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Einleitung

In den n&chsten Jahren werden in zunehmendem Mal3e
Nachkommenschaftsprifungen zur forstlichen Auslese-
zlchtung ausgelegt werden, nachdem an vielen Stellen
»Plusbdume® in grof3er Zahl ausgew&hlt und vegetativ
vermehrt worden sind. Damit wird die Frage akut, nach
welchem Plan man die zu vergleichenden Nachkommen-
schaften herstellen soll.

Prinzipiell ist das Ziel der Nachkommenschaftspriifun-
gen zur forstlichen Ausleseziichtung durch das allgemein
anerkannte Verfahren der Samenplantage aus m Klonen
bereits festgelegt; m soll eine grofRere Zahl sein und
dirfte etwa zwischen 20 und 50 liegen (Stern 1959). Daraus
folgt, da3 jeder der m-Klone in Kombination mit moglichst
vielen anderen, im Idealfall mit allen anderen, einen posi-
tiv zu beurteilenden Effekt zeitigen soll: Er soll eine hohe
Kombinationseignung aufweisen, die man in Analogie zum
Sprachgebrauch in anderen Zichtungszweigen als ,allge-
meine Kombinationseignung" bezeichnen kann (KempTHORNE
1957, Stern 1958).

n{n—1)

Aus 6konomischen Griinden ist es unmoglich, alle - 5

denkbaren Kombinationen der n Klone untereinander her-
zustellen und im Feldversuch zu prifen (Selbstungen seien
ausgeschlossen). n bezeichnet hier die Zahl der als Anwér-
ter fur die Nachkommenschaftspriufung in Frage kommen-
den Klone. Es mussen daher Wege gefunden werden, die
Zahl der Kombinationen einzuschrénken, ohne daf} damit
ein erheblicher Verlust an Informationen verbunden ware,
die der Zichter aus seinen Nachkommenschaftsprifungen
erwartet, hier offenbar Uber den Anteil der allgemeinen
Kombinationseignung an der genetischen Varianz einer
Nachkommenschaftsprifung und ihre Erkl&rung aus ein-
zelnen Kloneffekten.
Im Modell

Yy=u + 8 + & + 8> (1)
das jedem Kreuzungsplan zugrundeliegen muf3, der in
Anbetracht des Versuchszieles der forstlichen Ausleseziich-
tung genugen soll, bezeichnen g; und g; die linearen
Effekte des i-ten und j-ten Klons und s;; die spezifische
Komponente gerade dieser Kombination, bezogen auf das
Versuchsmittel . Anhand dieses Modells muf die Brauch-
barkeit jedes Kreuzungsplans zu beurteilen sein, und es
wird sofort klar, daf3 z. B. ein Polycross-Plan (GustarssoN
1949) oder ein Topcross-Plan (Scurdck 1956) nur begrenzt
oder unter bestimmten, vielleicht einschneidenden Voraus-
setzungen gentigen. Nur die ,diallelen“ Pléane liefern Schét-
zungen aller interessierenden Grofen.

Yates (1947) hat gezeigt, wie man aus einem vollstandigen
Diadllel — Kreuzungen aller n Klone untereinander —
die drei Parameter schéatzen kann. Dieser Plan ist nicht
orthogonal. GiLeert (1958) und Stern (1958) haben Mog-
lichkeiten zur Konstruktion unvollstédndiger Plane er-
ortert, die man aus dem Diallel ableiten kann. Ihre Be-
urteilung des praktischen Wertes dieser Pléne geht je-
doch auseinander, da sie von unterschiedlichen Voraus-
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setzungen Uber die Versuchspopulation und die Ziele der
Nachkommenschaftsprifungen ausgehen. Fur die Nach-
kommenschaftsprifungen zur forstlichen Ausleseziichtung
durften aus mehreren Grinden unvollstandige, diallele
Kreuzungsplane am besten geeignet sein.

Grundsétzlich kdnnen zwel Typen dialleler Plane unter-
schieden werden. Beim ersten werden n, Vater mit n,
Mittern gekreuzt, wahrend beim zweiten n Eltern unter-
einander gekreuzt werden. Fur diesen Plan ist es offen-
bar notwendig, dal3 man es mit zweigeschlechtigen Arten
zu tun hat, wie es bei den forstlichen Hauptholzarten die
Regel ist.

Beim Diallel 2ist nur der vollstédndige Plan ausgewogen.
Alle unvollstandigen Plane koénnen allenfalls teilweise
ausgewogen werden. Es entstehen infolgedessen bei ihrer
Konstruktion die gleichen oder ahnliche Probleme, wie bei
teilweise ausgewogenen Feldversuchsplanen mit unvoll-
standigen Blocks, deren Modell dem hier verwendeten im
Prinzip ahnlich ist. Das Dialel vom Typ 1 hingegen lie-
fert, wenn vollstédndig ausgefuhrt, einen orthogonalen
Plan, und seine unvollstandigen Formen kdnnen ausge-
wogen werden.

Offenbar ist es bei Verwendung des Modells (1) gleich-
gultig, welche Annahmen Uber die Art der Vererbung des
oder der in den Nachkomrnenschaftsprifungen zu verglei-
chenden Merkmale gemacht werden. Es kénnte sich ebenso
gut um ,,gemischte® wie um Mendelvererbung handeln.
SeracuE und Mitarbeiter (1942, 1952, 1953 u. a.) haben zei-
gen konnen, daf3 es trotz dieser rein formalen oder empi-
rischen Grundlagen wertvolle Aufschliisse liefert. Stern
(1959) konnte an einem Diallel mit Birken seine Verwend-
barkeit auch fur Nachkommenschaftsprifungen der forst-
lichen Auslesezlichtung wahrscheinlich machen.

Es wére indessen erwinscht, aus den Nachkommen-
schaftsprifungen weitergehende Informationen zu erhal -
ten, die man bel Mendelscher und Polygenvererbung er-
warten darf. Informationen dieser Art liefern wertvolle
Hinweise auf die Erfolgsaussicht weiterer Ziichtungs-
schritte, deren Planung usw., auf die hier nicht ndher ein-
gegangen werden kann. Comsrock, Roenson und Mitarbei-
ter (1948, 1949, 1952, 1958 u. a) haben eine Reihe von
Versuchsplénen hierzu entwickelt und zur Klérung be-
stimmter Fragen der Maisziichtung eingesetzt. Naturlich
kommen fir unsere Zwecke zunéchst nur solche Plane in
Frage, die mit der F, auskommen. Daher erschien es an-
gebracht, auch die hierher gehdrenden Fragen in die
Untersuchungen einzubeziehen.

Im Gegensatz zur Versuchsauswertung bei Unterstel-
lung nur des Modells (1) ist es hier erforderlich, ein-
engende Voraussetzungen hinsichtlich der Struktur der
Ausgangspopulation zu machen. Vor allem sind random-
mating-Bedingung und Zufalligkeit der Probenahme an-
zunehmen. Wir wissen, dafd ersteres nur mit Annaherung
unterstellt werden darf. Aber wahrscheinlich ist der hier
entstehende Fehler nicht sehr grof. Kemerrorne und
MAaTzINGER (1956) haben eine Auswertung des Diallels ge-



geben, bei der unter bestimmten Voraussetzungen auch
der Inzuchtgrad der Eltern beriicksicht ist. Die Zufalls-
maiBigkeit der Probenahme kann ebenfalls nur mit gro-
ber Annidherung unterstellt werden, da man es in der
Regel mit ,,Plusbdumen® zu tun haben wird. Weitere Vor-
aussetzungen sind: Keine Konkurrenzeffekte (nur teil-
weise und insoweit schon in der Forderung nach random
mating enthalten, als es sich um selektive Bevor- oder
Benachteiligung einzelner Genotypen handelt, nicht aber
in Hinblick auf Veridnderungen der Merkmalsprigungen
infolge Konkurrenz) und, in engem Zusammenhang damit
stehend, positive Korrelation von Bestandes- und Indivi-
dualleistung.

Es ist nicht moglich, an dieser Stelle eine eingehende
Erorterung aller hier entstehenden Fragen zu bringen,
und es wird daher auf die einschligige Literatur verwie-
sen (vor allem KemeruorNe 1957). Die speziell forstliche
Seite aller dieser Fragen ist von den zustdndigen Auto-
ren kaum beachtet worden.!) Der Leser mag sich selbst
dariiber klar werden, wie hoch oder wie gering er die
Effekte etwaiger Abweichungen von den notwendig ver-
einfachenden Voraussetzungen einschitzen will.

I. Allgemeines

Die Streuungszerlegung einer Nachkommenschaftsprii-
fung hat die Zerlegung der Gesamtvarianz (phénotypische
Varianz) in eine genetische und eine Umweltskomponente
zum Ziel. Erstere kann dabei noch weiter aufgegliedert
werden, wenn der dem Versuch zugrundeliegende Kreu-
zungsplan entsprechend eingerichtet war. In der Forst-
pflanzenziichtung wird es sich meist um irgendeine Form
des Diallels handeln.

Auf dieser Varianzanalyse beruht die Konstruktion von
Schitzfunktionen fiir allgemeine und spezifische Kombi-
nationseignung. Fir bestimmte vollstindige Pline dieser
Art findet man in der Literatur derartige Konstruktionen
(KempTHORNE 1957). Wir wollen in einer ersten Verallge-
meinerung zu unvollstandigen diallelen Plinen {ibergehen
und deren mathematische Grundlagen untersuchen. Die
Verallgemeinerung ist darin zu sehen, dafl jedes voll-
stindige Diallel als ein Sonderfall in einer Reihe mog-
licher unvollstdndiger beschrieben werden kann, worauf
jeweils hingewiesen werden wird. Sie ist nicht nur aus
mathematisch-theoretischer Sicht interessant; durch sie er-
hilt auch der Ziichter die Moglichkeit, seine Kreuzungs-
pline den jeweiligen Gegebenheiten entsprechend unter
Wahrung der ziichterischen Ziele wie der Okonomischen
Voraussetzungen zu variieren. Als Grundlage der Varianz-
analyse dient das faktorielle Modell (1), das noch erwei~
tert und den Gegebenheiten des unvollstéindigen Diallels
angepalit wird.

I1. Beschreibung der faktoriellen Modelle
Wir unterscheiden im folgenden zwei Fille, die auch ge-
trennt behandelt werden:
Fall I: n, Vater und n, Miitter werden in geeigneter 'Weise
untereinander gekreuzt.

Fall II: n zweigeschlechtliche Individuen werden unterein-
ander gekreuzt, dabei soll Selbstung ausgeschlos-
sen werden.

Der Kiirze halber werden spéter diese Fille mit (I) bzw.

1) Auf die Notwendigkeit des Einsatzes von Polygenmodellen
bei einer Planung und Ausfithrung der forstlichen Ausleseziich-
tung weist MarQuarpT (1957) hin.
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(II) bezeichnet und die erwihnten Spezialfidlle mit (Is)
und (IIs).

In beiden Fillen werden die Eltern als Stichproben aus
einer random-mating-Population aufgefalt, die das Hardy-
Weinberg-Gleichgewicht erreicht hat.

Aus jeder hergestellten biparentalen Nachkommenschaft
werden r Individuen zufallsmiBig ausgewdhlt und im
vergleichenden Feldversuch in r Wiederholungen ausge-
pflanzt. Ein solches Individuum aus der Kreuzung des
Vaters i mit der Mutter j der k-ten Wiederholung bezeich-
nen wir mit y;;.. Fiir unsere Untersuchungen 146t sich dann
jedes yjj;; als faktorielles Modell wie folgt beschreiben:

(I)
Es ist
i=12,....n3; j=012,...n,
und
v =0 g+ g+pctsy e k=1...,1) (2)
Dabei ist im einzelnen

#  das Mittel aus allen beobachteten Werten y;;,
g; der Beitrag des Vaters i hinsichtlich u

8g; der Beitrag der Mutter j hinsichtlich «

pr  der Bodeneffekt der k-ten Wiederholung

si;  die Interaktion zwischen dem Vater ; und der Mutter ;
ej; der zuféllige Fehler und
1fiirj=od+imodd
Syy= 0= (i=1,2..9;0=012%... [&]_1
l 0 sonst.

d ist eine beliebige, fiir jedes Diallel aber feste, natiir-
liche Zahl (1 < d < n,—1), die neben n, und n, Form und
Umfang des Diallels bestimmt. Anschaulich bedeutet d den
Abstand zwischen je zwei benachbarten Kombinationen
des gleichen Vaters oder der gleichen Mutter. Fiur d = 1 er~-
halten wir insbesondere (Is).

Damit in die spdteren Berechnungen jeder Elter mit dem
gleichen Gewicht eingeht, d. h. damit in jedem durch d
charakterisierten Diallel fiir jedes i oder j gleich viele
Kombinationen auftreten, sehen wir voraus:

n, =n, =0 modd,
R
d] a’
n
)

ist die kleinste ganze Zahl > d

also

([%2_]

Die Gesamtzahl der Kombinationen betrigt dann
Ill nz
T
Wir veranschaulichen uns das so beschriebene unvollstin-
dige Diallel an einem Beispiel (Tab. 1).

NI:

N\1\2 3 4}5 6 7 8|9
2 | d=f 0 d=l ] =]
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(II):
Esisti=1,2,...n;j=12,...n Gleiche Ziffern bedeu-

ten in diesem Fall gleiche Individuen. Das faktorielle Modell
ist wieder das folgende:
Yisk = &5 (1 + g + g + Px + 85 + eyn) (3)
Die Parameter u , g;, 8, Py, Sij» €ijx haben dieselbe Be-
deutung wie bei (I), und
1 fiirj=1i+1+ped
a (i=12...n;
mit i +1 + od
0 sonst.

Il

0=20,1,2,...
n)

II/\

d ist wie bei (I) eine fiir das Diallel charakteristische un-
gerade Zahl (d =1,3,...). Das Diallel wird weiter durch
die Forderung nach Ausschluf3 der Selbstungen bestimmt
und durch die Annahme, es seien keine Muttereffekte vor-
handen, die reziproke Kreuzungen iiberfliissig werden 143t.

Die Forderung nach gleicher Gewichtung jedes Elters
fiihrt zu der Voraussetzung
n—2=0modd.
Bezeichnen wir die Anzahl der Kombinationen mit dem

Vater mit q;*) }

Individuum i als {Mutter mit p;

so betriagt die Gesamtzahl der Kombinationen

n n (-2
Nu Zié‘lfh=.gpj:§ (n—1—sd)
_ (n — 2 + 1)
Fiir d = 1 erh&lt man (II) mit
Npp= 201

Zur Veranschaulichung dieser Art des unvollstdndigen
Dialles dient das Beispiel der Tabelle 2.

Tab. 2
Beispiel: n =8,d =3
i\jl 213 4 |5|6)7]|8
1 ‘—‘X\ X X

2 | == x

3\ — | x X
AERREEIRNE
s || HE

6 _— X
7 —_— X
NN NE

III. Varianzanalyse

Uns kommt es hier zunichst weniger auf einen Test der
verschiedenen Effekte an, als auf eine direkte Zerlegung
der Streuung und auf eine wahrscheinlichkeitstheoretische
Untersuchung der einzelnen Komponenten (fiir den erst-
genannten Zweck wiirde man den Maximum-Likelihood-
Quotiententest benutzen, der zum Testen zusammenge-
setzter Hypothesen sehr handlich und ,gut® ist, siehe
SCHMETTERER, 1956). Dazu bedienen wir uns in der iiblichen
Weise der Methode der kleinsten Quadrate.

n-—i n-2
. g = | — = i= i
)(11~[ a ], Pi + aj i +1, Pn—i qi+1

Die y;;; werden als zufdllige Variable aufgefafBit. Sie
haben den Erwartungswert u*g;+g;tpyts;;; e, sei ver-
teilt nach N (0, 0%). Zur Bestimmung der Parameter y, g,
8;, P und s;; machen wir

2 (Fijk — 8 — 8 — P — §;))° (4)
zum Minimum. Das fiihrt fiir (I) auf die folgendén Normal-
gleichungen (Tab. 3).

Tab.3. — Normalgleichungen (I).

n,; n. 1. n; n, n
T rﬂ+—2r.2gi+?’f2gj + 2 Pt sy =Y...

n,/d-1 n/d-1
—‘I‘ﬂ‘f‘— rgi,+r2gl+ga+ 2Pk+r251"1+gd—Y’ .
(1'=1,1+d,...,1+(4—~ )d)
?r/“[‘ T gy +r2g2+gd+ d 2Pk+rzsl”z+gd‘—Yi
(1 :2,2+d,...,2+(T— )d)
gy

1.
—(f— T gia) + YZQ,‘g(gﬂ)d + %‘%Pk + r%'si(d)’ (e+1d
i(d) (i(d)'—d 2d . n)

n/d—1
d ZPk'l‘TZSHng =Y.

(J=1,1+d,...,1+(__ )a)
I‘g, + 2Pk+r252+gd) _Y

(j”=2,2+d, ""2+(T_ )d)

*-TM + I‘Zg(gﬂ)d + 2

n, n/d-1
‘—Tﬂ+r2gl+9d+ Lrg, +

T St g

rgJ(d) + d Epk + YZS(QH)d i(d)

(](d)—d,2d,..

—Y‘](d)' .,nz)

gt Zgi-l- a 2g1+ Pk+25h Y.y
(k=1,2,...,1)

1n2

Tutrgi4rg +%pk+sﬁ=Y

(i=12,...,n j=1,2,...,1,).
In Tabelle 3 bedeuten
—‘Zyuk’Yj —ZYuk’ Y k—'ZYHk’
_ZYIJk’ "—Zijk'
k ijk
Zur Losung des Gleichungssystems setzen wir
2g,,+gd =0 r»=12,...4d)
e
%‘%si, =0 (i=1,2,...n)
A% .
( I) Zéﬁsu =0 (]:l,2,...n2)
1
2 Px =0.
k

Damit werden im Sinne dieser Bedingungen (V) fiir die
Parameter folgende ,,Pseudoschitzungen“ erhalten:

S) r=raiiy

) B= i - agr G=LEoom
(81 g= :;j;i - rli‘n.z./d (i=1,2,...,ny)
(SD) pk—ni;l'/“d— ri'n‘z‘/d k=1,2...,1)
) =~ T~ Tt + nia

(fiir alle i, j mit ¢;; = 1).
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Die reduzierte Quadratsumme R (x, g p, s) lautet dann

Tab. 5. — Varianzanalyse ,,Zusatz‘.

R (4, g p, ) = Ursache Freiheits- drat MOS
=pY.  +3gY . + IV I Y.+ s Yy grade Quadratsummen Q
i j k ij N
Zwischen 2 2
— Yz-_-;__f_(z Y;. Y. ) den Nyr—1 Zx., _ZY...‘
rn, ny/d “ rn,/d rnn,/d Parzellen ijk - Dy N
Y% Y2, ) ( Yi.. Y3.. Innerh.
+ (‘? roy/d rngn,/d + zkf‘n1 n,/d rn;n,/d ) der N... —N;r | Differenz E;
) 2 2 2 Parzellen
+(2Y,,. S £ .5 vy Y...l)‘
= T = rn,/d ~ rn,/d rn, n,/d 7
Hiernach ergibt sich das in Tabelle 4 angegebene Schema  Gesamt N...—-1 %' 2 — N
fiir die Varianzanalyse (Tab. 4). Die mittleren Quadratsum- Y
men (MQS) der Tabelle ergeben sich nach Division der mit N. .. :”zk:nijk-
Quadratsummen durch die zugehoérigen Freiheitsgrade. Sie Y
werden die gewlinschten Schitzfunktionen liefern. Tab. 6. — Normalgleichungen (II).
Tab. 4. — Varianzanalyse (I). rNH u+ TZ(&' + gj) + NII T{EPk + r%'sij —=Y...
N . 3
Ursache Freiheits- Quadratsumme MQS n—2)d
grade n—2 n—2 )
r +lptr Tl e+ T3e6, 1)
v2 v2 d d 1=
Wiederh. r—1 kT A, @-2/d
r N; r N; n—2 . n-2 B
=gt %‘Pk+r1§)si,{i4—1+ld} =Q
2 2 - .
Viter n, —d L—L B, (i=1,2,...,n)
rrnfd TN Nypp+ g+ g)+ Nupe+ Tsjy=Y.
2. H ! Y —
Miitter n, —d o Vi Y. o, k=1,2,...,1)
7 rny,/d r Ny r,u—}—rgi—l-rgj—l—%‘pk—krsij:Yﬁ.
Viter x ij' Y2 (fiir alle 1, j, mit &; =1).
Miitter | N1~ 1~ Detl 12,‘ r Troyd D
YZj Y2 Hierbei gl].t
_Trnl/d TN, {i+14ed}=({+1+ ed)modn
Qi: Yi' . + Y‘i'
(Vater- 2 Y3 o . . .
Mutter- | (Ni—1(r—1) | 3y — 3 = Fy Zur Losung setzen wir wie bei (I)
Komb.) 1k 13 = =20
% Wie- SR SE=38
derh. T T N (n-2)/d )
N TN (Vi) Sspria) =0 (=L2...m
2 ) =0
Gesamt N;r—1 3 vh — YN %‘Pk
- T
4 ! Danach erhalten wir fir die Parameter des Modells (3)
Zusatz: folgende ,,Pseudoschétzungen®:

Fir den Fall, daB aus jeder Kombination (iXj) n,; Nach-
kommen hervorgehen, von denen n;;, in der k-ten Wieder-
holung (Parzelle) ausgepflanzt werden, derart, dafi

2 nyje =1y,
T

mull die Varianzanalyse infolge Nichtorthogonalitat des
Kreuzungsplanes durch eine zweite erginzt werden. Be-
zeichnet man das l-te Individuum der Kombination (iX3j)
in der k-ten Parzelle mit z;j;, dann erhdlt man y;y als
Parzellenmittel:
1

Yijk = _ﬁzl; Zijk1-
Die Varianzanalyse der Tabelle 4 ist also eine Varianzana-
lyse der Parzellenmittel. Sie wird hier ergéinzt durch eine
Varianzanalyse ,,zwischen den Parzellen und innerhalb der
Parzellen“ (Tab. 5).
(I):

Bei der Beschreibung des Diallels (II) wurde dar-
auf aufmerksam gemacht, daf3 eventuell vorhandene
Muttereffekte unberiicksichtigt bleiben. Deshalb
kann bei Herleitung der Normalgleichungen aus (4)

Sij = 8ji
gesetzt werden. Die Normalgleichungen sind
Tabelle 6 angegeben.

in
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Y...
1 —
(S)u Hw = T NII
Zu (S%)) sei
2 Q
%2 =g, Q.z - Q’
Zn Qn
dann ist — unter Benutzung von (V;;) — das folgende
Gleichungssystem zu lésen:
Y...
%) A(g) - Q _
¢ £ r(n——2+1) r Ny
d
0
wobei
1,n+1
A= (aij)l.n +1
mit den Elementen
1 firi=j(i=12,...,n)
n—2
= furj={i+1+ed}(@=°’l’2"“’ d )
— Fl +1 i=1,2,...n
L fi=n+1(0=12...,n)
1 fur{i:n—{-l(j:l,z,...,n)
0 sonst




Die nach Streichen der letzten Zeile und Spalte von A
entstehende Matrix ist zyklisch. Wir nennen sie A*. Sie
entsteht, wenn man die Elemente einer Zeile in der fol-
genden jeweils um eine Stelle nach rechts riickt. A* ist
also bereits durch Angabe nur der ersten Zeile (a;; ay, ...
a,,) eindeutig bestimmt. Sowohl A* wie A sind symmetrisch
und reell. Die Lésung von (*) ist gegeben durch

I e S
(E) ¢ r( ] +01)

Dabei ist C die (existierende) Inverse von A,

(Sir)

1,n+1
- (OU 1,n +1
Auch C ist symmetrisch und reell, und man zeigt
leicht, dal3 1 .
Cint1="— i=12,...n).

n
AuBerdem ist die durch Streichen der letzten Zeile und
Spalte von C entstehende Matrix C* im obigen Sinne
zyklisch, und zwar ist (KemprHorNE 1953), wenn man setzt

6 — 2a ,
n
und wenn wir mit l@ (¢ = 1,...,n) die Eigenwerte von A*
bezeichnen:
1 1
i €, 1= o =
) 1 cos(g—l)(j—l)ﬂ .
C1.j:—2 7 G3=2,3,...,n)
0=2 0

Da A* zyklisch und symmetrisch ist, lassen sich die Eigen-
werte leicht berechnen, ndmlich aus
1 (n—2)/d

(6) Aoj1=1+—-—F— 3 cos(1+1x)gb
n_2+1 1=0
(e=1,...,n—1).
Y.. Y
3 = k _ Z-- —

(Sh) = Ny, TN (k=1,2,...,1)
Y;;- Y...

(S%I) 85 = II.J - I‘NII —[(cil cin) + (cjl‘” cjn)]

. - Q2 _EN fiir alle i,j mit g; = 1.
r( ; +l) 1

Die reduzierte Quadratsumme R («, g, p, S) ist wieder ge-

geben durch
(7) Riu8p:s)
=uY... +2giQi+§ka..k+§sﬁY
_Y. Q Q 2Y?
rNH (%,‘cu (n—2 )*c r Nip )
T
2 2 d
Y., Y.
+(2kl Np an)
Y2
+ 2 3 +(2C_1) 2(clv+01v—Qv—-—Yij.
y T NII v ( 2 )

mit ¢ = 2 ¢;; fir alle i,

Bevor wir eine schematische Darstellung der Varianz-
analyse geben, soll das eben abgeleitete Ergebnis noch fir
den Sonderfall (IIs) gezeigt werden:

(8) R(.u’ g P, S) =

_ Y. Q¢ 2Y:.
"~ rNpg (1 r(n—2) rn(n—2)/2)

Y., Y. Y3 Q?
+(%' Nie Tan)—*-(iZj'_—r— 21’;1‘(11*2)

qu
trEo e o)

denn fir diesen Fall ist

Ai:@fﬁrizz ....n
und damit (n— 1)
a1=pm—g
n—1 .
cﬁ:_m?(]_z&...n).

Flir den allgemeinen Fall (II) ergibt sich jetzt eine zu (I)
analoge schematische Darstellung der Varianzanalyse, die
in Tabelle 7 wiedergegeben ist.

Tab. 7. — Varianzanalyse (II).
Ursache Frge;?g;ts. Quadratsummen MQS
- YZ k Y2
Wiederh. r—1 Lk XL A
k21 NII I‘NH I
Vater Q. Q;
o nel 5 T—LQ—’—* By
Miitter) ij 1.( . + 1)
2Y?2
e .
r Ny
Viter x v 2
Miitter Np—n ) U4 o(2e— 1) — D,
i by rNH
- Z(cw + Cw)
]JV
Q
T
r( + 1)
Vater- YZ.
Viterier. | D=1 | 3 b _ Fu
Komb.) Y ij
X Wie. _ 2 Y2
derh. Ny = Nn
Y2
Gesamt Npr—1 Zy?jk—
ijk r Nyt
Zwischen 2
d:;l NHI'—I ) Z‘Jk . Z
Parzellen ijk  Djji N...
Innerhalb
der N... — Nyyr | Differenz By
Parzellen
2
Gesamt | No.—1 | S
ijkl

IV, Wahrscheinlichkeitstheoretische Auswertung der
mittleren Quadratsummen: Konstruktion von
Schitzfunktfonen

Den folgenden Untersuchungen ist die durch den ,Zu-
satz“ verallgemeinerte Nachkommenschaftspriifung zu-
grunde gelegt.

Wir setzen voraus, da3 jedes Individuum als Zufallsvari-
able mit zweierlei zufédlligen Fehlern behaftet ist:

1. einem Fehler f;;;,;, unkorreliert zwischen den einzel-
nen Individuen, mit dem Mittelwert 0 und der Streu-
ung 62,

2. einem Fehler e;;;, unkorreliert zwischen den einzelnen
Parzellen mit dem Mittelwert 0 und der Streuung o2

Die genetische Varianz sei mit o (23 bezeichnet, d. h. es
sei (bis auf den erwidhnten Fehler)

E (250)? = 08



Berticksichtigt man weiter, da die n;;; Individuen einer
Parzelle Vollgeschwister sind, fiir die die Beziehung

E (zipazinr) = Kov (F. 8) (I+1)
gilt (die Bezeichnungsweise wurde in Anlehnung an das
anglo-amerikanische Schrifttum gewihlt), so erhalten wir
fiir die Varianz eines Parzellenmittels (in nicht ganz kor-
rekter aber verstdndlicher Schreibweise)

E (yip)?= —I;;j—k E (12 Ziikl)2
= %;k [nyx 6% + Dy (nyg — 1) Kov (F.8) + nyy 02] + o2
- %jk [(6%, — Kov (F.8)) -+ 03] + Kov (F.8) + o®
— o +o}

Dijk
6% = (0%, — Kov (F.8)) + 62, 63 = Kov (F.S) + o2

mit
Mit Hilfe dieses Ergebnisses sollen die Erwartungswerte
der Quadratsummen von (I) und (II) bestimmt werden.

(I):

AuBer der schon genannten Vollgeschwister- tritt auch
eine Halbgeschwister-Relation (H.S) auf, wenn Individuen
aus der gleichen oder aus verschiedenen Wiederholungen
einen gemeinsamen Elter haben. Fir sie gilt:

E (201 %i7101) = Kov (H.8) (i=171)

E (24514 7 r) = Kov (IL.8) (i+1)
natiirlich ist auch

E (Y yyw) = Kov (F.8) (k =+ k)

E (y.xyirw) = Kov (H.8) G +7)

E (yijx Vi) = Kov (H.S) (i+1)

Wegen der linearen Operatoreigenschaft des Erwartungs-
wertes erh&lt man dann im einzelnen unter Beachtung
der obigen Beziehungen die Erwartungswerte der Tabelle 8.

Tab. 8. — Erwartungswerte der MQS (I).

1 Y? Y?
E (By) = E( LD )
() n, —d zi"rng/d rN;
_n—1, n—-1 1 1,
_nl—da + nl—d I‘NI ijk nijk g1
—1
+ 1 El 5 [Kov (F. ) — 2 Kov (H. 8)] + ré‘z Kov (H. §)
=
1 Y2_ Y2
E C — E( -J. — )
(€1 n, —d ]2 rn,/d rN;
_n—1, n-—11 1,
o*+ : —0
n,—d n,—d Ny ng O
+rlez (11 [Kov (F. §) — 2 Kov (H. §)] + T2 Kov (H.§)
.
1 Y2 Y2
E(D,) = E( . i..
o Ny—mn;—mn,+1 lz,; r %‘rnz/d
Y3 Y? ) 1 1
_ . ) =2 L 2
i rnyd r N; rN; Uzk;nijk ¢

+ r[Kov (F. S) — 2 Kov (H. 8)]
1 Y2 Y?
B ) = m1a—p B (& v — Ik - 3t

& T or x Np
Y? 1 1
[ P —o0?
+ I‘NI) TN oy
und
E(EI):————I——E(Z Zajil — Zz?jk')=0%
N...—rN; " \5d iix Dy

Die MQS B[, C|, D; F; und E; sind danach erwartungs-
treue (verzerrungsfreie) Schitzfunktionen der entspre-
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chenden rechten Seiten der Gleichungen aus Tabelle 8.
Durch Gleichsetzen der Schitzungsfunktionen mit ihren
Erwartungswerten erhilt man die in Tabelle 9 angegebe-
nen Beziehungen.

Tab. 9. — Gleichungssystem zur Berechnung der Schatzfunktionen (I).

B = 21 — (11 [o? + nf o2 + r(Kov (F. 8) — 2 Kov (H. 8))]
=
+ rd& Kov (H. 8)
C = 22 - (11 [¢® + njf 6% + r (Kov (F. 8) — 2 Kov (H. S))]
—

+ % Kov (H. 8)
D; =02 4 n} 06} + r (Kov (F. 8) — 2 Kov (H. 8))
F; =o0%+ nj 0}
E;= a?

, 1 l)
nf=—-—33 —
(h rNI%nijk

Die Auflosung dieses Gleichungssystems liefert nun er-
wartungstreue Schitzfunktionen der Varianzkomponenten
in Form von Linearkombinationen der MQS, wie sie in
Tabelle 10 wiedergegeben sind.

Tab. 10. — Schitzfunktionen (I).

Varianzkomponente Schéatzfunktion
o} E;
a? F; —n E;
Kov (F. S) — 2 Kov (H. S) % [Dy —Fy]
d n, —1
. — D
Kov (H. S) o [BI n,—d I] oder
d n, —1 ]
r—nl[cl-— nz—dDI .

Bei Vernachlidssigung der epistatischen Komponenten
der genetischen Varianz (Cockeruam 1954, AnpersoN und
KEeEMpPTHORNE 1954) ist dann gerade

1
Kov (H.8) = i,

1
und Kov (F.8) — 2 Kov (H.8) = - b,

wobei ¢ i additive genetische Varianz (Varianz der allge-

meinen Kombinationseignung) und o%Dominanzvarianz
(Varianz der spezifischen Kombinationseignung) bedeuten
und — da epistatische Effekte ausgeschlossen wurden —
die genetische Gesamtvarianz durch

o +obh=0%
gegeben ist.

(I1):
Im Diallel (II) tritt neben dem schon bei (I) genannten
Voll- und Halbgeschwisterrelationen noch eine weitere
Halbgeschwisterrelation auf, und zwar zwischen Nachkom-
men, die dasselbe Individuum der Eltergeneration ent-
weder zum Vater oder zur Mutter haben; d. h., libertragen
auf die Parzellenmittel,
E (yijx Yyiw) = Kov (H.8)
E (.5 yiiw) = Kov (H.8)
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Daher werden die Berechnungen der Erwartungswerte
etwas komplizierter als bei (I).
Zur Abklrzung der Schreibweise setzen wir noch
n—2
d
Aus diesem Grunde wollen wir einige in den MQS vor-
kommende Ausdriicke und ihre Erwartungswerte bezlig-
lich des Kov (H.S)-Anteils etwas ndher betrachten:
a) E (Q; Q):
Wegen der linearen Operatoreigenschaft des Erwartungs-
wertes ist
E(QQ)=EX;..Y;. )+ E(X;..Y.;.)
+EX. ;. Y. )+ EXY.;. Y.y
Als Kov (H.S)-Anteile dieser Erwartungswerte erhilt
man bei bestimmten Kongruenzrelationen zwischen i und
j beziiglich d die folgenden Werte in Form einer Hilfs-
tabelle:

+ 1= Vnd— V.

Kongruenzrelation Kov (H.S)-Anteile

I=j g (g — 1)+ pi(pi — 1)
=+ 2p; qi]

r?[q; -+ pil
®lgg+p+E—D+(q—1)
+ (g — 1)+ (pi— 1)]

=12[2(v —2) + q;+ pi

2r2 (p + 1) fiir j —i=2 4 od

j—i=0modd (i + j)
j—i=1modd

j—1i=2modd

b) E(Q,Yy):
Hierfiir konnen wir ausfiihrlich schreiben
E(QY;.)=E (ZYV,uk’ Xy + E (Zy,uvk’ZYiik)‘
MK k UK k
Aus dieser Schreibweise kann man ersehen, daB3 diese

Ausdriicke bei den folgenden Beziehungen zwischen i, j
und » Anteile zur Kov (H.S) liefern:

Kongruenzrelation Kov (H.S)-Anteil
v=1 r[(qi— 1)+ pl=r?[v—1]
=] 2ip— 1) + gl=1*[v —1]
i—v=0modd (i=* ) r2
y—i=0modd (i) r2
i—»r=1modd r2
y —i=1modd 2. qp
y —j=0modd (j+ ) 2
j—v=1modd (j=+ ) r2
vy — j=1modd r?
j—v=1modd 2. py

Zwei hiufig auftretende GréfBen bei der Berechnung der
Erwartungswerte sind noch
Salg—-=2pm—1
1 J
1y _ y=_1( 3
= (v—1) v2+d(v 2)[V+ 3 V-3 +d-+1
und 2piqi:<v—1).[d%(v+l)+2].
1
Die Erwartungswerte der MQS lassen sich in der allge-
meinen Form schreiben:
E (Byy) = o, (02 + np 03) + o, r Kov (F.8) + «, r Kov (H.S)

Gl 1 E (D)= o3 (02 + nj02) + &y v Kov (F.8) + oy r Kov (H.S)
" )E(Fn= o*+ njfe}
EEn)= o}
. 1
mit np = o

Zu bestimmen sind also die Konstanten «, (» =1, 2, 3, 4).
Hierfiir erhdlt man unter Bertlicksichtigung der gegebenen
Verwandtschaftsverhéltnisse, der oben abgeleiteten Kov-
(H.S)-Anteile bei bestimmten Kongruenzrelationen und
der Zyklizitdt der Matrix C* die in Tabelle 11 angegebenen
Werte.

Tab. 11. — Konstanten ap (v = 1, 2, 3, 4).

2 (n—2)/d ]

1
%) :ﬁ[n°1,1—20+ v Qéo Cpp40d (m—1—pd)

oy = nil [—é{cl‘l((v—l)(v—i—l)(d ++ 1) —vy
v—1

3

+d(v—2) (v+

(n—2)/d -1 d
+ %c1.2+gd(3N—v<1+ o) 1 g+ 1)
o= p

(V_ g)) + 1) +(v—1en

(n—-2)/d-1
—2n—1-— Qd)) + 2;) c1,1+(g+1)d(N —o—d(e+1)
o=
2\ (n-2)/d 1
(r= 252+ S el + 1w —2— ga))
2

N

e B
[(n—-2)/2d] -1

1 1
g =N—‘——n [N+ 2¢ —1 — 7(2NC‘1,1+ 2n 20 C1,2+od

0=

—gﬁ{(v—l)(v+ 1)(d%+1)—v%+ d(v—2)

+ne, §+1):|
n

LA e oneen(ag v

Ky =

N-—n N
+d(v~2)(+v v;l (v—%))+d+1]—%[Ncm
(n-2)j2d—1 n

1 [(n—-2)/d
+n Yot o tnlv-0-—| X
00 2 2 VL =1

(F—e(dv—5 e+ +1))euri

(n-2)/d 0 — 1
+ %‘1 (N—Q(n—1)+ 2 Qd) (e, 1+0a T €12+ (0~nd)
}n—2)/d (n—2)/a 1
+2em—1—eeat 23 [Fdr—or—e-1)
0= o=

(n—-2)/d-1r1]

t—oemnt 2 [yar—e—Dir—e—2
) (n-2)/d-1
+(v—p— 1)] en-1-pdn+4 Y [N —v—edv
0=0

d (n—2)/d
+geler Dot em—2— -1
2

oy a4 (eena+ s (v — 1) (v 1) (d%)]}

Insbesondere folgt hieraus filir den Fall (IIy)

af=1
ay=mn-—4
af=1
af=—2.

Durch Gleichsetzen der Schétzfunktionen Byy, Dyy, Fyp und
E;; mit den ihnen entsprechenden, soeben in der Form
von Gl.1 bestimmten Erwartungswerten erhilt man zur
Bestimmung der Varianzkomponenten das folgende Glei-
chungssystem:

B =, (62 4 nf0%) + oy T Kov (F.8) 4 &, T Kov (H.S)
Dy = o (02 + nf, 02) + oz T Kov (F.8) + o, v Kov (HL.5)
Fiu= o*+njo}
Ep= o}

GL2
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Setzen wir

so erhalt man durch Auflésung von Gl. 2 die in Tabelle 12
angegebenen Schétzfunktionen fiir die Varianzkomponen-

ten

&1 &g
Kz 0y

A=

’

bzw. genetischen Kovarianzen.

Tab. 12. — Schitzfunktionen (II)

Varianzkomp. Schitzfunktion

o? En

& Fyp—n”, E
1

Kov (F S) H— [a4 (BH —ay FII) — 0y (DII — O FH)]
1

Kov (H. S) ‘;E [al (DH — O3 F”) —— g (BH —_ alFII)]

1 Wiederkolung

Im Gegensatz zu (I) wurde diesmal eine Schitzfunktion
fiir Kov (F.S) angegeben. Bei Vernachlidssigung von Epi-
stase gilt dann

Kov (F.S) = 1 (O‘A + 20%),

so daf3 wir wieder die gesuchten Schéatzwerte der Varian-
zen fiir allgemeine und spezifische Kombinationseignung
aus Tabelle 12 erhalten konnen, und zwar ist

6% = 4 Kov (H.S)
o} =4 (Kov (F.S) — 2 Kov (H.8)).

Die Berechnung der Varianzkomponenten 1483t sich auch
auf den Fall tibertragen, wenn die Eltern zufillig ausge-
wihlte Individuen einer Population sind, die durch regu-
ldre Inzucht aus einer “random-mating-population” her-
vorgegangen ist, d.h. es liege ein einheitlicher Inzucht-

Tabelle 14: — Yijk

2. Wrederholung

i‘} 72 3 4 5 6 7 8 9 w o 1213 % y,.,’j }{ff id 7 3 4 6 7 8 9 w w2 B3 K| o
11 - @) w6 we @2) ws us (03) 11wz @)ms 15 ~ |eases ' @ 82 /03. w1 10 @3) 10 9.0 4.9 m2 w5 - 188394
2 @) nr s @8) n5 w3 (13) me 19 (18) n 15 |2s\m7 2 @) 11 12 @9 n7 17 (1) w2 189 (18) 14 715 |1332| 447
3 ©9) 97 02 @) 57 91 (53) 45 6+ (20) 47 |S60|313 3 - @2)ms 97 (39) 727 92 (49 60 53 (39) 55 |@15|729
“ - (7)) 52 80 (26) 20 7,1@9,4« 7,7@ #8294 ‘ - (o) 23 6,:6,5 za@m zq 736|281
5 - 597|207 5 - @ 67 6.1 @ 65 871 63 67 61,9227
6 626|227 6 - (3 22 74 (3) 57 48 &6 |se7|240
/ 512|243 7 @ 90 58 (79) ' 25 76 . 531|232
§ w10 |m3 s - (33 55 61 27 8,0 |428|154
9 387 | s g . 27 20 (21) 26 (572|149
10 251|122 10 @ 76 43 @ 258(13.9
1 215|724 1 - @ 68 23 |216|%5
12 2|25 12 - 54 |169)85
13 23| a5 13 - 68|68
14 - |mslns % v

Zj";’ 114 205 X5 368 441 557 800 887 619 73 93 w2 w8 | Y2 | 17 T4 182 306 32 w50 513 563 M3 637 M7 Wh %3 909 Ko
—)‘;77‘,—703 e 12 68 K9 B9 85 263 259 mE 59 335 307 32 i E 01 1% 160 92 156 TA9 %7 246 232 MF 35 30 303 243 R
3. Wiederholung &. Wiederholung

X 12 3 4 6 7 & 9 1w 123w (V5K l»j 7 E 6 7 & 9 w 1 12 W m |Y5ES
' @ 83 12 (03) . u6 15 @ 16 /M n3 e - |mgs|sse P . 95 w7 . us 13 ‘ " W‘ w6 ny — |25\ 407
2 . s ne @ nr s @ 106 116 @ 18 18 |B8ol4g0 5 "7 /w@ 1y 117 w3 14 @d) ns ns |6sslsss
3 3 w3 (3%) 27 10 (30) 80 79 (&3) 54 |9a1|527 3 . 28 12(27) 235 94 (48) 70 4 (67) 46 |s23|265
4 . 54 73 @ 73 52. 90 56 724|286 4 - 72 67 66 80 99 72 (70) |75.|252
5 . 67 62 . &7 35 . 66 56 (568|793 5 @ 67 59 . 60 84 . 6,9 62 625|230
P (2 78 40 23 92 (83) 42 |sa8|u3 p 7 (56) . 63,3 23,7
7 - @ 27 5,2 25 20 483|215 7 - 513|236
) . 49 59 60 72 |386)736 P} 420|137
9 . 24 24 ‘ (49) 76 |363|135 9 ko121
" 75 56 (58) 110 » 249122
77 - @ 66 2E 17 227|4,0
72 - (o) 75 |13 20 12 16167
13 - 76 | 76 13 - (2)| 52|72
P - || nz 1% TNy

Z? WP ;2 192 521 395 B 532 G0k 845 630 849 %5 900 Skt |HT Yol 98 16 24 00 360 w2 522 601 MO 663 536 %2 %7 866 g%

%% | ur n2 w9 g4 16 M6 146 %3 M5 K5 30 TP A2 %7 k4 YSu| 98 m6 w9 76 162 185 K4 257 222 200 323 & 321 237 2

128




grad F vor (KeMmpTHORNE 1957). Dann gilt ndmlich — wieder
unter Vernachldssigung der Epistase —

ot
AT TIF

2 __ 2\
"D—(m)'

V. Durchrechnung eines Beispiels

- Kov (H.8)

(Kov (F.8) — 2Kov (H.S))
O0<F<<1).

Die bisherigen Untersuchungen iiber die Verallgemeine-
rung von diallelen Kreuzungspldnen haben zu sog. unvoll-
stédndigen Diallelen gefiihrt, die dadurch charakterisiert
sind, dal nach einem, im wesentlichen feststehenden
Grundschema nur gewisse Kreuzungskombinationen aus-
gefiihrt werden. Fiir den Fall (II) ist dieses Grundschema
bestimmt durch die Anzahl n der Eltern, durch den Ab-
stand d zweier Kreuzungen mit einem gemeinsamen Elter

und durch die Bedingung (n — 2)/d = 0 mod d (s. II). Vor-
aussetzung ist weiterhin die zufillige Anordnung der
Eltern.

Bei der nun folgenden Durchrechnung eines Beispieles
fiir ein unvollstindiges Diallel des Typs (II) gehen wir aus
von einem Antirrhinum-Versuch von Stern (1958). Die
MeBwerte (Daten) y;j sind die mittleren Bliihfolgedaten
mehrerer Nachkommen der Kombination i X j in der k-ten
Wiederholung. Es sind insgesamt 14 Linien verwendet
worden, deren Kreuzungsnachkommen in acht Wieder-
holungen ausgepflanzt wurden, d. h.esistn =14 ({1 =1,...,
14, j=1,...14), r=8 (k=1,..., 8).

Dieser Versuch wurde als vollstédndiges Diallel durchge-
fliihrt. Aus diesem vollstdndigen Diallel gewinnen wir ein
unvollstindiges Diallel, indem wir nur jede dritte Kreu-
zung betrachten, d. h. wir legen das durch n =14, d =3

Tabelle 14: — Yijk
5. Wiederfiotung 6. Wiedersolung
t-j T2 3 4 6 7 & 9 10 1 12 15 o |NHrS N J o4 6 7 & 9 1w w12 13 m |V
1 - @ /24 /0!. 99 116 . 10 173 . 2 120 -~ (1289|420 7 @ w5 13 . 706 115 @ 171 92 ne me - |\1294|426
2 - (o) n9 ws (13) ns uz (@Y w2 15 (13) 115 n7 1335)uns 2 - @e) 2 1 @7) 120 103 (@2) mo 18 (1d) s 120 364|450
3 . 90 &7 . &3 96 @ 76 25 . 33 1837|297 3 - 84 8.8 @ 96 97 25 20 @ 48 |52\ 94
4 »;w m@m« 24 93 zs@nrzg,z 4 -@M 55.49 79.94 17@75929,1;
5 - 67 67 53 69 @ 69 6% |59.71120.2 5 . Af 6% @ 42 77 @ 22 65 614|217
6 - zr 5,:@ 2.6 M@u 5052051 6 @
7 - @) #s 47 (29) m 72 (23) |san|227 2
P - (29) 52 728 (49) 66 v juos|ms ¢ 5 (26)
9 - (68) 73 ax () 76 |36 |13 9 - (82) 75 44 (87) 28 0|3
10 - (&3) 66 55 (55) 289|112 " - (39 65 50 (50 2249
" . 22|82 ” - 77 87 |7|e3
12 12088 12 - @ 27 |167|90
13 74 |2y 13 - @ 63|45
14 - |rgs5 |05 74 - |1 |11
Y's R ;n 428 531 583 683 602 821 915 913 ok A ¥Fs | 11 11 209 319 366 447 519 31 M3 639 817 935 e 883 07
v 5 | a5 1 ome 91 %2 11 166 20 251 1 823 847 209 235 oA ;{,—'2- 1M1 104 89 121 R3 MO 253 268 272 332 30 522 261 ZH
7. Wiedertolung 8. Wiederholung
l-‘j 7 3 4 6 7 & 9 m 1 12 I3 kK K-'./; v% :J 7.2 3 4 6 2 8 9w n o B m Ve v
1 @ 90 94 . w5 ve (03) 10 92 (@) mo 13 - |izns|40s 1] o- @ 26 13 . s w7 @9 wo 93 () ms m1 - |r22s)sr0
2 e 10 (12) 120 99 @7) 12 13 (19) .m u2 |i318]435 2 - ' 16 w4 @/;5 o @ 99 19 (@) 16 12 |17 430
3 - 9,4 10,46,6 9,3@7.7 5,5.4,4 5|22 3 - 9,; 9925 276,6 6,24,4 026|200
4 u 6,66,5 409,0 7,7@ 724|286 " - @ ” m@95 72 750|284
5 (59) 5 59 (64) 50 21 63 11 |sa1|213 5 (0) 45 6+ 61 59 |580|218
6 - (87) 80 22 (33) 4 85 (52) 77 |6os|222 6 @77 73 (27) 729 a6 (28) 7.0 615|252
7 - 73 53 @ 17 66 497|228 7 24 42 @ &4 66 . 489)22,3
s - #0 i (69) 67 68 |410|137 8 - (9) 202|144
9 @ %29 83 . 64 |367(147 9 36,171,127
10 76 52 246|118 10 230|720
17 - 28 46 |223|79 1" 2166,
12 - (87) 79 |10 97 72 17|96
13 - 69|69 13 20| zo
1o | (00 - |mo|mo 7 - | ms|me
YJ7 | w0 ne ms 2 353 w9 509 555 &5 o8 s o w9 w1 Y Yo | w8 w5 ms w2 s vse s ;s sso sy sy g s sz Y
YVo | mo me 93 s+ mo o w3 260 27 ;27 Mb M8 26| |hs Yo | we ws 99 a3 w5 mr s 2 6 47 ws w4 s w2 WM
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bestimmte Kreuzungsschema zugrunde. Anschaulich er-
halten wir die beiden folgenden Kreuzungsplidne, die wir
mit V (vollstdndig) und U (unvollstindig) bezeichnen
wollen:

:\\,,\‘\?;’1 2 ‘3 4 s‘s 7|8 9‘10‘11 12 13| 14
1 - 1@ x| x|®xx®x|[x|® x|x
: | |-|®|x|x|®|x|x|®x x|®|x|x
o [Teixxle|x|x@ x x @ x
s T T el xexx ®xx|®
s L L] [-lex|=[e[x|x|@|x|x
s L [-elx[x[e]x]x|®|x
L -elxxex|x e
s [ L L] -felxxlexx
o | 1| L mlel x| xlelx
o | I I A I RS R
w LT —|l®lx|x
e | L —l®]=
s [P bl i-e
wo @ | L

Hierbei sind die Kombinationen von U durch Kreise ge-
kennzeichnet. In dieser Form sind auch die Versuchser-
gebnisse getrennt nach Wiederholungen in der Tabelle 14
wiedergegeben. Ferner bedeuten hierbei

14
Yi‘_k:_zl‘yi,-k i=1,...,14,k=1,...,8)
j=

Vv 14 .
Y~jk:i£yﬁk (]:l,...,14,k:1,..<,8)
(k=1,...8),
entsprechend Y}', , Y" und Y" | fiir U.

Aus diesen Werten erhalten wir die in Tabelle 15 wie-
dergegebenen Werte

Y =2 Vix (=1...,14)
8
Y :ké;YV.u\ (i=1,...,14)
Q =Y +Y. i=1...,14)
v = 14YV . 14YV . ] 14 v
=YL =Y, =y 20
i=1 i=1 i=1

und die entsprechenden Werte fiir Y} und Y', , Qund Y".
Y und Y;{ nach den folgen-

Dann werden die Werte Y

den Formeln bestimmt:
(i=1,...,14)

8
v
Yii‘_kéZIYijk G=1,...,14)

8
Y;; = X Vi fiir alle vorkommenden Kombi-
k=1 nationen ixj.,

d. h. fiir alle ixj mit g; =1 (s. (3)).

Diese Werte sind in Tabelle 16 bzw. Tabelle 17 wieder-
gegeben. Zu Kontrollzwecken bilden wir wieder

Yi LY, Y end VLYY L Y

die dann mit den entsprechenden Werten in Tabelie 15
verglichen werden kénnen.
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Damit sind alle Werte ermittelt, die sich aus den Mef3-
ergebnissen unmittelbar durch Addition errechnen lassen
und die nun fiir die Berechnung der Quadratsummen ver-
wendet werden konnen.

a)Fall V:

Fiir den Fall V berechnen wir die MQS nach dem aus (8)
ableitbaren Schema fiir die Varianzanalyse der Tabelle 13.

Tab. 13
v 1 (Y7 2 (Y? 2
A _— —_—
Hoor—1 [k Nir rNﬁ]
v 1 Q) 2(Y7 )2
Br =11 [jr(n~—2) rn(n—2)/2]
v o_ 1 (Y5, (QN* (Y72
DH_n(n—3)/2[q§ T Z;r(n_z)+r(n~1)(n!2w]
A R
T (NE-D@E—1)
. o VH)P (YR (Y
[i;zk;yuk 12;‘ r kZ Nit + rN}’I].

Nach Einsetzen der in Tabellen 14 bis 16 errechneten
Zahlenwerte erhidlt man:

Af = o [49.463,5 - 49.455,5) = 1,14
B}, = 113 [109.213,4 — 107.153,6] = 158,45
DY = 71—7 [51.951,7 — 109.213,4 + 57.608,1] = 5,67
F‘I’I = 61% [52.037,0 — 51.951,7 — 49.463,5 + 49.455,5] = 0,12.
Tabelle 15
u__
i Yy YV, Qi = YU vy U=
.. . . .. 1. R u
by 4w ' Toyy Y
1] 10072 823 10895 3327 822 4150
2] 10733 88,7 11620 3562 88,7 4449
3| 6743 1574 8317 2316 826  314,2
4| 5941 2465 8406 2299 69,7 2996
5| 4785 2948 7733 1695 131,8 3013
6| 4923 3649 8572 1792 1408  320,0
7| 4030 3223 8253 1830 131,4 3144
8| 3283 4676 17959 16,1 2044 3205
9| 3034 5486 8520 1162 2070 3232
10| 1938 4969  690,7 958 1521 2479
11 178,4 648,7 827,1 61,9 255,3 317,2
12| 1339 7403 8742 700 2733 3433
13 575 7454 8029 57,6 2438 3013
14| 823 6959 7782 82,3 2187  301,0
6000,3 6000,3 12 000,6 22819 2281,9 45638
=vyV..- :YV... =2.yV... =y4,,., =yu, =2vu.,
b) Fall U:

Hier benutzen wir die fiir den allgemeinen Fall abge-
leiteten Formeln fiir die Quadratsummen der Tabelle 72).
Zu diesem Zweck miissen zunichst die Elemente der Ma-
trix C* nach (5) berechnet werden. Dies wiederum erfordert
die Berechnung der Eigenwerte Zp von A¥* nach (6), d. h.in

unserem Fall
1 & n
Aop1=14+ = Y cos(1+3l).-—(o=1,...,13).
5 i< 7

?) Flr den unter a) behandelten Fall V reduzieren sich die For-
meln der Tabelle 7 auf die in Tabelle 13 angegebenen Formeln.



Yi?.
g1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 vy
1 — 887 748 846 758 836 80 8,1 87,9 787 821 860 90,9 — 1007.2
D) — 826 922 877 888 936 853 91,8 830 914 930 915 924 | 10733
3 — 69,7 1753 786 685 664 759 424 563 533 51,0 369 674,3
4 — 56,0 61,9 56,5 547 548 569 626 755 58,6 56,6 594,1
5 — 520 528 503 554 41,7 595 621 539 508 478,5
6 — 62,9 61,2 59,1 505 643 689 658 59,6 492,3
7 — 63,6 63,9 402 61,2 60,6 553 582 403.,0
8 — 59,8 44,3 586 56,3 529 564 3283
9 — 59,2 63,3 652 57,0 587 303,4
10 — 494 575 405 464 193,8
11 — 61,9 580 585 178,4
12 — 70,0 63,9 133,9
13 — 57,5 57,5
14 | 823 — 82,3
¥y } 82,3 887 1574 2465 2948 3649 4223 4676 5486 4969 6487 740,3 7454 6959 | 6000,3YY.
Tab. 17
Yi‘;.
{3 | 2 3 4 5 6 7 8 9 10 T 12 13 14 v
1 — 887 75,8 80,1 82,1 3227
2 — 826 88,8 91,8 93,0 356,2
3 — 69,7 685 424 51,0 231,6
4 — 560 54,7 62,6 56,6 | 2299
5 — 520 55,4 62,1 169,5
6 — 629 50,5 65,8 179,2
7 — 63,6 61.2 58,2 | 183,0
8 — 598 56,3 116,1
9 — 592 57,0 1162
10 — 494 46,4 95,8
11 — 619 61,9
12 — 700 70,0
13 — 575 57,5
14 82,3 — 82,3
¥ 82,3 88,7 826 697 131,8 1408 1314 2044 2070 1521 2553 2733 2438 2187 22819 = Y%

Tab. 18
C* = (expP*
Ko 2 3 4 5 6 7 8 9 10 1 12 13 14

1 1,53 —0,52 —0,11 0,44 —0,63 0,10 0,54 —1,10 0,54 0,10 —0,63 0,44 —0,11 —0,52

2 —0,52 1,53 —0,52 —0,11 0,44 —0,63 0,10 0,54 —1,10 0,54 0,10 —0,63 0,44 —0,11

3 —0,11 —0,52 1,53 —0,52 —0,11 0,44 —0,63 0,10 0,54 —1,10 0,54 0,10 —0,63 044

4 0,44 —0,11 —0,52 1,53 —0,52 —0,11 0,44 —0,63 0,10 0,54 —1,10 0,54 0,10 —0,63

5 —0,63 0,44 —0,11 —0,52 1,63 —052 —0,11 0,44 —0,63 0,10 0,54 —1,10 0,54 0,10

6 0,10 —0,63 0,44 —0,11 —0,52 1,53 0,52 —9,11 0,44 —0,63 0,10 0,54 —1,10 0,54

7 0,54 0,10 —0,63 044 —0,11 -—052 1,563 —0,52 —0,11 0,44 —0,63 0,10 0,54 —1,10

8 —1,10 0,54 0,10 —0,63 0,44 —0,11 —0,52 1,53 —0,52 —0,11 0,44 —0,63 0,10 0,54

9 0,54 —1,10 0,54 0,10 -—0,63 0,44 —0,11 —0,52 1,63 —0,52 —0,11 0,44 —0,63 0,10

10 0,10 0,54 —1,10 0,54 0,10 —0,63 0,44 —0,11 —0,52 1,63 —0,52 —0,11 0,43 —0,63

1 —0,63 0,10 0,54 —1,10 0,54 010 —0,63 0,44 —0,11 —0,52 1,53 —0,52 —0,11 044

12 0,44 —0,63 0,10 0,54 —1,10 0,54 0,10 —0,63 0,44 -—0,11 —0,52 1,53 —0,52 —0,11

13 —0,11 0,44 —0,63 0,10 0,564 —1,10 0,54 0,10 —0,63 0,44 —0,11 —0,52 1,53 —0,52

14 —0,52 —0,11 0,44 —0,63 0,10 0,54 —1,10 0,54 0,10 —0,63 0,44 —0,11 —0,52 1,53
Da der cos eine periodische Funktion mit der Periode 2= A; =12, =136
ist und da auBlerdem cos ¢ = cos (2 & — ¢) gilt, lassen sich A= 121=019
die Formeln noch etwas vereinfachen. Im einzelnen erhilt Ay=124,=075
man dann: Ag=0,80

Ay= A, = 1,07 Ahnliche Vereinfachungen treten in allen praktischen

Ay = A3 = 1,09 Fillen auf. Mit Hilfe der 1, (¢ =2,..., 14) und durch er-

Ay = A, =114 neutes Ausnutzen der oben erwiahnten Eigenschaften des
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cos und der Gleichheit gewisser lp bestimmt man jetzt
die Elemente cy; der Matrix C*, genauer die Elemente c,,

(=1,2,..., 14) der ersten Zeile von C*:
¢, = 1,53
1,2 =Cp 1 = — 0,52
€3 =Cp ;3= —0,11
e =0, = 0,44
C5=2¢1,= 0,63
€ g=01 0= 0,10
C,; =20Cy = 0,54
¢ 5= — L10.

Daraus ergibt sich sofort
14
c= Yc¢;, =007
1=1

Da C* zyklisch ist, erhalten wir fiir C* die in der Tabelle 18
angegebenen Elemente.

Bei der Berechnung des in B}‘I vorkommenden Aus-
drucks Yoy Q' Q; ergibt sich fiir die Q! Q;‘ die Probe
i
%‘ Q Q) =4(Y.)

oder

23QQ =4(Y )+ I(Q)”

ini '
Wegen der Zyklizitdt und der Symmetrie von C* sowie der
Gleichheit gewisser c, ; ist

14
%‘ i3 Qlil Q? = C1a 'i;‘l (Q}l)z
3 p
7 14— " u -2 u u
w2 Se, (Z O, Q3 0l Qmuw)]
v=2 =0 e=0
6
+ 201.8@.=20 Q;M ng
oder ausfihrlicher geschrieben:
14
%‘cﬁ Q' Q;] = cl,li__zll (Q)?
14
+ 20, (ng QL Qo Q7 Q)
12 u u 1 u 1L
+ 2 Cy,3 ((7:20 Q1+Q Q3+Q + Qéo Ql:g Q13+Q)

10 2
2o, (Qévo Q;lw Q‘;w + Qé:) th Q2 +e)

e S R
.......:7...‘.1....:1 ....... 5.u..u ...........
+2cl,7 (0‘5’:} Q1+9 Q7+Q +gé(') Q1+9 Qg,*_g)
6
+2cl,s(é‘0Q‘l‘+gQg+g).

Ahnliche Vereinfachungen erhilt man fiir alle prakti-
schen Fille mit einer leichten Modifizierung des letzten
Gliedes fur den Fall n = 1 mod 2.

Nach Einsetzen der Werte Qf Qj und ¢, erhalten wir
3 oy Q) Q) = 128.693,10.
i

Als nichstes betrachten wir den in Dj; vorkommenden
Ausdruck

eyt QY .

1}

Zuerst werden die einzelnen Q) Y|; fiir » =1,..., 14 und
alle existierenden Kombinationen i X j berechnet. Als Kon-

132

trolle dient die Beziehung
Ty =2y .
ijy )
Fir jede Kombination i X j berechnet man dann

14
> (ep+ cju) Q‘: Y:], .
v=1
Durch Summation iiber i X j erh&lt man schliefllich

2 (o + ¢p) Q) Yj; = 128.698,53.

v

Wegen des Umfanges der Rechenarbeiten wird es fir
grofere n zweckmiBig sein, diese Arbeiten auf einer elek-
tronischen Rechenmaschine durchzufiihren. Die Formeln
lassen sich sehr gut in der Matrizenschreibweise darstellen,
so daf3 sich fiir die Programmierung z.B. das fiir die
IBM 650 entwickelte MAXI-Programm (ein Ubersetzungs-
programm) in verhéltnisméflig einfacher Weise anbietet.
Allerdings zeigt dieses Programm noch einige Mingel, z. B.
bei der Inversion von Matrizen. Unter Beriicksichtigung
dieser kleinen Unebenheit 146t sich durchaus ein allgemei-
nes Programm zur Berechnung der Quadratsummen auf-
stellen.

Fiir die MQS erhalten wir jetzt im einzelnen:

1
Afy = - [18.500,89 — 18.596,67] = 0,46

BY = —1—13—[ 3.217,33 — 2.603,53] = 47,22

DYy = 5 [19412,28 — 15.993,14 — 3.217,46] = 9,60.
1

¥ = 538 [19.492,85 — 19.412,28 — 18.599,89 -+ 18.596,67]

= 0,33.

Damit sind sowohl fiir den Fall V als auch fiir den Fall U
die linken Seiten von GIl.2 bestimmt (E;;=0), und es
verbleibt noch die Berechnung der Konstanten ay, (v =1, 2,
3,4).

Nach IV. bzw. Tabelle 11 folgt

o] =aj= 1
oy =0y = 10
ay=oas= 1
oy =, = —2
und
zx;‘:0,9
oy =130
ay =11
04;:—2,4

Hieraus erhilt man sofort
AV = —-12
Av= — 546.

Nach Tabelle 12 erhalten wir dann fiir die genetischen
Kovarianzen bzw. die Varianzkomponenten fiir

a) den Fall V:
Kov (F.S.) =3,88
Kov (H.S)=1,59

bzw.
2
o, = 6,36
2
o= 2,80
o2 = 0,12



b) den Fall U:
Kov (F.8) = 3,21
Kov (H.S) = 1,16

bzw.
o = 4,64
o}, = 3,56
0% =0,33.

Die Ergebnisse flir die genetischen Kovarianzen und
Varianzkomponenten weisen in ihren Zahlenwerten eine
einheitliche Richtung auf. Ein Ubereinstimmen der Werte
konnte natlirlich nicht erwartet werden, da der unvoll-
stdndige Plan wesentlich durch die Anordnung der Eltern
beeinflufit wird. AuBlerdem ist die Effizienz natirlich klei-
ner als 1. Eine vollige Deutung des Ergebnisses ist aller-
dings erst moglich, wenn KXonfidenzintervalle fur die
Schitzfunktionen bekannt sind.

Anmerkung: Die Untersuchungen wurden durch eine Beihilfe
der Deutschen Forschungsgemeinschaft und die stete Forderung
durch den Direktor des Instituts flir Forstgenetik Herrn Prof.
Dr. LanconNer ermoglicht. Beiden sei auch an dieser Stelle noch-
mals gedankt.

Zusammenfassung

Es wurden zwei verschiedene Typen des Diallels unter-
sucht, die mit (I) und (II) bezeichnet und in ganz allge-
meiner Form beschrieben wurden. Die entsprechenden
vollstédndigen Pléne (I,) und (II,) konnten als Sonderfalle
der unvollstiandigen vom Typ (I) bzw. (II) dargestellt
werden.

Beide Pliane werden durch ein faktorielles Modell der-
art beschrieben, daB3 eine Varianzanalyse der genetischen
Effekte (Additivitdt und Nichtadditivitit) sowie der Um-
welteffekte moglich ist. Diese Varianzanalyse diente dem
Zweck, durch geeignete Linearkombinationen der hierbei
auftretenden mittleren Quadratsummen erwartungstreue

Schitzfunktionen fiir Kov (F.S) und Kov (H.S) bzw. og

und o 2 zu konstruieren.

AbschlieBend wurden fiir einen konkreten Fall — aus-
gehend von einem vollstindigen Diallel des Typs (II) —
die Schitzwerte der in Frage kommenden genetischen
Kovarianzen bzw. Varianzkomponenten fiir das vollstidn-
dige und unvollstindige Diallel berechnet und miteinander
verglichen.

Summary

Title of the paper: Crossing patterns (designs), for the
selective breeding of forest tress.

Two different types of diallel crosses were investigated
which are designated as (I) and (II) and described in a
very generalised manner. The corresponding complete
diallels (Is) and (IIs) may be regarded as special cases of
the incomplete diallels of type (I) and (II), respectively.

Both designs are described by a factorial model in such
a manner that an analysis of variance of the genetic
effects (additive and non-additive) and the environmental
effects is possible. The object of this analysis of variance

is to calculate expectation values for Cov. (F.S), Cov. (H.S)

and "f\"’é’ respectively, by suitable linear combinations

of the mean squares.

In an example, starting from a complete diallel of
type (II), the estimates of the genetical covariance and of
the genetical components of variance, are calculated for
the complete and inocmplete diallels, and the results ob-
tained are compared.

Résumé

Titre de Darticle: Modele de croisements (dispositifs)
pour lamélioration des arbres forestiers.

Deux types différents de croisements dialléliques appe-
lés (I) et (II) ont été étudiés et déicrits de maniére trés
générale.

Les dialléles complets correspondants (I,) et (II,) peuvent
étre considérés comme des cas spéciaux des dialléles in-
complets des types (I) et (II).

Deux dispositifs de modéle factoriel permettent une ana-
lyse de variance des effets génétiques (additifs et non
additifs) et de l'influence du milieu.

Le but de cette analyse de variance est le calcul des

valeurs attendues pour Cov (F.S), Cov (H.S) et 01 et ¢ 12)

par des combinaisons linéaires de variances.

Dans un exemple partant d’un dialléle complet du type
(II) les estimations des co-variances génétiques et des com-
posants génétiques de la variance sont calculées pour les
dialléles complets et incomplets et les résultats obtenus
sont comparés.
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