estimate of a future Douglas-fir cone crop, but has the

inherent drawback of not allowing for the disturbing fac-
tors which may take place before Seeds mature.

Conclusions

The statistical analyses of meteorological data and Doug-
las-fir cone crops in the Netherlands over a 37-year period

have indicated that weather conditions are very important
for a good cone croo. Several of the optimum weather re-

auirements found in the Net Pélﬁ.“df for @ good Douglas-
IIr' cope CIOP Were g]gq reported by Lowry (1966) f0F wwest-

ern Oregon and Washington. Confirmation of the results
will require closely regulated experiments and more basic

research into all the aspects of the physiology of flowering.
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Untersuchungen zur Konkurrenz zwischen ver schiedenen Genotypen
in Pflanzenbestanden

I. Modifikation der Methode von Sakai zur Schatzung der

genetischen-, Umwelt- und Konkurrenzvarianz einer
Population

Von M. HUun*)

a) Definitionen, Voraussetzungen und einleitende Bemer-
kungen

Seit langem ist aus vielen experimentellen Untersuchun-
gen bekannt, da Konkurrenz zwischen im Bestand be-

nachbart aufwachsenden Pflanzen eine der wichtigsten Ur-
sachen fur die Variation und Kovariation konkurrenz-
empfindlicher Merkmale in Pflanzenbestdnden darstellt

+ Institut far Forstgenetik und Forstpflanzenziichtung in Schma-
lenbeck der Bundesforschungsanstalt f Gr Forst- und Holzwirtschaft.
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und dal3 ihr Nichtbeachtenin genetischen und ziichterischen
Experimenten (Nachkommenschaftsprifung, Heritabilitits-
schatzung, Plusbaumauswahl) zu verzerrten Schétzwerten
und damit zu wenig effektiven Versuchsplédnen fiihrt. Eben-
S0 jst seit langem bekannt, dal 0I€ gegenseitige Beeinflus-
sung genetisch verschiedener Individuen, die als Nachbarn
im Bestand aufwachsen, eine grofle Rolle spielt und das

Aussehen_von Pflanzenbestidnden mitbestimmt.
Neben Harper (1961) gibt STERN (1969) eine ausfuhrliche

Diskussion der verschiedenen biologischen Aspekte des



Phinomens Konkurrenz. Ebenfalls findet man dort ein sehr

umfangreiches Literaturverzeichnis, weshalb hier auch so-

wohl auf allgemeine Betrachtungen zum Thema ,,Konkur-

renz® und die bisherigen Methoden und Ergebnisse als auch

auf ausfiihrlichere Literaturhinweise verzichtet werden
- soli.

Ein hdufig benutzter Parameter zur quantitativen Un-
tersuchung und Einschéitzung von Konkurrenzeffekten ist
der Korrelationskoeffizient zwischen einer Pflanze und ih-
ren Nachbarn. Da jedoch diese experimentell mefB3baren
phénotypischen Korrelationen stets ein Bruttoresultat aus
vielen wirkenden Korrelationsursachen sind, bleibt bei al-
len bisher angewandten biometrischen Methoden zu deren
Trennung ein breiter Raum fiir subjektive Interpretatio-
nen. (Uber nihere mathematisch-statistische Untersuchun-
gen dieser Konkurrenzkorrelationen und die Aufspaltung
der phénotypischen Korrelationen in ihre genetischen Kom-
ponenten siehe spéter bei Huun [1970].) Ein anderer Weg
zur Schitzung der Konkurrenzvarianz besteht in einer Ver-
allgemeinerung des Modells von SHRIKHANDE (1957): SakAl
und Harakevama (1963) versuchten eine Schitzung von ge-
netischer (G) und Umweltvarianz (E) aufgrund des SHrix-
HANDE’Schen Ansatzes:

1)

Um auch Konkurrenzvarianzen schitzen zu kénnen, wird
dieses Modell in Sakar und Mukaipe (1967) durch Hinzufii-
gen eines Konkurrenztermes (C) verallgemeinert:

TxC
V— = _ o —_—

X % + xb + x

XV; =G + xBE + T,C

G  E
Vi==+4+=y
X X

)
3)

oder

Dabei ist:
x = Anzahl der Pflanzen pro Parzelle
Vi = Varianz der Parzellenmittel
B = 1—b = ein empirisch zu bestimmender Pa-
rameter
G, E und C = genetische-, Umwelt- und Konkurrenzvarianz
T, = Proportionalitdtsfaktor (folgt aus dem Sakar'-
schen Konkurrenzmodell).

Auf verschiedene Parzellengrofien angewandt erhilt man
daraus ein System simultaner Gleichungen, das fur ver-
schiedene Wahl von B nach der Methode der Kkleinsten
Quadrate gelést wird und Schiatzwerte fiir G, E und C lie-
fert. Als Schatzwerte der unbekannten Parameter werden
die Werte G,, E,, C, und B, genommen, die die beste Uber-
einstimmung mit den gemessenen Werten xV; zeigen. (Fir
ein anderes Losungsverfahren siehe: Namkoone and MILLER
[1968].) Dieses Verfahren der Schitzung genetischer Va-
rianzen ohne Nachkommenschaftspriifungen wurde in der
letzten Zeit hdufig angewendet: Sakar und Mukaipe (1967);
Sakai, Hayvasur und Mukampe (1966); Sakar, Mukaipe und
Tomrra (1968); KepHARNATH, CHETTY and Rawar (1969).

Eine Priifung der Giiltigkeit und Anwendbarkeit dieser
Methode an Modellpopulationen mit bekannten Popula-
tionsparametern — und damit auch mit bekannter geneti-
scher-, Konkurrenz- und Umweltvarianz — brachte zum
groflen Teil sehr unbefriedigende Ergebnisse: Sehr unge-
naue — oft vollig falsche — Schitzwerte fiir die Parameter,
keine gute Anpassung der V; an die Erwartungswerte, d. h.
ein sehr grofles (SQeg)mi, und damit auch sehr groBe
Standardfehler der errechneten Schétzwerte. Solche Zah-
lenwerte sind flir die ziichterische Praxis fast unbrauch-
bar. — Die Brauchbarkeit der Methode , SHRIKHANDE —
Sakar / Mukampe“ hiingt von einer Reihe von Voraussetzun-
gen ab. Eine dieser Annahmen ist, da3 die Kovarianz zwi-

schen den genetischen- und den Konkurrenzeffekten gleich
Null ist. Wenn aber Konkurrenzeffekte genetisch bedingt
sind — und dariiber diirfte nach den vielen experimentel-
len Bestatigungen kein Zweifel bestehen — ist diese Vor-
aussetzung nicht zutreffend.

Die in dieser Arbeit vorgeschlagene Verbesserung der
Methode vermeidet diese Schwierigkeit, indem sie ,Kon-
kurrenz“ als normales quantitatives Merkmal auffait und
unter dieser Annahme die Erwartungswerte der einzelnen
Terme in der Varianz der Parzellenmittel ableitet. Damit
erreicht man realistischere und fiir die Praxis brauchbare
Ergebnisse. Eine Priifung und Anwendung der in dieser
Arbeit abgeleiteten theoretischen Ergebnisse an Modellpo-
pulationen und realen Pflanzenbestinden brachte erste
uUberraschend gute Resultate. — Eine Veroffentlichung die-
ser Ergebnisse ist in Vorbereitung (Huun [1970]).

Eine ausfiihrliche Beschreibung des allen folgenden Un-
tersuchungen zugrundeliegenden Konkurrenzmodells und
die mathematisch-statistische Behandlung seiner Eigen-
schaften, Folgerungen und Anwendungsmdoglichkeiten fin-
det man ebenfalls bei Houn (1970). Daher sollen hier nun
auch nur die zum Verstindnis des Folgenden notwendig-
sten Voraussetzungen und Eigenschaften kurz beschrieben
werden: Wir nehmen an, daB3 zur Beschreibung der Kon-
kurrenzeigenschaften einer Population jeder Genotyp X
zwei Merkmale besitzt: Konkurrenzfihigkeit (Fx) und Kon-
kurrenzwirkung (Wy), die beide wie normale quantitative
Merkmale vererbt werden.

In allen Fillen betrachten wir nur den einfachsten Fall,
namlich eine Population mit nur einem einzigen spalten-
den Locus, dessen beide Allele pleiotropisch die beiden
Merkmale F und W ihrer Triger beeinflussen.

Die Population soll die folgenden vereinfachenden Vor-
aussetzungen erfiillen:

1) Die Pfanzen sind gleichmiBig, d. h. mit regelméBligen
Abstanden, Ulber die Fliche verteilt. Damit erreicht man,
dafB3 die Dichtstandsvariation als gesonderte Variationsur-
sache entfidllt und daB nur genetische- und Konkurrenz-
korrelationen librigbleiben.

2) Die Pflanzen sind gleich alt.

3) Es soll nicht berticksichtigt werden, daBl die gegensei-
tige Beeinflussung benachbarter Individuen in verschie-
denen Lebensaltern und Entwicklungsstadien verschieden
sein kann. Es soll also geniigen, die Verhéltnisse in einer
bestimmten Altersstufe zu untersuchen.

4) Die Beeinflussung einer Pflanze geschieht nur durch
die vier im regelmifBigen Pflanzverband direkt benachbar-
ten Pflanzen, d. h. die Einwirkung der iibrigen Pflanzen
soll vernachléssigbar sein.

5) Der Effekt auf die Zentralpflanze ist unabhingig von
Stellung und Richtung der Konkurrenten. Es kommt also
lediglich auf die genotypische Zusammensetzung der Nach-
barn — Konkurrentengruppe an.

6) Die Effekte der vier Nachbarn addieren linear, d. h.:
Den phénotypischen Wert Py der Pflanze X erhilt man aus:

Px=Fx— 2 Wix) 4)

ix)
Dabei lduft die Summation i(X) tliber die vier Nachbarn
der Pflanze X. Der phanotypische Wert einer Pflanze hingt
also ab vom Genotyp der betreffenden Pflanze und der
genotypischen Zusammensetzung der Nachbarn — Konkur-
rentengruppe.

Bei parzellenweise angelegten Feldversuchen gibt es zwei
Arten von Fehlerquellen: Einmal die Parzellenrdnder, wo
Nachbarschaftseffekte und Randwirkungen entstehen, weil
an den Parzellenridndern eine andersartige Konkurrenzsi-
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tuation als im Parzelleninnern herrscht. Neben dieser Au-
Benkonkurrenz gibt es aber auch eine Innenkonkurrenz,
die Fehlerursache ist, denn Pflanzen derselben Parzelle
sind nicht unabhingig, sondern korreliert, z. B. positiv kor-
reliert infolge &hnlicher Bodenverhiltnisse, negativ korre-
liert durch Konkurrenzeffekte usw. — Bei allen folgenden
Untersuchungen wollen wir uns nur mit dieser Innenkon-
kurrenz als Fehlerursache beschiftigen, wir nehmen also
an, daB8 die AuBlenkonkurrenz — z. B. durch Isolierstreifen
— ausgeschaltet ist. Weiter wollen wir stets quadratische
Parzellen voraussetzen, da sich diese — auch im Falle von
Konkurrenzkorrelationen, wie die Untersuchungen von
SingH (1967) ergaben — als die gilinstigsten erwiesen haben.
Eine ausfiihrliche Behandlung der Probleme der optimalen
Parzellengriéfe in Bezug auf Konkurrenzerscheinungen fin-
det man bei Hiun (1970).

Zum Abschlufl dieses einleitenden Kapitels fiihren wir
nun noch die folgenden Bezeichnungen ein:

d = Anzahl der Parzellen, in die die Population einge-
teilt ist
n? = Pflanzenzahl pro Parzelle
¥ij = Beobachtungswert der j-ten Pflanze in der i-ten
Parzelle
¥i. = Mittelwert der i-ten Parzelle
¥ = Gesamtmittelwert
g;j = Konkurrenzféhigkeit der j-ten Pflanze in der i-ten
Parzelle
v(%j )W v(ijy Dabei lduft die Summation »(ij) liber
die vier Nachbarn der j-ten Pflanze in der i-ten Par-
zelle
€;; = Umweltabweichung (definiert als Abweichung des
" Beobachtungswertes ¥j; von seinem Erwartungswert
aus Konkurrenz- und genetischen Effekten, d. h.
€ = ¥ij— (85 + ¢;3)
V,2 = Varianz der Mittel von Parzellen mit n? Pflanzen
G =: genetisch-e “Varianz der Population
C = Konkurrenzvarianz der Population
E = Umweltvarianz der Population

Cij=—"

g, 8, ¢, e, &sind die analogen Definitionen fiir die einzel-
nen Komponenten.

Das Symbol € bezeichnet im folgenden stets den Erwar-
tungswert einer Zufallsvariablen.

b) Methode

Aus der obigen Definition der Umweltabweichung e;; er-
hilt man das Untersuchungsmodell:
y,»j = gij + cij + eij (5)
Unter Anwendung von (5) gilt dann die folgende Zerle-
gung fiir die phinotypische Varianz der Parzellenmittel:

4 (P d (g +c¢ +e)—(E+T+ P
V"’_él d—1 1§1 d—1

9 (& —2)2 (c —0)3 d (e, —¥&?* (6)
_iél d—1 é —1 +i§1 a—1

4 (g;. — 8 (c —C) (g, —8) (e;, —¥®)
2 - - S

121 d—1 g’l d—1
, (&9 —0
21 d—1

Ziel dieser Untersuchungen ist es, nur unter Benutzung
der phédnotypischen Varianz der Parzellenmittel, Schitz-
werte fiir G, C und E zu erhalten. Daher braucht man die
Erwartungswerte der sechs Terme in (6), d. h. man muf
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diese Erwartungswerte als Funktionen von n, G, C und E
ausdriicken.

Den folgenden Untersuchungen legen wir die Vorausset-
zungen zugrunde:

1) Zufillige Verteilung der Genotypen,

2) Unabhingigkeit der Variationsursachen in (5),

3) Parzellen sind Zufallsstichproben der Genotypen der Po-
pulation.

Wegen der postulierten Unabhéngigkeit der Umweltkom-
ponente von den genetischen- und Konkurrenzeffekten ha-
ben die beiden letzten Produktterme in (6) den Erwar-
tungswert 0:

d (gi—g)(e;——é)) ( d(ei—é)(ci-—-é)>
. . — (g . . —
¢ (2121 d—1 22 ——a—1 0@
Fiir den Erwartungswert des ersten Produkttermes gilt:
(2 3 '-‘g)(cic))=2KOV(gi,ci) (8)
i=1 d—1 Co

und fiir diese Kovarianz kann man unter Benutzung der
Definition von c; schreiben:
n2
> By — Z > W)
KOV (g;, ¢;) = Kov \I=ZL_, i=tv@

n?

=— -‘}Iﬂ) KOV (Fx, Wx) (9)

Dabei ist A = A(n) die Anzahl der mdoglichen Paare direk-
ter Nachbarn in Parzellen mit n2 Pflanzen. Fiir A(n) erhilt
man 4n(n — 1), und nach einer Formel aus Hiu~x (1970) gilt
die Beziehung:

KOV (Fx, Wx) = £-)/G"C (10)
Im allgemeinen Fall ist der Faktor f abhéngig von den Ge-
notypenhidufigkeiten und den Dominanzgraden der beiden
Konkurrenzmerkmale F und W (HUun 1970). Aber in dem
hier nur betrachteten Spezialfall gleicher Dominanzgrade
in den beiden Merkmalen F und W — und daher trivialer-
weise auch in dem interessierenden Fall rein additiver Gen-
wirkung — ist dieser Faktor eine Konstante, und es gilt
bei positiver Korrelation der beiden Konkurrenzmerkma-
le f = ¥ und f = — % bei negativer Korrelation von F und
W (Huuan 1970).

Aus (8) erhilt man mit (9) und (10):

(2 $ &—e—0 >= F4m —1))GC
i=1 d—1 n3

Fir den Erwartungswert des ersten Terms in (6) gilt un-
ter den gemachten Annahmen:

d (g, —8* _i
¢ (igl d—1 >— n?

Den Erwartungswert des Konkurrenztermes aus (6) erhélt
man durch folgende Uberlegungen:
2

¢(1522) -vernrlE)

1 1
=4 DV(ex) + i 2 KOV (cx, ¢y)
X+Y

(11)

(12)

(13)

V(Cx) >
n? + e n4 X+Y

Z WV(X), -

KOV (—
v(x)

s ww))
v(Y)
4V(W:
= ——:1;—)9 + — D(n) KOV (cx, cy) +
Dabei sind X und Y direkt diagonal stehende Nachbarn,
D(n) ist die Anzahl moglicher Paare: Pflanze — direkter
diagonaler Nachbar in Parzellen mit n? Pflanzen und B(n)

1
né B V(Wx)




ist die Anzahl der moglichen Paare von Pflanze und liber-
ndchstem Nachbarn in Parzellen mit n? Pflanzen. Nach
Formeln aus Hoan~ (1970) gilt:
4V (Wx) =C
B(n) =4nn—2)
D(n) = 4(n —1)2
KOV (cx, cy) = 2V(Wx) (14)

Aus (13) und (14) folgt fiir den Erwartungswert des Kon-
kurrenztermes:

a (¢;, —o)f c  4n—1p 4an(n—2)-C
Cl a1 J=mt o CF  am
4n2—6n + 2
=" °C (15)

Postuliert man fiir die Umweltkomponente die Glltigkeit
der empirischen Regel von Fairfield Smitu (1938), so gilt:

d (& —28*\ E
@<i§1*d—l )_IW

mit einem empirisch zu bestimmenden Parameter b.

Zusammenfassend erhilt man aus (6), (7), (11), (12), (15)
und (16) als Erwartungswert der phinotypischen Varianz
der Parzellenmittel:

(16)

d (yi—¥)? G 4*—6n+2 E _
' fd 1 —_ 5 PvEE— C + n2b T
i=1 - n n n
4n—1))GC
(_L (17)
'-!3
Aus (17) folgt die Gleichung:
4n?—6n + 2 4(n—1))/GC
GmW@=G+——TFA—C+nmE¢i—IM;Jw

mit B=1—hb.
Diese Gleichung (18) ist Ausgangspunkt des Schitzverfah-
rens fiir die gesuchten Komponenten G, C und E.

Mit den folgenden Bezeichnungen

d(1) =1 P1)=0
*—6n + 2 —
B = T zn und ¢ (n) = k] (19)
lautet diese Gleichung (18): A
€ V) =G+ $(m)- C+ nBE ¥ () J/G-C  (20)

Betrachtet man quadratische Parzellen von 1 X 1 bis z.
B. 10 X 10 Pflanzen pro Parzelle, so erhdlt man das folgen-
de System simultaner Gleichungen:

Vi =G+ c+ E

4v; =G+150C+ 4BE 7 2,00/GC

9Vy =G +222C+ 9BE 7 2,67/GC

16V =G +263C+ 168 E 3 3,00/GC
25Vy; =G +288C+ 258 E 7 3,20/GC
36Vy =G +3,06C+ 368 E 7 3,33)/GC (21)
49V =G+318C+ 49BE = 3,43@

64Vg =G +328C+ 64B E 7 350)/GC

81Vg =G +336C+ 81B E = 3,56)/GC

100 Vigg= G + 3,42C + 100B E + 3,60|/GC
¢) Losungsmoglichkeiten des Systems (21)

Methode 1:

Nach dem tiblichen Losungsverfahren setzt man in (21)
fiir B verschiedene Werte ein, 16st dann fiir jedes solche B
das Gleichungssystem (21) nach der Methode der kleinsten

Quadrate, erhilt so Schitzwerte G’, C’ und E’ und berech-
net mit diesen Werten die Summe der Abweichungsqua-
drate zwischen den beobachteten und den erwarteten Wer-
ten:

10
SQues = 3 (Vi3 —G’— B(n) C' —n*BE’

n=1

tom )G C)
B sei der B-Wert, fiir den SQ,¢s minimal wird. Die zu B

gehorigen Werte é, C und E wihlt man als beste Schitz-
werte der gesuchten Parameter G, C und E.

Einige Besonderheiten und rechen-technische Schwierig-
keiten dieser neuen Methode ergeben sich aus der Tatsache,
daB die ,,Normalgleichungen“ nach der Methode der klein-
sten Quadrate kein lineares Gleichungssystem mehr bil-
den:

Eine notwendige Bedingung fiir ein Minimum von SQ,
ist:

(22)

aSQres — aSQI‘r‘,‘i‘ — aSQI‘L‘S

=0 23
3G 3c 3E (23)

Setzt man G = x2, C = y? und E = z2, so ist die Bedingung
(23) dquivalent der Bedingung
OF(x,y,z) _ 9F(x,y,2) _ OF(xyz2)

—_— 0 i
dx Sy oz mit

(24)

10
Fxy2z) = ¥ nV;; —x2— dn)y? —nBz? + p(n)xy)?
1

n=
Aus (24) erhilt man ein Gleichungssystem der Form:
X+ a,X2%y + ogxy? + ay® + azy + ogyz? + o;x + ogxz? = 0
0pX3 1+ ayX?%y + ;X% + apy® + apy
+ ¥z + apX + aexz2 =0
0;X2% + a5¥® + 0922 + Xy + 0y =0 (25)
Darin sind die ¢; (i =1,2,...21) Konstante oder Funktio-
nen von B und V;; (n = 1,2,...10). Das System (25) redu-
ziert sich nach Elimination von 2z auf ein Gleichungs-
system der folgenden Form:
7oX3 4 pax2y + 3y xyE + pyd oy +ysx =0
71X% + ByeX’y + yxy? + p ¥y T sy X =0 (26)
Dabei sind die y; (i=1,2,...8) wieder Konstanten oder
Funktionen von B und Vi, (n =1,2,...10).
Zur Losung dieses nicht-linearen Gleichungssystems kann
man verschiedene Methoden anwenden, z. B.
1) Setzt man y = x-t, so folgen aus (26) die Beziehungen:

. yst—7e
= P11 3yt + iyt 4 ot

= Py(t) (27)

. yst—7s

R e R P
Aus (27) und (28) erhilt man durch Gleichsetzung eine Glei-
chung vierten Grades fiir t, die man entweder direkt oder
auf graphischem Wege 16sen kann. Mit t erhdlt man aus
(27) oder (28) dann x und aus y = xt dann y.
2) Hat man einen Elektronenrechner zur Verfiigung, so
kann man die Losungen auch aus (27) und (28) durch ,di-
rektes Ausprobieren“ finden: Man variiert in diesen beiden
Gleichungen t (mit geniigend Kkleiner Schrittweite) und
sucht den Wert t, mit P,(t,) = Py(ty).
3) Anwendung eines Iterationsverfahrens: Setzt man y = xt
in die beiden Gleichungen (26) ein, so erhdlt man nach Di-
vision durch x die beiden Gleichungen

pX2 + Bpox2t + pex?t2 + yx23 + oyt + =0
yoX2 + pgx2t + By X221 X3+ gt + ;=0

(28)

(29)
(30)
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Aus diesen Gleichungen folgt (nach Multiplikation von (30)
mit y,:y, und anschliefender Subtraktion der Gleichun-
gen) eine Gleichung der Form:
Ax? + Bx?t + Cx#2+ Dt + E=0 (31)
Dabei sind die Koeffizienten Funktionen von B und V
m=1,2...10)
Man hat damit also folgendes Gleichungssystem vorliegen:
x2 = Q,(t) (Gleichung 27) (32)
t = Q,(x?) (Gleichung 31) (33)
Nach der Untersuchung der Konvergenzeigenschaften der
zur Losung dieses Gleichungssystems (32) und (33) liblichen
Iterationsverfahren und eventuellen rechentechnischen
Umformungen dieser beiden Gleichungen, um zu konver-
gierenden Iterationsfolgen zu kommen, erhilt man daraus
die Werte fiir x2 und t durch das iibliche Iterationsverfah-
ren: Fur t setzt man in (32) einen Wert ein, man erhilt ein
x2, setzt dieses in (33) ein, erhidlt daraus t, setzt dieses t
wieder in (32) ein usw. usw. Dieser iterative ProzeB wird
solange fortgesetzt, bis sich die beiden Werte x2 und t nicht
mehr dndern.

Das Gleichungssystem (26) 148t sich auch noch nach ver-
schiedenen anderen Verfahren der numerischen Mathema-
tik 16sen. Bei Benutzung einer elektronischen Rechenanlage
macht dies keine groBere Schwierigkeit und erfordert kaum
einen groBleren Zeitaufwand als die Losung eines linearen
Gleichungssystems. — Hat man nun nach einem dieser Ver-
fahren Losungen G,, C, und E,; gefunden, so hei3t das noch
nicht, das SQ,,; an dieser Stelle (G,, C), E;) ein Minimum
hat. Damit dies der Fall ist, miissen zusidtzlich noch andere
Bedingungen erflillt sein und zwar mufl (in mathematischer
Terminologie) -die dieser Stelle zugehdrige quadratische
Form positiv definit sein. — Auf eine nidhere mathemati-
sche Betrachtung der Existenz und Eindeutigkeit sowie auf
eine Diskussion der Eigenschaften der Losungen dieses
nicht-linearen Gleichungssystems soll hier nicht niher ein-
gegangen werden. Ebenfalls nicht auf die mathematische
Ableitung und Diskussion der Formeln fir die Standard-
fehler der errechneten Schitzwerte fir G, C und E.

Erste Anwendungen dieser theoretischen Ergebnisse auf
Modellpopulationen brachten sehr zufriedenstellende Re-
sultate. Eine Veroffentlichung dieser Ergebnisse ist in Vor-
bereitung. Einige numerische Beispiele der Anwendung
des Systems (21) sind im abschlielenden Kapitel d) wieder-
gegeben.

Dieses fiir jedes B anzuwendende Losungsverfahren —
nach Methode 1 — und die Methode, dann durch Auspro-
bieren das beste B zu finden, ist recht umstandlich und ar-
beitsaufwendig.

Methode 2:

Zu einem anderen, kiirzeren Verfahren, Schitzwerte fir
B, G, C und E zu erhalten, kommt man durch eine direkte
Bestimmung des optimalen B: —

Betrachtet man in

10
SQres = 2 0V ; —x2— H(n)y? — n?Bz?  p(n)xy)?
1

n=

n?

nicht nur x, y und z, sondern auch B als eine Variable, so
erhilt man als notwendige Bedingung filir ein Minimum
von SQ.. ein Gleichungssystem bestehend aus den drei
Gleichungen von (25) und der zusétzlichen Gleichung

OSQres = 2 2 -
B 0 oder 0y,X2 + ay3y2 + 09,22 + 05Xy + a3 = 0 (34)

Hierin sind die Koeffizienten ¢; (i = 22, 23,...26) Funktio-
nen von B und Vg;, (n=1,...10).
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Setzt man z2 aus der 3. Gleichung von (25) in (34) ein, so
folgt aus (34) eine Gleichung der Form:

Ax2+ By +Cxy+D =20 (35)
die sich mit y = xt umformen 146t in:
—D
= (36)
A + Bt? + Ct

Hierin sind die Koeffizienten Funktionen von B.
Durch Gleichsetzen der beiden x2-Ausdriicke (27) und (36)
erhilt man eine kubische Gleichung fiir t = y : x, die man
explizit nach t aufloésen kann:

t=H, (B) (37)
Durch Gleichsetzen der beiden x2-Ausdriicke (28) und (36)
erhilt man eine zweite kubische Gleichung fiir t, die man
wieder explizit nach t auflosen kann:

t =H, (B) (38)
Durch Gleichsetzen der beiden t-Ausdriicke (37) und (38)
folgt:

H, (B) = H, (B) (39)
oder aber mit H(B) = H, (B) — H, (B):
H@B)=0 (40)

Diese Gleichung (40) ist eine transzendente Bestimmungs-
gleichung fiir B, die man nach verschiedenen Verfahren
der numerischen Mathematik oder auch auf graphischem
Weg 16sen kann. Mit B erhélt man dann aus (37) oder (38)
t, aus (36), (27) oder (28) dann X, aus y = xt weiter y und
aus (25) schlieBlich z. Bei dieser Methode 2 wird das opti-
male B also durch direkte Berechnung und nicht durch
Durchprobieren der B’s — wie in Methode 1 — gewonnen.
Daher wird man in der Praxis — besonders wenn ein Com-
puter zur Verfiigung steht — meist Methode 2 anwenden,
da sich bei Benutzung einer elektronischen Rechenanlage
die transzendente Gleichung (40) einfach 16sen la3t. — Hat
man ein solches Losungsquadrupel gefunden, so gelten auch
hier. die bei Methode 1 gemachten Bemerkungen liber die
zusitzlichen Minimum-Bedingungen usw. — Auch hier soll
wieder auf eine ndhere mathematische Betrachtung der
Existenz und Eindeutigkeit sowie auf eine Diskussion. der
Eigenschaften der Schitzwerte und ihrer Standardfehler
verzichtet werden.

Auf eine ausfiihrliche Behandlung aller dieser hier nur
kurz erwihnten Fragen, auf andere Schéitzverfahren, Me-
thodenvergleiche und Effizienzuntersuchungen soll in ei-
ner spiateren Arbeit eingegangen werden.

Eine Verdffentlichung der Resultate der Anwendung der
theoretischen Ergebnisse und Methoden dieser Arbeit auf

Modellpopulationen und reale Pflanzenbestinde ist — in
einer mehr anwendungsorientierten Arbeit — in Vorbe-
reitung.

d) Einige Anwendungsbeispiele des Systems (21) mit Mo-
dellpopulationen

In diesem Abschnitt sollen einige numerische Beispiele
die Anwendung des Systems (21) und die gute Ubereinstim-
mung von theoretischen Werten (berechnet nach Gleichung
17 bzw. 20) und empirischen Werten (berechnet in Modell-
populationen) zeigen. Uber die Erzeugung solcher Modell-
populationen — bestehend aus den Genotypen AA, Aa und
aa mit den Hiufigkeiten p2?, 2pq und g2 und den Werten
(, 4,—7) bzw. (5, p,— 9 in den beiden Konkurrenzmerk-
malen F bzw. W — und die Technik von Simulationsun-
tersuchungen dieser Art siehe Houn (1970). — In der folgen-
den Tabelle 1 sind die empirischen und theoretischen nu-
merischen Werte der Varianz der Parzellenmittel fiir die
verschiedenen ParzellengréBen 1 X 1 bis 10 X 10 von eini-
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gen Fillen zusammengefaflit. In diesen Zahlenbeispielen
werden Populationen mit nur genetischer- und Konkur-
renzvarianz (also verschwindender Umweltvarianz) und
gleichen Dominanzgraden in den beiden Konkurrenzmerk-
malen betrachtet.

e) SchluBbemerkung

Das Ziel der theoretischen Untersuchungen dieser Arbeit
ist eine Verbesserung der Methode von Sakar und MukAIDE
zur getrennten Schitzung von genetischer, Konkurrenz-
und Umweltvarianz, indem einige einschneidende und fal-

sche Voraussetzungen iliber die Konkurrenzkomponente —
speziell die Annahme, daf3 die Kovarianz zwischen den ge-
netischen und Konkurrenzeffekten gleich Null ist — fal-
lengelassen werden.

Eine weitere Verbesserung dieser Methode diirfte durch
eine ndhere Untersuchung der Umweltkomponente mog-
lich sein: Denn die hier von uns angenommene Giiltigkeit
der empirischen Regel von F. Smita fiir die Umweltkom-
ponente ist sicher nur eine grobe Ndherung an die realen
Verhiltnisse. Der Hauptbestandteil der Umweltkomponen-
te diirfte auf den Einflu des Bodens, d. h. auf Effekte
aufgrund verschiedener Bodeneigenschaften, Bodenglite
usw. zurickzufiihren sein. Die Umweltkomponenten von
Pflanzen derselben Parzelle sind nicht unabhingig vonein-
ander, sondern infolge dhnlicherer Bodenverhéltnisse un-
tereinander korreliert — und das F. Smuru’sche b mifit und
berticksichtigt in gewisser Weise diese Abhingigkeit. —
Doch infolge zonierter Bodengiite, Trends in Bodeneigen-
schaften lber die ganze Flidche usw. sind nicht nur die e;;’s
derselben Parzelle korreliert, sondern auch die Umwelt-
komponenten von Pflanzen auf benachbarten und weiter
entfernten Parzellen; diese Effekte sind durch Smtn’s b
nicht faB3bar.

Auf eine ausfiihrliche Behandlung dieser Fragen (siehe
z. B. Rives 1969) soll in einer spateren Arbeit eingegangen
werden. Durch eine Anwendung und Beriicksichtigung sol-
cher Verallgemeinerungen bei der Ableitung des Erwar-
tungswertes der Umweltkomponente in der Varianz der
Parzellenmittel wird eine weitere Verbesserung der Metho-
de zur getrennten Schitzung der genetischen-, Konkurrenz-
und Umweltvarianz einer Population moéglich sein.

Zusammenfassung

Das Ziel dieser Arbeit ist eine Verbesserung der Metho-
de von Sakar und Mukaine zur getrennten Schitzung der ge-
netischen (G)-, Konkurrenz (C)- und Umweltvarianz (E) ei-
ner Population, indem einige einschneidende Voraussetzun-
gen — speziell die Annahme, dal die Kovarianz zwischen
den genetischen- und Konkurrenzeffekten gleich Null ist —
fallengelassen werden. — Dieses gelingt unter der Annah-
me, da3 Konkurrenzeffekte genetisch bedingt sind und da
sie wie normale quantitative Merkmale behandelt werden
konnen; und zwar wird angenommen, dafl zur Beschrei-
bung der Konkurrenzeigenschaften einer Population jeder
Genotyp X zwei Merkmale besitzt: Konkurrenzfihigkeit
Fx und Konkurrenzwirkung Wy, die beide wie normale
quantitative Merkmale vererbt werden:

Unter Zugrundelegung des einfachen Konkurrenzmo-
dells:

PX = Fx—i(x) Wi(x) + ex (1)

(dabei ist Px der phénotypische Wert der Pflanze X, ex
ist die Umweltabweichung und die Summation i(X) lauft
liber die Nachbarn von X) werden die Erwartungswerte
der verschiedenen Terme in der Varianz der Parzellenmit-
tel abgeleitet. Damit ist die phénotypische Varianz der Par-
zellenmittel als Funktion von G, C, E und des F. Smite’-
schen Parameters b dargestellt. Diese Funktion ist aber
nicht mehr linear in G und C:

€ (n°V n2) = G + &(n) C + n?BE 7 ¢n))/GC (2)
Dabei ist: € = Symbol fiir den Erwartungswert, n?2 = Pflan-
zenzahl pro Parzelle (wir betrachten nur quadratische Par-
zellen), Vi:; = Varianz der Parzellenmittel, B = 1-b mit
dem Parameter b aus dem Smita’schen Gesetz und @(n) und
®(n) sind Funktionen von n. — Auf verschiedene Parzellen-
groBen angewandt erhidlt man daraus ein Gleichungssy-
stem, dessen Losung, z. B. nach der Methode der kleinster
Quadrate, Schiatzwerte fiir G, C und E liefert.
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Es werden verschiedene Losungsmoglichkeiten dieses
nicht-linearen Gleichungssystems angegeben und diskutiert.

AbschlieBend wird anhand der ph3notypischen Varianz
der Parzellenmittel an zwanzig numerischen Beispielen die
gute Ubereinstimmung von theoretischen Werten, die nach
obiger nicht-linearer Formel fiir den Erwartungswert be-
rechnet wurden, und aus Modellpopulationen gewonnenen
empirischen Werten gezeigt.

Summary

Title of the paper: Studies on competition between various
genotypes in plant stands. —

I. Modification of Sakai’s method to separately estimate the
genetic variance, competitional variance and environmental
variance of a population.

The purpose of this paper is an improvement of the me-
thod of Sakar and Muxkaipe to separately estimate the ge-
netic variance (G), competitional variance (C) and environ-
mental variance (E) of a population. — In this treatment
some of the dubious assumptions of Saxai and Muxkaipg —
especially the assumption that the covariance between the
genetic and competitional effects equals zero — were omitt-
ed. This was possible under the assumption that com-
petitive effects are genetically caused and controlled and
that one can treat them as quantitative characters. We
assume that for the description of the competitive prop-
erties of a population each genotype X has two character-
istics: competitive ability Fx and competitive influence
Wx; both are inherited as quantitative characters.

The expectations of the various terms in the variance

of plot means are derived using the simple model of com-
petition:
1(%) WI(X) + ex (1)
with Px = phenotypic value of plant X, ex = environmental
deviation and the summation i(X) is over the neighbours of
X.

As such the phenotypic variance of plot means is ex-
pressed as a function of G, C, E and the parameter b from
Swmith’s empirical law; but this new function is not linear
in G and C:

€ n2Vp?2) = G + d(n) C + n?BE = zp(n)l/GC )

Px =Fx—

with € = symbol for expectation, n? = number of plants
per plot (we only consider square plots), Vn? = variance
of plot means, B = 1-b with parameter b from Sma’s
empirical law and ©(n) and ¢(n) are functions of n. — After
applying equation (2) on various plot sizes one gets a system
of equations whose solutions — for example with the
method of least squares — give estimates of G, C and E.

Some possibilities to solve this system of non-linear
equations are given and discussed .

Finally the good agreement between theoretical values,
which are computed from the non-linear formula for the
expectation of the variance of plot means and empirical
values, which are computed from simulated populations
is shown in twenty numerical examples.
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Uber Marssonina-Resistenz einer Population von tetraploiden Pappeln

Von Lupwic-ARNOLD ScHLOSSER, Bovenden

(Eingegangen am 16. 2.

Aus einer frei abgebliihten Kreuzung der Srour-ScHREI-
NER Zlichtungen ,,Oxford® und ,Rochester” X , Androskog-
gin“ wurden diese Bastarde als kleine Pfldnzchen einer Ve-
getationspunktbehandlung mit Kolchizin ausgesetzt. Die
Reiser sehr vieler Pflanzen erwiesen sich als tetraploid,
nach morphologischen Analysen an Blittern und Blattge-
weben, Pallisadenparenchym und SchlieBzellen z. B. und
nach der Chromosomenzihlung an jungen Adventivwur-
zeln. Wie zu erwarten, war das Bild dieser Pflanzen, diploid
oder tetraploid, sehr bunt, wenn man bedenkt, welche Ar-
ten der Gattung Populus oder Sorten vor iliber 40 Jahren
von den Ziichtern verwendet wurden.

Diese Tetraploiden wurden entwickelt, um fiir die Schaf-
fung einer triploiden Population, die durch einen hohen
Heterosiseffekt und genetische Verschiedenheit bei hoher
Holzproduktion und bester Holzqualitdt ausgezeichnet ist,
als Kreuzungspartner Verwendung zu finden. Wenn eine
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solche Arbeit liber das Niveau einer genetischen Spielerei
hinausgehen soll, ist es unbedingt erforderlich, daf3 diese
als Kreuzungspartner vorgesehenen tetraploiden Pappeln
der Sektion Tacamahaca hinsichtlich der Anfilligkeit oder
Widerstandsfihigkeit gegeniiber allen pilzlichen Schidlin-
gen gepriift werden, die nach den bisherigen Erfahrungen
teilweise in katastrophalem Ausmaf auftreten kénnen, wie
z. B. Dothichiza, Melampsora und, wie jetzt, Marssonina
brunnea in allen Gebieten, in denen gute Ziichtungen aus
der Sektion Aigeiros zum Anbau kommen. Dies gilt beson-
ders filir die italienischen Pappelanbaugebiete.

Bei allen diesen Katastrophen ist die unbiologische Klon-
kultur besonders gefidhrdet, in der sich auch der an sich
kleinste und unbedeutendste eingewanderte Parasit in
kurzer Zeit vermehren kann. Von dem dann entstehenden
groBen Sporenareal aus kann die Epidemie sehr schnell
weiterlaufen. In einer Population von guten, aber genetisch




