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AUFFALLIGE UNTERSCHIECE It AUSMASS DER BEI GROSSEN WILDTIERARTEN GEFUNDENER
GENETISCHER VARTABILITAT UND IHRE MUGLICHEN URSACHEN.

HARTL Giinther

Forschungsinstitut fiir Wildtierkunde der Veterindrmedizinischen Universitit Wier, 1160 Wien, SavoyenstraBe

1.) Bedeutung der genetischen Variabilitat

1.1. Phénotypische Variation als Voraussetzung fiir Anpassung

Als Phénotyp eines Organismus bezeichnet man sein duBeres Erscheinungsbild, das sich aus morphologischen,
physiologischen und Verhaltensmerkmalen zusammensetzt. Erblich bedingte Unterschiede im Phénotyp der
einzelnen Individuen einer Population bilden die Grundlage fir einen wesentlichen Aspekt der biologischen

Evolution, die Anpassung von Populationen an das komplizierte Faktorengefiige ihrer Umwelt durch die

natiirliche Selektion.

1.2. Phénotyp, Genotyp und Epigenotyp

Das duBere Erscheinungsbild eines Organismus ist das Produkt von Wechselwirkungen seines Genoms mit der
Umwelt, wobei dieses beziiglich seiner Funktion selbst ein kompliziertes System von Wechselwirkungen
zwischen den einzelnen Genen darstellt, das als Epigenetisches System bezeichnet wird (siehe dazu Mayr
1967, RIEDL 1975, HARTL 1985 a). Wahrend der Begriff "Genom" allgemein fir die Gesamtheit der Erbanlagen
eines Organismus steht, deutet der Begriff “"Genotyp" bzw. "Epigenotyp” eher auf die Einmaligkeit einer
bestimmten Kombination von Allelen und ihrer Verschaltung hin, durch die - mit der Ausnahme von eineiigen
Zwillingen jedes Individuum charakterisiert ist. Diese Einmaligkeit ist bei diploiden, sich sexuell
fortpflanzenden Organismen vor allem eine Folge von Rekombinationsvorgangen wie dem Umbau von Chromosomen

bei der Gametenbildung (Crossing-over) und der Neukombination von Allelen an homologen Genloci in der
Zygote.

1.3. Phanotypische Variationen und genetische Variabilitat

Abgesehen davon, daR beim Umbau der Chromatiden im Crossing-over selbst neue Gene bzw. Allele entstehen
konnen, beruht die Bedeutung der Rekombination vor allem darauf, daf im Genpool einer Population von vielen
Gener eine oder mehrere alternativen Formen vorhanden sind. Ware in einer hypothetischen Population jedes
Ger nur mit einer Allel vertreten, so konnte auch die Rekombination nur wenig zu einer phanotypischer
Vielfalt der Individuen beitragen. Ist andererseits in der Fortpflanzungsgemeinschaft ein gewisses
Potential an Allelen vorhanden, so kann allein die Rekombination ohne genetischen "ZuschuB" durch neue
Mutationen oder GenfluB iiber viele Generationen hinweg eine breite phanotypische Variabilitdt erzeugen
(MAYR 1967).

Aus dem bisher gesagter folgt, daB phanotypische Variationen im morphologischen und physiologischen Bereich
meist einer Vielzahl von Wechselwirkungen zuzuschreiben ist und daher kaum quantifizierbare Aussagen iiber
die genetische Variabilitdt einer Population oder Art ermoglicht.



Im Gegensatz zu morphologischen und physiologischen Charakteren gibt es auch Merkmale, die aus Unter-
schieden 1in ihrer Ausprdgung direkt auf das Vorhandensein verschiedener Allele eines einzigen Gens
schlieBen lassen.

Es sind dies neben Blutgruppenfaktoren und Blutproteinen vor allem Systeme multipler molekularer Formen von
Enzymen, sogenannte Isoenzymsysteme (siehe dazu MOSS 1982). Mit ihrer Hilfe wurden in den letzten beiden
Jahrzehnten Studien zur genetischen Variabilitdt an einer Vielzahl von Organismen verschiedenster

Organisationsstufen des Pflanzen- und Tierreiches einschlieRlich des Menschen durchgefiihrt (Ubersicht in
NEVO 1983).

2.) Genetische Variabilitdt bei einigen groBen Wildtierarten

Im Gegensatz zu Kleinsdugern liegen bisher nur wenige ausgedehnte biochemisch-genetische Untersuchungen
groBerer freilebender Sdugetierarten vor. Intensiver erforscht wurde nur die genetische Variabilitdt von
Elch (RYMAN et al. 1977, 1980, GYLLENSTEN et al. 1980, WILHELMSON et al. 1978, CAMERON u. VYSE 1978),
Rothirsch (BERGMANN 1976, KLEYMANN 1976, GYLLENSTEN et al. 1983, ALBERT 1984), WeiRedelhirsch (MANLOVE et
al. 1975, 1976, RAMSEY et al. 1979, BACCUS et al. 1983), Damhirsch (PEMBERTON 1984, HARTL et al., im
Druck), Wildschwein (STEINMANN 1976, SMITH et al. 1980, HARTL u. CSAIKL, im Druck), Gemse (NASCETTI et al.
1985, MILLER u. HARTL, im Druck) und Robben (NEVDAL 1966 a, b, Mc.DERMID et al. 1972, BONNELL u. SELANDER
1974, SIMONSEN et. al. 1982). Einzelstudien liegen z.B. von Polarbar (ALLENDORF et al. 1979), einigen
Caniden (SIMONSEN 1982, FISHER et al. 1978) und Menschenaffen (BRUCE u. AYALA 1979) vor.

Die gefundenen P und H Werte sind einander in Tabelle 1 gegeniibergestellt. Ein Vergleich dieser Daten zeigt
auffallige Unterschiede im AusmaB der genetischen Variabilitdt zwischen den verschiedenen Arten.

Im folgenden sollten nun mdgliche Ursachen fiir die gefundenen Unterschiede im Zusammenhang mit der
evolutiven Bedeutung von Proteinpolymorphismus erortert werden.

2.1. Methodisch begriindete Ursachen fiir Unterschiede im AusmaR der genetischen Variabilitdt zwischen
Arten

UmfaBt eine Stichprobe aus einer Population nur eine sehr geringe Individuenzahl, so werden
seltene Allele mit groBer Wahrscheinlichkeit nicht erfaBt.

Durch Lebensraumveranderungen und verschiedene MaBnahmen der Wildbewirtschaftung kommt es bei
groBen Wildtierarten zunehmend zur Bildung von Inselpopulationen (siehe HARTL 1985 b). Griinder-
effekte, Inzucht und genetische Zufallsdrift durch intensive Bejagung bewirken in derartigen
Fortpflanzungsgemeinschaften oft eine starke Reduktion der genetischen Vielfalt in Protein-

und Enzymsystemen (siehe HARTL u. CSAIKL, im Druck). Aus der Untersuchung einer einzigen
Population konnen daher oft keine reprédsentativen Daten iiber die genetische Variabilitdt der
Art gewonnen werden.

Die Probengewinnung bei groBen Wildtierarten erfolgt im Zuge des Jagdbetriebes. Da bei intensiv
bewirtschafteten Arten Tiere nach Kriterien wie etwa Kondition und Korpergewicht selektiv
erlegt werden, liegt keine Zufallsstichprobe aus dem Genpool der Population vor. Das kann dazu
fihren, daB aufgrund einer Korrelation bestimmter Genotypen mit AbschuBkriterien in der Stich-
probe bestimmte Allele nicht vertreten oder iliberreprésentatiert sind, was in vergleichenden
Untersuchungen von selektiv und bei Treibjagden erlegten Wildschweinen nachgewiesen wurde
(HARTL et al., in Vorbereitung).
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Die Aussagekraft einer Studie hdngt nicht nur von der untersuchten Individuenzahl, sondern vor
allem auch vom Umfang der Stichprobe aus dem Genom ab (NEI u. ROYCHOUDHURY, 1974; GORMAN u.
RENZI, 1979, SELANDER 1976). Beim Vergleich von Polymorphie- und Heterozygotieraten muB
beachtet werden, daB vielfach sehr unterschiedliche Anzahlen von Enzym- und Proteinsystemen als
Grundlage fiir die Ermittiung der genetischen Variabilitdt bei verschiedenen Arten dienten.
Zusdtzlich spielt eine grofie Rolle, ob in den vorausgegangenen Untersuchungen jeweils die
gleichen Markersysteme studiert wurden. Nach zahlreichen Autoren (Ubersicht in SELANDER 1976,
WARD 1977, NEVO 1983 und ZOUROS u. HERTZ 1984) gibt es zwischen Enzymen Unterschiede hinsichtlich
des zu erwartenden AusmaBes an Polymorphismen. Derartige Unterschiede zeigen sich auch zwischen
Serumproteinen und Enzymen (SARICH 1977). Eine Demonstration der Abhdngigkeit von P und H vom
untersuchten Enzymset beim Wildschwein findet sich bei HARTL und CSAIKL (im Druck).

2.2. Stochastische Ursachen fiir Unterschiede im AusmaR der genetischen Variabilitdt zwischen Arten

Verluste von genetischer Variabilitdt aufgrund von Griindereffekt, Inzucht und genetischer Zufallsdrift sind
nicht nur auf einzelne Populationen beschréankt. Sie konnen auch eine ganze Art in einem bestimmten
Verbreitungsgebiet betreffen. So ist etwa das in bisherigen Untersuchungen festgestellte weitgehende Fehlen
von Variabilitat in Proteinen und Enzymen beim Europdischen Damhirsch aufgrund seiner Verbreitungs-
geschichte erkldrbar. Nach der letzten Eiszeit war diese Art aus Europa verschwunden. Vor etwa 3000 Jahren
erfolgte eine Wiedereinbiirgerung durch die Phonizier und Romer, ausgehend von sehr kleinen Bestanden. Ein
derartiges "bottleneck" in der BestandesgroBe kann zu sehr hohen Verlusten von genetischer Variabilitat
fiihren (siehe NEI et al. 1975). Um diese Aussage treffen zu konnen, wire allerdings eine genetische
Untersuchung der heute noch in den asiatischen Riickzugsgebieten lebenden Bestdnde notwendig. Auch das
Fehlen von Variation in den Proteinen des See-Elefanten (BONNELL u. SELANDER 1974) ist durch die drastische
Bestandesreduktion im 19.Jahrhundert erkl@rbar.

Nach der Hypothese der selektiven Neutralitd@t von Proteinpolymorphismen (KIMURA 1968; u. OHTA 1971, NEI
1975 und KIMURA 1979 a, b) ergibt sich das innerhalb dieser Art vorhandene Potential an Enzymvarianten aus
der Mutationsrate der einzelnen Gene (siehe AYALA 1977) und der Fortpflanzungsrate bzw. der
PopulationsgriBe der betreffenden Organismen. Bei gleicher Mutationsrate eines Gens in verschiedenen
Populationen steigt die Zahl der in der Zeiteinheit auftretenden Varianten mit dem Umfang der in diesem
Zeitraum gebildeten Generationen (siehe NEI 1975). Fiir Unterschiede im AusmaB der genetischen Variabilitdt
zwischen Arten sind neben diesem Faktor nur noch die bereits erwdhnten Engpdsse in der PopulationsgroBe
verantwortlich, die Verluste von Variation durch Griindereffekte, Inzucht und genetische Zufallsdrift zur
Folge haben konnen. Dieser weitgehend zuf&llig bestimmten Evolution auf molekularer Ebene, in der nur ein
gewisses MaB an stabilisierender Selektion eine Rolle spielt, wird die nach dem positiven Selektions-
prinzip verlaufende Evolution im morphologischen und physiologischen Bereich gegenibergestellt.
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2.3. Adaptive Ursachen fiir Unterschiede im AusmaB der genetischen Variabilitdt zwischen Arten

Wahrend das weitgehende Fehlen von Proteinvarianten bei manchen Arten sicher auf stochastische Ursachen
im Zusammenhang mit ihrer Verbreitungsgeschichte zuriickzufiihren ist, spricht inzwischen doch eine Fiille
von Befunden dafiir, daB einem erheblichen Teil von Proteinpolymorphismen adaptive Bedeutung zukommt.
SELANDER u. KAUFMAN (1973) geben eine der ersten Ubersichten iber die genetische Variabilitdt in den
Isoenzymsystemen von 46 Tierarten. Wdhrend die durchschnittliche Heterozygotierate bei Vertebraten
etwa 6 % betrdgt, liegt dieser Wert bei Evertebraten um 15 %. Dieser erhebliche Unterschied wird durch
Tierarten (die meisten Vertebraten) und kleinen, relativ immobilen Tierarten (die meisten Evertebraten)
erkldart. Wahrend fiir erstere die Umwelt in ihrem Verbreitungsgebiet relativ homogen erscheint, bewohnen
letztere eine Vielzahl von mehr oder weniger voneinander differenzierten Mikrohabitaten. Nach der
"environmental grain" Hypothese ist die optimale Anpassungsstrategie fir eine groBe, mobile Tierart
meist ein einzelner Phénotyp, der an den Durchschnitt der ihm am hdufigsten begegnenden Lebensbedingungen
adaptiert ist, wéhrend eine kleine, immobile Art Spezialisten fiir verschiedenste, in sich gleichbleibende
Lebensrdume aufweisen muB (LEVINS, 1968).

Zusdtzlich trdgt eine gesteigerte homdostatische Kontrolle von Korpertemperatur und anderer
physiologischer Parameter dazu bei, daB ein Tier seine Umwelt als weniger differenziert erfahrt, indem
der Organismus gegeniiber rdumlichen und zeitlichen Schwankungen der Umweltfaktoren besser gepuffert
ist. Daraus folgt, dal die Wahrscheinlichkeit fir das Vorkommen von Polymorphismen mit steigender
homdostatischer Kontrolle sinkt (GILLESPIE, 1974; GILLESPIE u. LANGLEY, 1974).

Seit der Entwicklung dieser Hypothese ist die Zahl elektrophoretischer Untersuchungen stark angestiegen,
was zu einer Reihe von Einwdnden gegen sie gefiihrt hat.

So findet dieses Modell beispielsweise innerhalb der Sdugetiere keine Bestdtigung. Die vergleichende
Untersuchung zahlreicher Arten ergab keine nennenswerten Unterschiede zwischen groBen, mobilen und
kleinen iiber_ oder unterirdisch lebenden Formen (NEVO 1978, BACCUS et al. 1983). Innerhalb dieses Taxons
scheinen KorpergrdRe und iiber- bzw. unterirdische Lebensweise keinen EinfluB auf das AusmaB an genetischer
Variabilitdt zu haben.

Die Beziehung zwischen Homdothermie und genetischer Variabilitdt ist noch nicht hinreichend geklédrt.
Einige Ergebnisse sprechen jedoch dafiir, daB Tiere mit besserer Pufferung gegeniiber umweltbedingten
Temperaturschwankungen weniger Variabilitdt 1in bestimmten Enzymsystemen besitzen (siehe z.B. ZOUROS
u. HERTZ, 1984).

Wenngleich die "“environmental grain" Hypothese in der Fassung von SELANDER und KAUFMAN (1973} nicht
alle Variabilitdtsunterschiede zwischen verschiedenen Tiergruppen erkldren kann, gab sie doch einen
AnstoB zu ausgedehnten Forschungen zur Aufhellung der Zusammenhénge zwischen &kologischen Faktoren
und der genetischen Vielfalt auf molekularer Ebene.

So zeigen sich nach NEVO et al. (1983) bei 130 untersuchten Saugetierarten Korrelationen zwischen
genetischer Variabilitat und zahlreichen Gkologischen Parametern wie geographischer Verbreitung (weitver-
breitet raumlich beschrankt), Habitatausdehnung (Generalisten Spezialisten), Feuchtigkeitsindex
(gem@Rigt und arid gemdBigt arid) usw.

In weiteren Arbeiten werden auch etwaige Unterschiede im AusmaB der genetischen Variationen in Enzym-

systemen zwischen carnivoren und herbivoren Arten diskutiert (Ubersicht in SIMONSEN 1982, BACCUS et
al. 1983).
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Im Hinblick auf die adaptive Bedeutung von EiweiBpolymorphismen geniigt es jedoch nicht, Korrelationen
zwischen genetischer Variabilitdt und den verschiedensten Parametern aufzuzeigen, sondern es gilt auch
durch genaue Untersuchungen der physiologischen Funktion der jeweils verdnderten Proteine oder Enzyme
einen Kausalzusammenhang herzustellen. Diese Vorgangsweise wurde bereits von CLARKE (1975) gefordert
und filihrte in den letzten Jahren bei einigen niederen Tieren zur eindrucksvollen Demonstration der
seletiven Bedeutung bestimmter Enzympolymorphismen unter variierenden Umweltbedingungen (Ubersicht
in WATT, 1985). Die Ermittlung spezieller adaptiver Ursachen fiir Unterschiede in der EiweiBvariablilitdt
bei groBen Wildtierarten bedarf jedoch erst ausgedehnter vergleichender Untersuchungen im Zusammenhang
mit ihren Okologischen Anspriichen, physiologischen Besonderheiten und ihrer Sozialstruktur. Ihre Kenntnis
ist aber fir die Wildtiergenetik im Zusammenhang mit praktischen MaBnahmen zur Erhaltung der Anpassungs-
fahigkeit von Populationen von groBer Bedeutung.
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Elch
(Alces alces) 734
180-1436
(Cervus canadensis) 25- 200
Rothirsch
(Cervus elaphus) 594
WeiBwedelhirsch
(Odocoileus virginianus)
753
Damhirsch
(Dama dama) 794
18-118
Wildschwein
(Sus scrofa ferus) 15
54
Gemse
(Rupicapra rupicapra
rupicapra)
Mirounga angustirostris 159
Mirounga leonina
Pusa hispida 82
Pagophilus groenlandicus 6
Cystophora cristata 10
Polarbdr
(Thalarctos maritimus) 52
Rotfuchs
(Vulpes vulpes) 282
Dachs
(Meles meles)
Edelmarder
(Martes martes)
Steinmarder
(Martes foina) 121
Wiesel
(Mustela nivalis) 13

Tabelle 1:

98

18

23
23*
24ntt

24%*
18+
21%
21*
21>

2 %%k

P (%) H (%)

9,4

4,0

4,0

0,0 0,0

27,0 3,0

9,5 0,9

4,8 0,7

4,8 0,9
0,0

Quelle

RYMAN et al. (1980)
RYMAN et al. (1977)
CAMERON u., VYSE (1976)

(1583)

MANLOVE et al. (1976)
BACCUS et al. (1963)

PEMBERTON (1984)
HARTL et al. (im Druck)

SMITH et al. (1980)
HARTL u. CSAIKL (im Druck)

(1985)

HARTL (im Druck)

BONNELL u.SELANDER (1974)
Mc.DERMID et al. (1972)
SIMONSEN et al. (1982)

ALLENDORF et al. (1979)

SIMONSEN (1982)

Genetische Variabilit&dt bei groBen

Wildtierarten.
P Polymorphierate
H durchschnittlicher Heterozygotiegrad
ng Zahl der untersuchten Individuen,
ng Zahl der untersuchten Populationen
np Zahl der untersuchten Loci.

Die in verschiedenen Studien gefundene geringe Variabilitit

wird von den jeweiligen Autoren wie folgt interpretiert:

Rezenter oder langer zuriickliegender EngpaB in der

Populationsgrobe.

Engpaf in
durch den
Erkldrung
Erklarung

der PopulationsgrdBe bzw. gezielte Inzucht
Menschen.
durch die "environmental grain" Hypothese.

durch unterschiedliche genetische An-

passungsstrategien bei Carnivoren und Herbivoren.
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