. Die Verteilung der beiden Formen in Grossbri-
tannien unterscheidet sich daher je nach Umwelt, wie aus der vorhergehenden Abbildung ersichtlich
ist. Nach SPERLICH 1988

Die Populationsfitness W entspricht dem gewichteten Mittel der Fitnesswerte aller Individuen
bzw. Genotypen einer Population:

Populationsfithess W = Z W, mit W, = individuelle Fitness, x; =relative Haufigkeit

Beispiel: Berechnung der Populationsfitness:

(W = Gesamtfitness, W; = Individualfitness, x; = relative Haufigkeit in der Population)

W =2 X; " Wi
Beispiel: Population zusammengesetzt aus AA-, Aa- und aa-Individuen, Haufigkeitvon A = p, = 0,8;
Hiufigkeit von a = q, = 0,2

Genotyp Hiufigkeit Fitness Hiufigkeit X Fitness
X; Wi X; - Wi
AA p2 = 0,64 1,0 0,640
Aa 2pq = 0,32 0,9 0,288
aa 2 =0,04 0,2 0,008
Gesamtfitness = W = 3 x, W, = ‘ 0,936

Die Grosse einer Population nimmt zu, wenn die absolute Populationsfitness grosser als 1
ist. Die Anhebung der Populationsfitness geschieht durch Selektion gegen die weniger
fitten Genotypen. Dadurch passt sich die Population an die Umweltverhaltnisse an und
ihre Populationsgrosse kann dadurch anwachsen soweit es die Kapazitat des Okosystems,
in dem die Population lebt (die sogenannte Tragkapazitat) zulasst.

Beispiel: Zunahme der Population von Drosophila (nach AYALA 1969):

c.) Wachstum nach K- Selektion

2500 A

2000 A

1500

1000 -

S00

10 - 20 30 40 S0 60 70 80 90 100 110 120

WOCHEN

—_— Bestrahlte Populationen =0 —=—--- Unbestrahlte Populationen
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Selektion

In allen Fallen, in denen die verschiedenen Genotypen in einer bestimmten Umwelt ver-
schiedene Fitness aufweisen sind, findet Selektion statt. Zwei Beispiele dafiir haben wir be-
reits kennengelernt (Viabilitdtsselektion bei Buchenkeimlingen und beim Birkenspanner).
Durch Selektion kommt es zu Veranderungen in der Haufigkeit der Genotypen . Wie wir
schon gesehen haben gibt es zwei Arten von Selektion: Bei Unterschieden in der Fertilitat
findet Fertilitatsselektion  statt, bei Unterschieden in der Uberlebensfahigkeit findet Viabili-
tatsselektion statt,.

Die folgenden Faktoren bestimmen den Verlauf der Viabilitatsselektion:

» die Relation der Fitnesswerte der Genotypen
» der Wirkungsmodus der Gene
» die Haufigkeiten der Genotypen bzw. Allele

Selektion wirkt auf den Phanotyp, nicht den Genotyp. Der Wirkungsmodus der Gene
spielt daher eine wesentliche Rolle . Betrachten wir eine unendliche Population mit Zufalls-
paarung und einen Genort mit zwei Allelen A und a, so dass die 3 Genotypen AA, Aa und aa
mdoglich sind. Die drei Genotypen resp. die daraus entstehenden Phanotypen kdnnen je nach
Wirkungsmodus verschiedene Fitnesswerte haben, so dass die Selektion verschieden ver-
laufen kann. Folgende Verhaltnisse in Bezug auf die Fitness sind mdglich:

Vollstindige aa AAu. Aa
Dominanz ° °
(Fitness = 1-s) (Fitness = 1,0)
Unvollstindige aa Aa AA
Dominanz ° ° °
(Intermediire (Fitness = 1-s) (Fitness = 1-Ys) (Fitness = 1,0)
Ausbildung)
B aa AA  Aa
Uberdominanz ° . °
(Fitness = 1-s;) (Fitness = 1-s,) (Fitness = 1,0)
Unterdominanz Aa AA aa

° e o
(Fitness = 1,1 + 5, 1 + ;)

Fitness-Skala | ; I | [ | | | | | | | |

I T 1 i T li I | 1 T T T
6o o1 02 03 04 05 06 07 08 09 1,0 1,1 1,2
Fitness

Abb. 7: Mdglichkeiten der Dominanz-Rezessiv-Verhiltnisse in bezug auf Fitness.

Aus SPERLICH 1988

Bei vollstandiger Dominanz haben die AA- und Aa-Genotypen die gleiche Fitness, wahrend
aa weniger fit ist. Relativ ausgedruckt haben der AA- und Aa-Genotyp den Fitnesswert 1,
wahrend die relative Fitness W des aa-Genotyp um den Wert s kleiner ist (d.h. seine Fit-
ness betragt W = 1-s). Der Selektionskoeffizient s druckt den Selektionsnachteil des aa-
Genotyp bzw. den relativen Minderbetrag seiner Viabilitdt gegeniiber den beiden anderen
Genotypen aus, deren Fitness gleich 1 gesetzt wird. Ein s-Wert von 0.8 bedeutet zum Bei-
spiel, dass von je 100 der drei Genotypen alle 100 AA- und alle 100 Aa-Genotypen zur Fort-
pflanzung gelangen, wahrend es beim aa-Genotyp lediglich deren 20 sind. Der Genotyp aa
hat also eine relative Fitness von W,, =1-0.8=0.20.
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Bei Dominanz kommt es zu einer gerichteten Selektion, wobei das dominante, gunstige
Allel in der Haufigkeit zunimmt (es strebt also gegen eine Haufigkeit von 100 %, man nennt
das auch Fixierung), das rezessive, nachteilige Allel hingegen abnimmt, wie folgendes Bei-

spiel illustriert:

Vor der | Allelhaufigkeiten Selektions-| Selektions- Selektions-
Selektion | p,(A)=0.50 koeffizient koeffizient koeffizient
0o (8) = 0.50 s=0 s=0 s=0.38
Genotypen AA Aa aa Gesamt
Fitness 100 % 100 % 20 %
Genotyphaufigkeit 25 50 25 100
Nach der ' '
Selektion ¢ SEL IiK TIO ¢
Genotyphaufigkeit 25 50 S 80
Allelhaufigkeiten
25+@

p (A =—2 =0625
@ +5

g,(a) = 2 =0.375

Beispiel: Anderung der Haufigkeit bei Selektion gegen das nachteilige, rezessive Allel bei ver-

schiedenen Selektionskoeffizienten s:

Haufigkeit von a in %

w &~ U o
i

(]
© S o

o
L

—

10 12 % 16 18 20 22 2 26 28 30 32 3.
Generationen ——

Aus SPERLICH 1988
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Zwei Feststellungen sind von Bedeutung:

» Die Allelfrequenzen &ndern sich umso schneller, je grosser die Fitnessunterschie-
de zwischen den Geno-/Phanotypen sind (d.h. je grosser der Selektionsnachteil s ist).
Die starkste Selektion findet gegen letale Allele statt, wo s =1 ist.

» Die Wirkung der Selektion hangt von der Allelhaufigkeit (Genotyphaufigkeit) ab . Die
Selektion ist am wirksamsten, wenn beide Allele + gleich haufig sind. Die Selektion
gegen das rezessive, nachteilige Allel wird immer ineffizienter und die Haufigkeitsénde-
rung_immer langsamer, je seltener das rezessive Allel wird. Wir erinnern uns, dass ein
Allel geméss Hardy-Weinberg-Gesetz immer haufiger in heterozygoten Genotypen vor-
kommt, je geringer seine Allelfrequenz wird. Da die Selektion nur gegen den rezessiv
homozygoten aa-Geno-/Phanotyp wirkt, wird sie folglich immer weniger wirkungsvoll. Sie
ist gleichsam auf einem Auge blind, denn sie ,Ubersieht” das nachteilige, rezessive Allel
in den heterozygoten Genotypen, da es im Phanotyp nicht in Erscheinung tritt. Um die
Haufigkeit eines letalen, rezessiven Allels in einer Population von 2 % auf 1 % zu verrin-
gern, braucht die Selektion (trotz s = 1) ungefdhr 50 Generationen! Viele nachteilige, ja
sogar letale Allele bleiben daher in grossen Populationen in geringer Haufigkeit erhalten.
Wir haben bereits gesehen, dass die Anwesenheit vieler solcher Allele im Genom sich
bei Selbstbestaubung und Verwandtenpaarung als Inzuchtdepression deutlich im Phano-
typ manifestiert, weil diese Allele in diesem Fall h&ufiger in homozygoter Form vorliegen.

Eine gerichtete Selektion mit Verschiebungen der Allelhaufigkeiten zugunsten eines

der Allele (Zunahme des fitten Allels resp. Abnahme des weniger fitten,) findet auch im

Fall von unvollstandiger Dominanz und im Fall von Kodominanz (Intermediaritat) statt

Als lllustration der gerichteten Selektion mit Anderung der Genotypen resp. Allelfrequenzen
infolge von Fitnessunterschieden sei an die bereits dargestellten Beispiele der Buchenkeim-
linge oder des Birkenspanners unter verschiedenen Umweltbedingungen erinnert. Gerichtete
Selektion ist die haufigste Art der natirlichen Selektion.

Bei Uber- oder Unterdominanz verlauft die Selektion verschieden. Es findet keine ge-
richtete, sondern balancierende oder ausschliessende Selektion statt.

Bei Uberdominanz weist der heterozygote Aa-Geno-/Phanotyp den hdchsten Fitnesswert
auf. Die Selektion eliminiert also die AA- und die aa-Geno-/Phanotypen, wahrend vornehm-
lich die Aa-Geno-/Phanotypen lberleben. Da alle Aa-Geno-/Phanotypen beide Allele wieder
zur Halfte an die kommende Generation weitergeben, streben die beiden Allelh&ufigkeiten

in diesem Fall gegen ein Gleichgewicht . Beide Allele bleiben also erhalten und damit auch
die genetische Variation. Man nennt diese Art der Selektion deshalb auch balancierende

Selektion , weil sie beide Allele in einem Gleichgewicht, einer Balance halt. Die Gleichge-
wichtshaufigkeit von Allel A wird bei Uberdominanz:

WAa _Waa

Py = -
(Waa =Waa) + (Wpg ~Wpa)

wobei P, : Allelhédufigkeit von A , W, : relative Fitnesswerte der

drei Genotypen AA, Aa und aa

Weil Wy, —W,,) =S;  respektive  (Wp, ~Wps) =S,

ergibt sich vereinfacht auch:
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Bei W,, =1und W,, =05 und W,, =05 ergibt sich fur verschiedene Anfangsfrequenzen q,
des Allels a beispielsweise folgende Entwicklung der Allelhaufigkeit:

100+
90+
80

Hdufigkeit von a in %o

1 2 3 4L 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15
Generationen

Nach SPERLICH 1988

Beispiel: Sichelzellenandmie beim Menschen:

Eines der wohl bekanntesten Beispiele von Uberdominanz ist die Sichelzellenandmie beim Menschen.
Diese Krankheit wird durch abnormales, sichelférmiges Hdmoglobin hervorgerufen. Normale Men-
schen tragen zwei A-Allele und haben normale Blutkérperchen. Homozygote (SS) Trdger werden von
einer schweren Andmie befallen, an der viele sterben, weil ihre Blutkérperchen sichelférmig verdndert
sind und zu wenig Sauerstoff transportieren kénnen. Das krankmachende S-Allel hat in weissen Euro-
pédern eine sehr geringe Héaufigkeit. In Afrikanern und deren Nachkommen in den USA ist das S-Allels
hingegen viel hdufiger. Der Grund fiir diese erhéhte Héaufigkeit liegt darin, dass heterozygote AS-Ge-
notypen eine hohere Malaria-Resistenz besitzen, weil die Blutkérperchen eine intermediére, sichel-
dhnliche Form haben und vom Malaria-Erreger nicht befallen werden kénnen. Trotzdem sind die hete-
rozygoten Trager nicht andmisch. Heterozygote Tréager haben also in Malariagebieten einen Fitness-
vorteil. Eine Untersuchung von ALLISON (1956) in Tanzania ergab folgende Genotyphéaufigkeiten und
Fitnesswerte:

Genotypen Frequenz
des S-Gens

AA AS SS
Anzahl von Kindern 189 89 9
Anzahl von Erwachsenen 400 249 5
Frequenz unter Kindern 0.6585 0.3101  0.0314 0.1864
Frequenz unter
Erwachsenen 0.6116 0.3807 0.0076 0.1980
Relative Fitness 0.9288 1.2277 0.2420
Fitness relativ zu AS 0.7565 1 0.1971
Selektionskoeffizient s, =0.2435 s> = 0.8029

5
erwartete g; = it s 0.2327

Bemerkung: Rel. Fitness=Quotient Erwachsene/Kinder (bspw. 0.3807/0.3101=1.2277). Die tatsdchlich
beobachtete Héufigkeit des S-Allels kommt der erwarteten Gleichgewichtshéaufigkeit gs befriedigend
nahe (Aus FALCONER 1984)
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Bei Unterdominanz haben beide homozygoten AA- und aa-Geno-/Phanotypen einen Fit-
nessvorteil (W = 1+s; und W = 1 + s,) gegentber dem heterozygoten Aa-Geno-/Phanotyp
(W =1). In diesem Fall strebt das Allel a je nach dessen Anfangshaufigkeit entweder gegen
100 % (bei einer Anfangshaufigkeit grosser 0.5) oder gegen 0% (bei einer Anfangshaufigkeit
kleiner 0.5). Man nennt diese Art der Selektion deshalb ausschliessende Selektion.

Anpassung, Anpassungsfahigkeit, Angepasstheit

Im Zusammenhang mit Selektion sind folgende Begriffe von Bedeutung, die es Kklar zu unter-
scheiden gilt:

» Anpassung ist ein Prozess. Infolge von Fitnessunterschieden zwischen den Genotypen
und Selektion nehmen die Genotypen mit der héheren Fitness an Haufigkeit zu, die mitt-
lere Populationsfitness steigt und die Population passt sich dadurch an ihre Umwelt an.

» Anpassungsfahigkeit ist ein Potential . Unter verschiedenen Umweltverhaltnissen
haben jeweils verschiedene Genotypen die hdchste Fitness. Je grdsser die genotypische
Vielfalt einer Population ist, umso hoher ist entsprechend das Potential einer Population,
sich an Umweltveranderungen anzupassen. Genetische Vielfalt stellt daher die Basis fur
kiinftige Anpassung dar, weil sie die genotypische Vielfalt bedingt

» Angepasstheit ist ein Zustand. Nach einem erfolgreichen Anpassungsprozess durch
Selektion hat die Population gentiigend Genotypen mit einer absoluten Fitness, die gros-
ser als 1 ist.

An die Anpassungsfahigkeit von Baumen werden besondere Anforderungen gestellt,
weil Baume :

» sehr langlebig sind und wéahrend ihres Lebens sehr verschiedene Umweltbedingungen
aushalten missen (starke zeitliche Umweltheterogenitat )

» grosse Gebiete mit unterschiedlichen Umweltbedingungen besiedeln (starke raumliche
Umweltheterogenitat )

» ortsfest sind und ungiinstigen Bedingungen nicht ausweichen kénnen

» im Vergleich zu Schadlingen eine lange Generationsdauer haben, sich daher weniger
schnell anpassen kdnnen als sich die Schadlinge veréndern

O Baume bendtigen eine hohe genetische Vielfalt, die ihnen eine hohe Anpas-
sungsfahigkeit ermdglicht, und zwar auf der Ebene der Population (Vielfalt,
Diversitat) wie auch auf der Ebene des Individuums (Heterozygotiegrad).
Baume verfiigen tatsachlich auf beiden Ebenen Uber eine deutlich héhere Viel-
falt als andere Organismen, wie folgende Zahlen belegen:

Vergleich der genetischen Variation an Isoenzym-Genorten zwischen Populationen verschie-
dener Pflanzenarten:

Anzahl Allele pro Genort Mittlerer Heterozygotiegrad
Europdische Nadelbaumarten 227 25.1 %7
Européische Laubbaumarten 2.77 23.0 %7
Monocotyledonen 1.77 16.5 %°)
Dicotyledonen 1.47 11.3% 7

Y MULLER-STARCK 1991 ) MiTToN 1983 ¥ HAMRICK und GopT 1989
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Die Unterschiede bei der mittleren Anzahl Allele pro Genort scheinen zahlenméssig wenig bedeutend,
auf die potentielle genotypische Vielfalt resp. die Anpassungsféhigkeit haben sie jedoch enorme Aus-
wirkungen, wie folgendes Beispiel illustriert:

Die Fichte weist in der Schweiz aufgrund einer genetischen Inventur an 18 Isoenzym-Genorten im Mit-
tel 2.5 Allele pro Genort auf (MULLER-STARCK 1995). Mit dieser Anzahl Allele lassen sich theoretisch
76' 527 504 000 (76 Milliarden!) verschiedene Genotypen kombinieren. Bei 1.7 Allelen pro Genort,
wie wir sie etwa bei einer monocotyledonen Pflanze finden, sind aber lediglich 472° 392 verschiedene
Genotypen mdéglich. Fichte kann also rund 162° 000 mal mehr verschiedene Genotypen erzeugen als
die Krautpflanze. Obwohl der Unterschied in der Anzahl Allele pro Genort relativ gering erscheint, ist
die Auswirkung auf die potentielle Vielfalt resp. die Anpassungsféhigkeit enorm. Um die 76 Milliarden
verschiedenen Genotypen unterzubringen, braucht es bei einer Stammzahl von 400 St/ha eine Fl&-
che, die 161 mal so gross ist wie die Waldflache der Schweiz und kein Genotyp ist gleich wie ein an-
derer! Flir die Genotypen der Krautpflanze gentigen 1'200 ha resp. die Waldfldche der Stadt Ziirich.
Auch auf der Ebene des Individuums sind Bdume vielféltiger als andere Organismen:

Durchschnittlicher Heterozygotiegrad in %

, 25 1 Nadelbiiume
' Laubbiiume
zo -
15 1 krautige
Monocotyledonen
10 1 krautige
Dicotyledonen
Fische

5 -

| I I s.
o E

N ~— _J
ortsfest und ortsfest und bewegllch
langlebig 1 jahrig

Genetische Drift

Unter genetischer Drift versteht man zufallsbedingte Veranderungen in der geneti-
schen Zusammensetzung einer Population. Drift kommt dadurch zustande, dass die
Populationsgrosse endlich ist . Allelhaufigkeiten andern sich dadurch, dass nicht alle Indi-
viduen, sondern nur eine Auswahl von ihnen ihre Allele an die nachste Generation weiterge-
ben. Es handelt sich bei genetischer Drift also um ein Stichprobenphanomen, welches durch
einen beschrankten Populationsumfang bedingt ist. Drift spielt also vor allem in kleinen
Populationen eine Rolle. Das folgende Schema soll das Prinzip der genetischen Drift ver-
deutlichen:
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t Zygoten
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Abb. 10-2: Driften der alielischen Struktur einer Mendel [ation um ihre A
struktur. Der Populationsumfang ist hier fiber die Generationen hinweg
konstant N = 5, Der dargestellte Pfad (d.i. die Realisation einer Folge von
Zufallsereignissen) fuhr& bereits nach 8 Generationen zu Fixierung, wihrend

Abb. 10-2: I jon des Drif in einer [ lation mit g Genera- bei effektiv dlich grofiem Populi f: unter Panmixie die Aus-
tionsfolge. Die be)den Allele ® und O des bel"d'um Genlocus sind in gangsstruktur (zutnchelte Linie) erhalten bleibt. Die in jeder Generation
Generation ¢ noch gleich-hiufig, aufgrund eines Zufallszugriffs in Genera- "‘Ivfﬂ’f d“‘:‘:h 9"1 Hls‘togﬂmlrndar;aullu Ve.nellunl £ibt jeweils die Wahz-
tion ¢ + 1 nicht mehr notwendigerweise (nach Kimura 1977). scheinlichkeiten fiir die Entwicklung der allelischen Struktur in der unmit-

telbaren Folgegeneration an.

t+1* 5 Zygoten

Aus HATTEMER und BERGMANN 1987

Betrachten wir zunachst die linke Darstellung. Die beiden Allele (schwarz und weiss darge-
stellt) sind in den Zygoten und im Gametenpool der Generation t mit je 8 Stlick noch gleich
haufig. Fir die Entstehung der Generation t+1 sind jedoch nicht alle 16 sondern nur 10
Gameten erfolgreich (bspw. als Folge von Fertilitdtsselektion). Diese Stichpobennahme hat
eine zufallige Auswahl der Gameten zur Folge, die zu einer zuféalligen Veranderung der Allel-
haufigkeit fihrt. In unserem Beispiel verandert sich die Allelhaufigkeit von p=qg=0.5zup =
0.6und g= 0.4.

Genetische Drift kann durch eine endliche Anzahl Gameten oder durch eine endliche Anzahl
Zygoten verursacht werden. Die Richtung der Veranderung von Allelh&ufigkeiten ist rein
zuféllig und sie unterscheidet sich von Population zu Population. Das Ausmass genetischer
Drift ist hingegen vorhersehbar, weil es eine Funktion der Populationsgrosse ist. Drift flhrt
immer zu Verlust von genetischer Vielfalt . Im Extremfall gehen Allele verloren und es
kommt zur Fixierung auf ein Allel, wie in der Abbildung oben rechts dargestellt. Aus dieser
Darstellung geht auch hervor, warum dieses Phanomen als Drift bezeichnet wird: Die Allel-
haufigkeiten ,driften” zuféllig hin und her, bis im Extremfall ein Allel verloren gegangen ist.
Bereits eine Veranderung der Allelfrequenzen infolge von Drift genligt aber schon, um die
genetische Vielfalt zu reduzieren, bspw. durch Reduktion des Heterozygotenanteils, wie fol-
gendes Beispiel zeigt:

Beispiel: Verdnderung des Heterozyqgotenanteils durch Drift:

Haufigkeit p von Allel A1 Haufigkeit g von Allel A2 Heterozygotenanteil H =2pqg
0.5 0.5 0.50
0.3 0.7 0.42
0.1 0.9 0.18
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Beispiel: Driften der allelischen Strukturen in kleinen Populationen am Beispiel von Droso-
phila

1 - 1

e o Bl .

Generation

16 16

17 17

18 18

19 B oy <. 19

Number of bw™ genes

In 107 verschiedenen Populationen von Drosophila wurden in jeder Generation je 8 Weibchen und 8
Ménnchen fiir die Reproduktion ausgewéhlt (N.= 16 Individuen resp. 32 Allele). Die anféngliche H&u-
figkeit der beiden Allele bw und bw’” war je 0.5, da die Ausgangspopulation nur aus heterozygoten
Fliegen bestand. Die Allelhdufigkeiten driften aber immer mehr auseinander. Die erste fixierte Popu-
lation (nur noch bw”® Allel) erscheint bereits in der 4. Generation. Die Anzahl fixierter Populationen
nimmt laufend zu. Nach 19 Generationen weisen 30 Populationen nur noch das bw-Allel und 28 Popu-
lationen nur noch das bw”-Allel auf. Mit der Zeit wéren alle Populationen fixiert fiir das eine oder das
andere Allel. Aus AYALA und KIGER 1984
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Je kleiner die Populationsgrésse ist, umso wahrscheinlicher sind zufallige Veréande-
rungen durch genetische Drift , wie folgendes Beispiel verdeutlichen soll:

Beispiel: Wahrscheinlichkeit der Verdnderung von Allelhdufigkeiten und Stichprobengrésse:

Nehmen wir eine grosse Population an, in der p(A1) = 0.5, q(A2) = 0.5 und 2pq = 0.5. Ziehen wir nun
aus dem Genpool Zufallsstichproben mit verschiedener Anzahl an Gameten:

Anzahl gezogener Gameten | Wahrscheinlichkeit, dass Wahrscheinlichkeit, dass
0.40 < p(A1) <0.60 alle Gameten A1 oder alle A2
1' 000 1.00 0.000
100 0.95 0.000
10 0.66 0.002
2 0.50 0.50

Nehmen wir an, dass in unserer Stichprobe mit 10 Gameten 8 Al-Allele und 2 A2-Allele
waren. Wenn wir nun nochmals zuféllig 10 Gameten ziehen, so ist die Wahrscheinlichkeit,
dass alle Gameten einzig das Al enthalten, nun 11 % (verglichen mit 2 % bei der ersten
Stichprobennahme). Daraus wird ersichtlich, dass die Wirkung der genetischen Drift kumulativ
ist d.h. die Verdnderung der Allelfrequenz in Richtung Fixierung (Haufigkeit 1.0) erhéht die
Wahrscheinlichkeit fiir eine Fixierung bei der ndchsten Stichprobennahme.

Genetische Drift tritt vor allem in kleinen Populationen in Erscheinung. Besonders stark
ist ihre Wirkung beispielsweise, wenn eine Population von wenigen Individuen abstammt, wie
etwa von wenigen Uberlebenden Baumen nach einem Feuer. Man nennt dieses Vorkommnis
Grundereffekt (founder effect). Bei jeder starken Reduktion der Populationsgrdsse findet
genetische Drift mit Verlust an genetischer Vielfalt statt. Man nennt diesen Effekt auch Fla-
schenhalseffekt (genetic bottleneck). Solche starken Einschréankungen der Populations-
grosse haben enorme, langanhaltende Auswirkungen auf die genetische Vielfalt der Folge-
generationen. Das folgende Beispiel soll demonstrieren, dass bereits eine einzige Reduktion
der Populationsgrdsse genugt, um starke Drifteffekte hervorzurufen:

Beispiel: Einfluss eines Flaschenhalseffekts auf die effektive Populationsgrésse N o

Angenommen, die effektive Populationsgrésse N, (die Anzahl tatséchlich reproduzierender Individuen;
diese Zahl ist immer kleiner als die Gesamtzahl der Individuen einer Population) verhalte sich dber t =
5 Generationen wie folgt:

N, =500, ,500, ,10; ,500,, 500,

dann ist die effektive Populationsgrdsse nicht das arithmetische Mittel (N.=402), sondern sie berech-
net sich nach dem harmonischen Mittel al:

M+ 1,001,111 H
i:HNel Ne, Ne N N 5:46.3
N, t

Die Population verhélt sich also so, als ob sie nie grésser als N.=46.3 gewesen ware.
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Drifteffekte sind vor allem in kleinen, isolierten Populationen von Bedeutung. Auch Flaschen-
halseffekte in der Vergangenheit kbnnen nachhaltige Driftwirkungen zur Folge haben. Ver-
schiedene Baumarten, deren genetische Variation ungewohnlich gering ist, wie etwa die
amerikanischen Arten Pinus resinosa (red pine) oder Thuja plicata (western red cedar)
scheinen durch solche Flaschenhalseffekte bis heute in ihrer genetischen Struktur beein-
flusst. Auch fur gewisse Baumarten in der Schweiz dirften Drifteffekte als Folge von redu-
zierten Populationsgrossen die genetischen Strukturen bis heute beeinflussen, da beim
Ruckzug und der Wiedereinwanderung nach der Eiszeit hohe Alpenpasse tberquert werden
mussten. Es gibt Hinweise, dass bspw. die Larche durch solche Drifteffekte beeinflusst ist.
Starke Driftwirkung kann auch bei der Forstpflanzenziichtung auftreten, wenn die Zuchtpo-
pulationen nicht gross genug sind. Samenplantagen zur Erzeugung von Saatgut missen da-
her eine mdglichst grosse Klonzahl enthalten, um Verluste durch Drift zu vermeiden.

Genetische Drift reduziert die genetische Variation innerhalb der Populationen. Sie
vergrossert hingegen die genetische Differenzierung zwischen den Populationen , weil
der Verlust bzw. die Fixierung von Allelen zuféllig erfolgt und entsprechend in jeder Popula-
tion anders verlauft, so dass sich die Populationen mehr und mehr voneinander unterschei-
den.

Die Gefahr zufélliger Verluste hangt von der Allelhaufigkeit ab. Je seltener ein Allel ist,

umso grosser ist die Gefahr, dass es in begrenzten Populationen verloren geht . Insbe-
sondere seltene Allele, die fir die Anpassungsfahigkeit eine wichtige Rolle spielen, sind von
Drifteffekten besonders betroffen. In diesem Zusammenhang stellt sich die Frage nach der
Verlustwahrscheinlichkeit von seltenen Allelen in kleinen Populationen. Die Frage nach
der Mindestgrodsse einer Population  ist bei Generhaltungsmassnahmen in Forstwirtschaft
und Natur- und Artenschutz von grosser praktischer Bedeutung. Die zu erhaltende Popula-
tion soll mindestens so gross sein, dass seltene Allele nicht allein durch Drift verlorengehen.
Die erforderliche Mindestgrosse kann nach einer Naherungsformel von KRusCHE und GEBU-
REK (1990) wie folgt berechnet werden:

1
_log(1-(1-V)M)
log(1-0)

wobei

1-V : Wahrscheinlichkeit, dass in der Stichprobe vom Umfang N jedes Allel mit der Haufigkeit = q
mindestens einmal vertreten ist

M : Summe aller seltenen Allele an allen Genorten

g : Haufigkeit der seltenen Allele

N : Mindest-Stichprobengrésse zur Erhaltung von 1-V

Approximativ ermittelte minimale Populationsgrésse N bei vorgegebener Verlustwahrschein-
lichkeit V=0.01 resp. V=0.005 und der Allelhdufigkeit g sowie der Anzahl seltener Allele M bei Vorlie-
gen ausschliesslich homozygoter Genotypen (schlimmster Fall!). Bei Vorliegen von Hardy-Weinberg-
Proportionen kénnen die N-Werte halbiert werden.

%4 q M=1 M=10 M =100 M = 1000
N N N N
0.01 0.05 90 135 180 225
0.01 459 687 916 1146
0.005 919 1378 1837 2296
0.005 0.05 104 149 193 238
0.01 528 757 986 1243
0.005 1058 1516 1976 2435

Nach KruscHE und GEBUREK (1990)
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Genfluss und Migration

Unter Genfluss versteht man den Austausch von Allelen innerhalb und zwischen Popula-
tionen mittels Pollen, der durch Wind und Tiere verbreitet wird. Unter Migration versteht man
den Austausch von Genotypen zwischen Populationen mittels Samen, die durch Wind,
Wasser, Tiere oder den Menschen verbreitet werden. Genfluss und Migration haben fol-
gende positiven oder negativen Auswirkungen:

» sie stabilisieren die genetischen Variation d.h. sie kompensieren Verluste an genetischer
Variation infolge von Selektion oder Drift

» sie reduzieren die Tendenz zur genetischen Differenzierung der Populationen

» sie bringen neue oder verlorene Allele oder Genotypen in eine Population ein d.h. sie
kénnen die Variation erhéhen
» sie verandern die Allel- oder Genotypenhaufigkeiten

» sie zerstoren teilweise die genetische Identitat von angepassten Populationen

Die Wirkung des Genflusses hangt von der Anzahl Einwanderer pro Generation und von
der genetischen Differenzierung zwischen den beiden Populationen (Ursprungspopula-
tion, Destinationspopulation) ab. Ein einfaches Modell fir den Einfluss des Genflusses auf
die Allelhaufigkeit einer lokalen Population kann wie folgt formuliert werden:

Migrationsrate m: m= mit N : Grésse der Lokalpopulation und n : Anzahl Einwanderer

+n

0y = Mdy, +(1-m)gy|

g, = Haufigkeit des Allels g nach der Einwanderung
g, = Haufigkeit des Allels ¢ in der Lokalpopulation
g, = Haufigkeit des Allels qbei den Einwanderern

Bedeutunqg des Genflusses bei Waldbaumpopulationen

» Die Windbestaubung ist ein effektives Mittel fir den Transport von Allelen. Bei Baumpo-
pulationen ist der Genfluss in der Regel hoch, so dass sich die Allelhaufigkeiten im all-
gemeinen nur wenig zwischen den Populationen unterscheiden. Bei den meisten Baum-
arten findet sich 95 % der gesamten Variation innerhalb der Populationen und nur 5 % ist
bedingt durch Unterschiede zwischen den Populationen (genetische Differenzierung)

» Die raumliche Ausbreitung des Pollens entspricht h&ufig einer Exponentialfunktion d.h.
die Pollendichte (Anzahl pro m®) nimmt exponentiell mit der Entfernung vom Pollenspen-
der ab. Die Wahrscheinlichkeit, dass ein Pollen eine Eizelle befruchtet, nimmt deshalb
mit zunehmender Entfernung zwischen Samenbaum und Pollenspender ebenfalls ab.
Obwohl Pollentransport Uber sehr weite Distanzen moglich ist, ist er meist auf weite Dis-
tanzen nicht effektiv, weil die Konzentration des lokalen Pollens sehr viel hoher und die
Befruchtungswahrscheinlichkeit von Fremdpollen daher ziemlich gering ist. Genfluss lauft
wahrscheinlich graduell Uber relativ kurze Distanzen ab d.h. von der Population 1 nach
Population 2, von 2 nach 3, von 3 nach 4 usw. Auch innerhalb grésserer Populationen
kann ein gradueller Genfluss stattfinden.

» Bei kleineren Populationen hingegen findet bei windbestaubten Arten ein merklicher
Genfluss durch Pollen von ausserhalb statt. In diesem Fall ist die Konkurrenz durch
lokalen Pollen geringer und Fremdpollen kann zum Zuge kommen, wenn gerade wenig
oder kein lokaler Pollen vorhanden ist. Im Teil C haben wir ein Beispiel eines kleinen, re-
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lativ isolierten Eichenbestandes (N=87) gesehen, in dem bei bestimmten Einzelbaumen
50 % resp. 58 % der effektiven Befruchtungen durch bestandesfremden Pollen erfolgt ist.
Auch in Samenplantagen liegt der Genfluss von ausserhalb in der Grossenordnung von
20 bis 50 % je nach Isolation der Plantage. Handelt es sich um Zuchtpopulationen d.h.
um auserlesene Genotypen mit besonders guter Merkmalsauspragung, so wird der
zlichterische Effekt durch diesen Fremdpollen natirlich erheblich reduziert. Auch bei
ausgeschiedenen Genreservaten von autochthonen Populationen ist immer mit Eintrag
von fremden Genen zu rechnen, so dass auch ein Genreservat einer dynamischen Ver-
anderung seiner genetischen Struktur unterliegt.

Der Genfluss durch Migration ist bei schwersamigen Baumarten deutlich begrenzter als
durch Pollen. Bei gewissen Baumarten dirfte die Migration mittels Samen hingegen
einen wesentlichen Beitrag zur Erhaltung der genetischen Variation leisten. Dies trifft ins-
besondere fur stark zerstreut vorkommende, insektenbestaubte Baumarten zu wie etwa
Elsbeere, Speierling, Mehlbeere oder Kirsche, um nur einige Beispiele zu nennen. Da
Genfluss bei insektenbestaubten Arten nur Uber kleine Distanzen mdglich ist, die Indivi-
duen aber oft stark zerstreut vorkommen, wirde man bei diesen Arten grundsatzlich eine
geringere genetische Variation (infolge von Drift, Verwandtenpaarung und geringem
Genfluss) und eine grosse Differenzierung zwischen den Teilkollektiven erwarten. Unter-
suchungen zeigen nun aber (zwei Beispiele von Elsbeere und Speierling sind in Teil C
wiedergegeben), dass dies nicht unbedingt zutrifft. Bei diesen Baumarten dirfte Genfluss
durch Migration eine grosse Rolle fir die Aufrechterhaltung ihrer Variation spielen, zumal
die Frichte all dieser Arten von den Vdgeln bevorzugt gefressen werden. Auf diese
Weise kommt wahrscheinlich eine nicht unerhebliche Migration zustande.
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