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Untersuchungen zur Konkurrenz zwischen ver schiedenen Genotypen
in Pflanzenbestanden

1T1. Dar stellung des Unter suchungsmodellsund Ableitung einiger Beziehungen tUber Konkurrenzvarianzen und Heritabili-
taten

Von M. Hiun*)

a) Einleitung

In einer ersten Arbeit (Hiun 1969) wurde eine Modifika-
tion der Methode von Sakar zur Schatzung der genetischen-,
Umwelt- und Konkurrenzvarianz einer Population theo-
retisch hergeleitet und diskutiert. Bel der Darstellung des
Schétzverfahrens und der Ableitung der dazu notwendigen
Formeln erwies sich eine ausfihrliche Beschreibung des
zugrundeliegenden Konkurrenzmodells, seiner Eigenschaf-
ten und Anwendungsmdglichkeiten als nicht unbedingt er-
forderlich. Daher wurden dort auch nur die zum Verstand-
nis der methodischen Oberlegungen und Ansétze notwen-
digsten Voraussetzungen kurz beschrieben.

In dieser Arbeit soll nun auf das Konkurrenzmodell und
die benutzten Parameter néher eingegangen werden. Dies
um so mehr, als eine genaue Kenntnis des Modells und
der Parameter fur ein Verstandnis der folgenden Arbeiten
und auch fur die praktische Anwendung der abgeleiteten
theoretischen Ergebnisse unerlaflich ist.

Der erste Teil der vorliegenden Arbeit bringt also nicht
so sehr neue wissenschaftliche Ergebnisse als Vorausset-
zungen, Definitionen und Grundlagen fur die friheren und
folgenden Konkurrenzuntersuchungen (Huu~n 1969; Hunx
1970, Teile I11, 1V, V und VI). Im zweiten Teil (Abschnitte
e— g) werden dann einige erste Folgerungen gezogen und
Beziehungen Uber Konkurrenzvarianzen und Heritabilita-
ten abgeleitet.

In weiteren Arbeiten (Houn 1970, Teile I1I, 1V, V und VI)
folgt dann die Behandlung der folgenden Themen: 1) Das
Konkurrenz-Korrelationsmuster eines Bestandes mit seinen
Eigenschaften, Folgerungen und Anwendungsmdglichkei-
ten, 2) Probleme der optimalen Parzellengrof3e bei Feldver-
suchen und 3) Fragen der Phanotypensel ektion.

*) Institut fur Forstgenetik und Forstpflanzenziichtung in Schma-

lenbeck der Bundesforschungsanstalt f ir Forst- und Holzwirtschaft,
Reinbek.
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Ober die Existenz von Konkurrenzeffekten in Pflanzen-
bestanden gibt es wohl keinen Zweifel, denn tberall in der
Natur, wo Organismen mit &hnlichen Ansprichen an die
Umwelt in Nachbarschaft zusammenleben, kommt es zu
Konkurrenz zwischen ihnen um digjenigen Umweltfakto-
ren, in die sie sich teilen missen. Die Nichtberiicksichtigung
dieser wechselseitigen Beeinflussung, deren Bedeutung fir
das Versténdnis biologischer Zusammenhange seit langem
bekannt ist, durfte bei vielen zichterischen Experimenten
(Phanotypen-Selektion, Heritabilitdtsschatzung) ein Grund
fdr den oft nur so geringen erzielten Gewinn sein.

Man unterscheidet gewohnlich zwischen einer intraspezi-
fischen und einer interspezifischen Konkurrenz, das heif3t
einem Wettbewerb um die Wachstumsfaktoren innerhalb
derselben Arten im Reinbestand und einem solchen zwi-
schen verschiedenen Arten in Mischbestanden.

Wie in vielen Versuchen nachgewiesen werden konnte,
fahrt intraspezifische Konkurrenz keineswegs zu Popula-
tionen, in denen ein Genotyp, namlich der gegentiber Kon-
kurrenz Bestgeeignete, erhalten bleibt, sondern intraspezi-
fische Konkurrenz kann ein entscheidender Auslesefaktor
sein und fuhrt meistens zu balancierten Systemen mit ho-
her genetischer Variation. Die Untersuchungen von Misch-
bestanden aus verschiedenen Arten fanden fruh das Inter-
esse in der Pflanzenziichtung — und schon DarwiN wies
darauf hin, daR die Leistungen in Mischbestanden oft tGber
den Leistungen von Reinbestdnden der beteiligten Arten
liegen.

Diese — besonders den Okologen interessierende — Kon-
kurrenz zwischen verschiedenen benachbart aufwachsen-
den Arten ist auch von grofRer Bedeutung fir die Grundla-
gen der Pflanzensoziologie: ,Man weil3, dal3 verschiedene
Arten sich gegenseitig aus ihren physiologischen Optima
verdréangen koénnen, daf3 bestimmte Artgrenzen nicht Kli-
magrenzen, sondern Konkurrenzgrenzen sind, und Genoko-
logen und Populationsgenetiker haben festgestellt, daf? die
Konkurrenzbedingungen, unter denen eine Population



steht, ihre genetische Zusammensetzung mafBgeblich mit-
bestimmen kénnen“ (Sineu 1967).

Durch Konkurrenz mit anderen Arten wird aber auch
die natiirliche Auslese innerhalb jeder der konkurrierenden
Populationen wesentlich mit gesteuert. In vielen Fillen
konnte man nachweisen, da3 spezifische Konkurrenzbedin-
gungen auch zu spezifischen Reaktionen der beteiligten Po-
pulationen fithren. Es muf3 also genetische Faktoren geben,
die das Konkurrenzverhalten von Populationen und Indivi-
duen beeinflussen. Konkurrenz wird also auch zu einem
Problem im Rahmen der Genetik, Zichtung und Evolu-
tionslehre.

Besonders kompliziert werden diese Verhéltnisse natiir-
lich in Pflanzenbestidnden, die aus vielen und, wie im Fall
von Bestdnden fremdbefruchtender Arten, nicht zu identifi-
zierenden Genotypen bestehen.

Bessere Moglichkeiten zur Untersuchung dieser kom-
plexen Zusammenhénge ergaben sich, als Sakar (1953, 1955,
1957, 1961) begann, Methoden der quantitativen Genetik
auf die Konkurrenzphdnomene anzuwenden. Da allen fol-
genden Betrachtungen eine Modifikation des Saxar'schen
Konkurrenzmodells zugrundeliegt, sei hier kurz auf seine
Untersuchungen und seinen Modellansatz eingegangen: Er
arbeitete mit Mischungen aus verschiedenen Linien selbst-
befruchtender Kulturarten und fand dabei immer wieder,
daf3 das Verhalten einer Linie im Mischbestand ganz anders
sein kann als im Reinbestand. Er folgerte, dal Ertrags-
fahigkeit und Konkurrenzeignung nicht positiv korreliert
sein miissen. Nach weiteren Versuchen iiber den Einfluf}
der Anzahl und des Verteilungsmusters der konkurrieren-
den Pflanzen um eine Pflanze stellte Sakar ein Konkur-
renzmodell auf, das folgende Voraussetzungen enthélt:

1) Die Konkurrenzwirkung eines Genotyps ist ein quanti-
tatives Merkmal unter der Kontrolle von Mendelgenen.

2) Die Konkurrenzwirkung hingt ab vom Abstand der
konkurrierenden Pflanzen, nicht aber von der Verteilung
und der Stellung der einzelnen Konkurrenten innerhalb
der Nachbarn-Konkurrentengruppe.

3) Gewinn oder Verlust einer Pflanze durch Konkurrenz
mit einer anderen wird jeweils durch Verlust oder Gewinn
des Konkurrenten ausgeglichen.

4) Der Gesamteffekt der Gruppe von N Konkurrenten ist
eine lineare Kombination der mittleren Konkurrenzwir-
kung der einzelnen Konkurrenten, d. h. die Nachbarschafts-
konkurrenzwirkungen sind additiv.

Dieses Modell ist nach Stern (1965) ein Spezialfall eines
allgemeingiiltigen Konkurrenzmodells; es ist ein Sonder-
fall eines 3N + 1-faktoriellen Versuches. Unter Zugrunde-
legung dieses speziellen Konkurrenzmodells und des Ma-
tHER’Schen Modells der quantitativen Genwirkung versuch-~
te Sakai, die Verzerrung der genetischen Varianzen und Ko-
varianzen in Bestidnden konkurrierender Pflanzen durch
Konkurrenz zwischen verschiedenen Genotypen unter Ein-
fiihrung von Konkurrenzkomponenten zu schitzen. Weiter
gibt er — nach Untersuchung einer spaltenden Generation
nach Kreuzung zweier Sorten — die Erwartungswerte der
genetischen Varianzen unter Einschluf3 der aus Konkurrenz
resultierenden Komponenten.

Alle — oft scheinbar widerspriichlichen — Ergebnisse
konnte Sakar erkldren, wenn er Ertragsfiahigkeit und Kon-
kurrenzeignung von Pflanzen als verschiedene quantitati-
ve Merkmale auffaf3ite. — Die Schwichen der Versuchsaus-
wertung von Sakar sind in seinem Modell begriindet. So
nimmt er einen hypothetischen genetischen Wert fiir die
Ertragsfahigkeit der Pflanze. Diesen definiert er als Lei-
stung eines Genotyps im Reinanbau unter bestimmten Um-

weltbedingungen (z. B. Dichtstand). Reinbestinde der be-
teiligten Genotypen bei fremdbefruchtenden Arten sind ex-
perimentell aber nicht realisierbar.

Daher schlugen Hercason und Cuesis (1963) vor, fiir jeden
Genotyp zwei quantitative Konkurrenz-Eigenschaften ein-
zufiihren: Konkurrenzféhigkeit, d. h. der Ertrag unter be-
stimmten Konkurrenzbedingungen und die Konkurrenz-
wirkung, d. h. der mittlere Einflu3 auf den Ertrag anderer
ihnen im Bestand benachbarter Genotypen. Konkurrenzfi-
higkeit ist also eine MafB3zahl fiir die Fahigkeit eines Geno-~
typs, Konkurrenz durch andere Genotypen zu widerstehen,
wihrend Konkurrenzwirkung eine MaBzahl fir die Wir-
kung eines Genotyps auf andere Genotypen ist. Beide Ei-
genschaften werden definiert an einer bestimmten Popula-
tion, deren Dichtstand genormt ist, in der Genhiufigkeil
und die Verteilung der Pflanzen bzw. Genotypen auf die
Pflanzplidtze bekannt ist oder aber durch Annahmen vor-
gegeben werden kann. Konkurrenzfihigkeit und Konkur-
renzwirkung sind dann Parameter, die von der Popula-
tionszusammensetzung und -struktur abhidngen. In vielen
Versuchen konnte nachgewiesen werden, dafl diese Merk-
male wie normale quantitative Merkmale vererbt werden.

b) Das Untersuchungsmodell

Bezeichnet man mit P den phinotypischen Wert einer
Pflanze in Bezug auf ein bestimmtes quantitatives (kon-
kurrenzbeeinflufites) Merkmal, mit G den genotypischen
Wert der Pflanze und mit E die Umweltabweichung, so
kann man fiir die phinotypische Auspriagung des quantita-
tiven Merkmals schreiben:

P=G+E (1)
und die Varianz dieses Merkmals ist:
V(P) = V(G) + V(E) + 2KOV(G, E) 2)

Der Term E enthilt z. B. die Effekte der Bodenunter-
schiede, die zwischen den Pldtzen vorliegen, auf denen ver-
schiedene Pflanzen stehen, die Einfliisse der verschiedenen
Startbedingungen der Pflanzen, Schidigungen im Verlauf
der Entwicklung und dann natiirlich auch die uns beson-
ders interessierenden Konkurrenzwirkungen der Nachbarn
und die Reaktion der Pflanze darauf.

Der Einschiatzung der bodenbedingten Unterschiede, die
z. B. auf Unterschieden in der Bodenglite beruhen, dienen
die Untersuchungen von Smita (1938), SuHrikHANDE (1957),
WricgHT und FreeLann (1960), Sakar und Hatakevama (1963),
Rives (1969), Huoun (1969) u. a.

Wir nehmen an, daf die den Pflanzenbestand bildende
Population ein populationsgenetisches Gleichgewicht in Na-
he des Gleichgewichts einer zufallspaarenden Population
erreicht hat. Von Bestidnden fremdbefruchtender Arten —
z. B. natiirlichen Waldbestidnden — ist zwar bekannt, dafi
diese aus verschiedenen Griinden eine solche Gleichge-
wichtslage nicht genau erreichen, doch werden die Genoty-
penhéufigkeiten nicht allzusehr von den im Gleichgewicht
zu erwartenden abweichen. Weiter legen wir allen unseren
spéteren Konkurrenzuntersuchungen die folgenden verein-
fachenden Annahmen zugrunde, die — auch wenn sie zum
Teil schon in HUnN (1969) kurz erwahnt wurden — hier noch
einmal zusammengestellt werden sollen:

1) Zur Beschreibung der Konkurrenzeigenschaften einer
Population soll jeder Genotyp X zwei Merkmale besitzen:
Konkurrenzfihigkeit (Fx) und Konkurrenzwirkung (Wx),
die beide wie normale quantitative Merkmale vererbt wer-
den.

2) In allen Féallen betrachten wir nur den einfachsten
Fall, ndmlich eine Population mit nur einem einzigen spal-
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tenden Locus, dessen beide Allele pleiotropisch die beiden
Merkmale F und W ihrer Trager beeinflussen.

3) Die Pflanzen sind gleichmiBig, d. h. mit regelmifBligen
Absténden, lber die Flache verteilt. (Damit erreicht man,
daB die Dichtstandsvariation als gesonderte Variations-
ursache entfdllt und daf3 nur genetische- und Konkurrenz-
korrelationen ibrigbleiben.

4) Die Pflanzen sind gleich alt.

5) Es soll nicht beriicksichtigt werden, daB3 die gegensei-
tige Beeinflussung benachbarter Individuen in verschiede-
nen Lebensaltern und Entwicklungsstadien verschieden
sein kann. Es soll also genligen, die Verhéltnisse in einer
bestimimten Altersstufe zu untersuchen.

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

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

8) Die Wirkungen der vier effektiven Nachbarn addie-
ren linear, d. h.; Den phdnotypischen Wert Px der Pflanze
X erhédlt man aus:

-

Px=Fx— Wixy + ex (3)

i(x)
Dabei lduft die Summation i(X) iliber die vier Nachbarn
der Pflanze X; ex ist die Umweltabweichung, definiert als
Abweichung des Beobachtungswertes Px von seinem Er-
wartungswert aus F- und W-Effekten. Der phénotypische
Wert einer Pflanze hiéngt also ab vom Genotyp der betref-
fenden Pflanze und der genotypischen Zusammensetzung
der Nachbarn-Konkurrentengruppe.

9) Die Haufigkeiten der drei Genotypen AA, Aa und aa
seien p?, 2pq und g3 und sie mogen in den beiden Merkma-
len die folgenden Werte haben:

Bezogen auf den Mittelwert

der Homozygoten: In der absoluten Skala:

AA Aa aa AA Aa aa
F + v + % - A+ A+ A A—~
w + 28 +p — 2 B+2 B+ B—2

10) Die Population sei als ,unendlich gro3* vorausgesetzt.
AbschlieBend seien noch die folgenden Bezeichnungen
cingefihrt:
a) K=A—4B

b) y:d=z
¢ Aiy=x
d u:d=y

x und y sind also die Dominanzgrade in den beiden Merk-
malen Konkurrenzfihigkeit und Konkurrenzwirkung.

Alle im folgenden in Termini der quantitativen Genetik
durchgefiihrten Untersuchungen fiir verschiedene Genoty-
pen gelten ganz analog auch fiir die Untersuchung von
Mischbestdnden aus verschiedenen Sorten, Arten usw. In
diesem — filir landwirtschaftliche Versuche und auch fir
die praktische Anwendbarkeit aller Ergebnisse der theo-
retischen Konkurrenzuntersuchungen — besonders interes-
sierenden Fall mul man die Definitionen und die geneti-
schen Parameter lediglich in die entsprechenden MafB3zahlen
des Mischbestandes libersetzen. Voraussetzung ist aller-
dings immer, dal man Mischungen aus drei Komponenten
mit einem Komponentenverhiltnis von p?:2pq:q? mit
p + q = 1 vorliegen hat.

Fir ausfiihrlichere allgemeine biologische Betrachtungen
zum Problemkreis ,,Konkurrenz“ und die Darstellung der
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bisherigen Untersuchungen und Ergebnisse sei auf das um-
fangreiche Schrifttum verwiesen (z. B. Harper 1961, Knapr
1967 und SterN 1969; die beiden letzteren mit ausfiihrlichen
Literaturverzeichnissen).

c) Berechnung der Mittelwerte

Um die Effekte der Konkurrenz zwischen verschiedenen
Genotypen — um die es uns hier alleine geht — untersu-
chen zu kénnen, nehmen wir zunichst an, da8 E aus (1) nur
die durch Konkurrenz zwischen Genotypen entstehenden
Anteile enthidlt, dal man alle anderen Bestandteile der
Umweltabweichung zunéchst einmal vernachlassigen kann.

Bezeichnet man bei einer bestimmten Nachbarsituation
ciner Zentralpflanze X mit j = Anzahl der AA-Nachbarn,
k = Anzahl der Aa-Nachbarn und 1 = Anzahl der aa-Nach-
barn, so ist der phénotypische Wert der Zentralpflanze X:

Px=Fx—dé(—D—uk + K (4)

und die H&ufigkeit Hj,, dieser Nachbarn-Konkurrenten-
gruppe ist
4!
Hjjg = 7777 ©)3 @pa)k (@) (5)

jrk!
mitj+k+1=4.

Die Zusammenstellung aller moglichen phénotypischen
Werte der drei Genotypen enthilt Tabelle 1. (Hierbei ist
der konstante Summand K jeweils weggelassen.) Diese
Aufstellung der moglichen phénotypischen Werte zeigt auch
die Bedeutung der Merkmale Konkurrenzfihigkeit und
Konkurrenzwirkung: So ist z. B. y + K der phénotypische
Wert einer AA-Pflanze, wenn ihre Nachbarschaft zu glei-
chen Teilen aus den beiden Homozygoten besteht (Analog
fiir 1 und —y).

Im Gegensatz zu den Untersuchungsmodellen bei Sakai
(1955) und SiNngH (1967) wird hier also Konkurrenzfihigkeit
(= genotypischer Wert) nicht als Merkmalswert der Pflan-
ze im Reinbestand definiert. — Man kann die Groéfien y,
1, 0, » und K also iiber die phinotypischen Werte von Ein-
zelpflanzen unter bestimmten Umweltbedingungen defi-
nieren. Hierzu kénnte jeder der phidnotypischen Werte aus
Tabelle 1 benutzt werden:

Tabelle 1.
Nachbarn- Haufig-  Phinotypische Werte der Zentralpflanze
Gruppe keit aa Aa AL
aa, aa, aa, aa qB - + 48 A+ 4s y + 45
aa, aa, aa, Aa|8pq?7 -y + 36 | A+ 35 —p Y+ 35 —p
aa, aa, aa, Ad [4p%o® -7+ 25 A+ 28 v+ 26
aa, aa, Aa, 4a|2up2¢® —y+ 28 —2u [ A+ 26 — 2u Y+ 25 —2p
aa, aa, AA, AA 6pb'q4 -7 A + ¥
aa,aa,Aa,M24p3q5 —y+8—pr+b—-np Y+5—p
Aa, Aa, Aa, Aa ‘|6p4q4 -y = 4p A= 4p = m
s, Aa, Aa, aa|32p>q’ — 9y + 86 =3u| A+ 8 -3 Y+ 6 —3p
Aa,Aa,Aa,AA}Zqu3 — ¢y —8 -3 A -6 -3 Yy -6 —3u
As, Aa, AA, aa 48p4q4 -y ~2p A= 2u Y — 24
e, Aa, AA, 25087 | —y —2u —28|A —2p — 25 | v — 2u — 25
AA, AA, AA, AA p8 —y =48 |A—as Yy — 48
AA, AA, AA, Aa 8p7q — 7 = 38 A —p — 38 Y —u— 35
Ab, AR, AL, s 82°%° | —y -2 |a -2 v -2
A.A,A.A,Aa,aaZ#pqu -y =8 —prA—-5—-0p Y —p=—=28




Bezeichnet man mit hi;j,k,l den phénotypischen Wert ei-
ner Pflanze i, wenn sie von j AA-Pflanzen, k Aa-Pflanzen
und 1 aa-Pflanzen umgeben ist (dabei ist i =1, 2, 3 mit
AA=1Aa=2aa=3undfirj kundlgilt 0 <jkl <4
mit j + k + 1 = 4), so kann man die Parameter z. B. folgen-
dermafien definieren:

h1;2,0,2 + h3;2,0,2

2
hl;2,0.2 - hs;z,o«z

2

h1;2,9,2+ h3;2,0,2
2;2,0,2 7 2

(6)

Nyi103 — P

hl;l,z,ﬁl

hyg02—

b=

Dieser — bei einzeln zu identifizierenden Genotypen —

zwar verwendbaren Parameter-Definition tiber die Einzel-

pflanzen ist fur die praktische Anwendbarkeit die Defini-
tion liber Mittelwerte aber doch vorzuziehen.

Den mittleren phinotypischen Wert z. B. von AA erhilt

man (unter Benutzung von p + q = 1) aus:

Paa= Kl (—30—ku+10+K); u;'m (021 2Pk ()}
jtkrl=4

=y—40 (p—q) —8pgu + K. (7)

Analog erhidlt man die mittleren phénotypischen Werte
von Aa und aa:
Pan =y —4 (p—q) —8pqu + K
Py, =1—45(p—a)—8pau + K (8)
P,=—7r—45(p—q) —8pqu + K
Gegenliber dem Saxar-Modell (SincH 1967) erreicht man
durch das hier gewidhlte Untersuchungsmodell und die ab-
gednderte Definition der Konkurrenzfihigkeit (= genotypi-
scher Wert) eine vollige Symmetrie der mittleren phénoty-
pischen Werte.
Aus (8) folgt:

- Paa + P
y = Pan— A 5 1"
+ P, ®)
Pa/
lZP;\a— AA : an

In Populationen identifizierbarer Genotypen und Misch-
bestdnden aus identifizierbaren Sorten oder Arten sind die
Konkurrenzfihigkeit-Parameter also experimentell sehr
einfach zu bestimmen, indem man in einer beliebigen Po-
pulation die mittleren phénotypischen Werte der Genoty-
pen oder Komponenten bestimmt; denn die Ausdriicke (9)
sind ja unabhingig von p.

Es gilt also: In einer beliebigen Population ist die Kon-
kurrenzfihigkeit eines Genotyps gleich dem mittleren phéa-
notypischen Wert dieses Genotyps (jeweils bezogen auf den
Mittelwert der beiden Homozygotenmittel). Eine solch ein-
fache Definition ist mittels des Sakarschen Konkurrenz-
modells nicht moglich.

Die Konkurrenzwirkungsparameter é und x kann man
nicht so einfach liber die Komponentenmittel einer belie-
bigen Population definieren, sondern nur iber die Mittel
in bestimmten Populationen.

Neben den mittleren phinotypischen Werten der Geno-
typen interessiert auch der Geamtmittelwert M der Popu-
lation. Man erhélt ihn aus der Beziehung:

M = p?PaA + 2pqg Pa, + @*P,, (10)

nach Einsetzen der Ausdriicke (8) zu:
M= (p—aq)(y—49) + 2pg (A —4u) + K (11)

Betrachtet man die Parameter y, 4, 1 und u als feste, fir
die betreffenden Genotypen charakteristische GroBen, die
in allen Generationen und Populationen, die aus diesen
Genotypen bestehen, konstant bleiben, so kann man unter
dieser vereinfachenden Annahme Aussagen iiber die Kon-
kurrenzparameter machen, ohne die Ertrige der Kompo-
nenten (= Genotypen) zu kennen: Seien M;, p; und g; die
empirischen Gesamtmittel und Genhiufigkeiten der Popu-
lationen i (i =1, 2,...n), so gilt nach (11):

M; = (pi—aqya + pgb+ K
mit a =y — 49 und b = 2(1 — 4u).
Die Unbekannten werden nun nach der Methode der

kleinsten Quadrate geschitzt; allerdings nur die Unbekann-
ten a, b und K, nicht aber y, 4, 4, © und K, denn aus:

(12)

n
igl(Mi—(pi—q:)a—p‘qib—K)" = Min (13)

erhdlt man nur drei voneinander unabhingige Normal-
gleichungen:

n
i—Zl Upi—aq)=0

n
'ZlUi pg; =10 (14)
i=

n

>U; =0
i=1

mit Ui = Mi—(pi—q:)a—piqi b—K.
Wegen p; + q; = 1 reduziert sich die erste Gleichung aus
(14) auf:
n
1=

und damit erhilt man aus (14) das folgende — ausfiihrlicher
geschriebene — System:

n
a lel(p.—q)+b2p,ql+KL p; = L M;p;
i=
n
Zl q‘(p,—q)+b >‘p,2q,?+szql .ZlMipiq,
i= i=
n
a,zl( ‘—q)+bzpql+Kn—le (16)
1= i=

Zur Losung dieses Gleichungssystems braucht man also
nur die Populationsmittelwerte und die entsprechenden
Genhiufigkeiten verschiedener Populationen. Aus den ex-
perimentell einfach zu bestimmenden phénotypischen Kor-
relationen zwischen Nachbarn (Ableitung der dazu notwen-
digen Formeln in Hunn III, 1970) und den aus (16) berech-
neten Werten a, b und K kann man dann die Parameter
7, 0, 2 und u einzeln bestimmen. Diese Moglichkeit der Pa-
rameterbestimmung aus den Gesamtmittelwerten und den
Genotypenhiufigkeiten ist von Bedeutung fiir Mischungs-
versuche mit verschiedenen Sorten, wenn die verschiede-
nen Genotypen zwar phénotypisch nicht zu identifizieren
sind, wenn aber die Gesamtmittel und auch die Mischungs-
verhéltnisse der Sorten bekannt sind.

AbschlieBend sei noch auf eine andere Anwendbarkeit
des Gleichungssystems (16) hingewiesen: Nimmt man fiir
die Populationen i, i =1,2,...n die durch Anwendung ge-
wisser Selektionsbedingungen auseinander hervorgehenden
aufeinanderfolgenden Generationen einer Population, so
kann man das Gleichungssystem (16) in Verbindung mit
Selektions- und Evolutionsproblemen bringen. Auf diese
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durch (16) moglichen Zusammenhinge zwischen Konkur-
renz- und Selektionsparametern wird in einer spiteren Ar-
beit eingegangen (Huun 1970).

Wenn es keine Beeinflussung einer Pflanze durch ihre
direkten Nachbarn gibt — wenn also keine Konkurrenz-
effekte existieren — dann gilt:

d=u=B=0 (17)

Ob ein Genotyp (oder die Komponente einer Mischpopu-
lation) durch Konkurrenz Gewinn oder Verlust erzielt,
hingt ab vom Vorzeichen von

S=d({—a + 2pgu + B (18)

Setzt man B = vd und F(y,p) = (d —p) — 2pqy, so ist
die Bedingung, ob die Konkurrenzeffekte in Gewinn oder
Verlust der Genotypenmittel (und damit auch des Popula-
tionsmittels) resultieren:

v ; F(y, p), falls § > 0
(19)
v = F(y,p), falls § < 0
<
(Siehe hierzu: Abbildung 1).

d) Berechnung der Varianzen

Aus

Px = Fx——i(Zx)Wi(xv (20)

erhalt man fir die Populationsvarianz V(P):

Flyv.0)
A

b

“4r N\ 4

==

i
Abb. 1. — Darstellung der Funktion F(y,p) fiir verschiedene Kon-
kurrenzwirkungs-Dominanzgrade y.
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V(P) = V(F) + 4 V(W) — 8 KOV (F,W)
Wegen KOV(F,W) = 0 folgt aus (21):
V(P) = VF) +4VW).
Mit den folgenden Bezeichnungen:
Va=2pq(y + 1(q—p))2 = additive Varianz der Konkur-
renzfihigkeit
= Dominanzvarianz der Konkur-
renzfihigkeit
V. = 2pq (6 + u(q-—p))* = additive Varianz der Konkur-
renzwirkung
= Dominanzvarianz der Konkur-
renzwirkung

(21)

(22)

Vg = (2pad)®

Vs = (2pqu)?

erhidlt man fiir die Populationsvarianz bei N Konkurren-
ten einer Pflanze:
V(P) = Vy + Vg + N (Vy + Vo) (23)

Als Folge des linearen Konkurrenzmodells (3) kommt
man zu diesem einfachen Varianzausdruck ohne Kovarianz-
terme; auch hier zeigt sich wieder der Vorteil des gewihl-
ten Untersuchungsmodells gegentiber dem Sakai-Modell,
bei dem ja Kovarianzterme in den Varianzberechnungen
auftreten (Sineu 1967).

Die bei den spidteren Untersuchungen benétigte Formu-
lierung der Populationsvarianz als Polynom von p ergibt
sich aus (23) zu:

V(P) = — (422 + 16u?)p?* + (32u2 + 812 + 32ud + 8yi) p?

— (642 + 24u® + 2y% + 80% + 48ud + 12p1) p2 + (24)
(16ud + 4yi + 242 + 852 + 2y + 8u®) p

Weiter gilt: Die Varianz zwischen Genotypen (V) —d. h.
die Varianz der mittleren phanotypischen Werte der Geno-
typen — ist gleich V(F),

Vg = 2pq (y + Hq—p))? + 2pad)? = V(F) (25)
und fiir die Varianz innerhalb der Genotypen (Vi) erhilt
man:

Vie = 4(2pq 0 + u (@ —Dp))* + (2pqu)?) = 4V(W). (26)

Fir die Gesamtvarianz gilt also die Zerlegung:

V(P) = Vyg + Vig = V(F) + 4V(W) (27)

Obwohl die genetischen Parameter (genotypische Werte)
— die hier von der Populationsstruktur abhingen — nicht
als phénotypische Leistung im Reinbestand definiert wer-
den, erhilt man durch die symmetrischen Beziehungen (8)
diese einfachen und fiir die praktische Anwendung nitzli-
chen Eigenschaften der verschiedenen Varianzanteile: Die
genetische Varianz o2 ist gleich der Varianz zwischen den
Genotypen (Vz:), d. h. gleich der Varianz der phanotypi-
schen Mittel der Genotypen. Die Konkurrenzvarianz o¢? ist
gleich der Varianz innerhalb der Genotypen (VI(;;). Bei ei-
ner Varianzanalyse mit einer Zerlegung der Gesamtvarianz
in Vzg und Vg ist also MQy¢ ein erwartungstreuer Schétz-
wert fiir die genetische Varianz og2

Bei Sakar und SincgH ist die Varianz der Genotypenmit-
tel nicht gleich der genetischen Varianz, sondern Vzg ent-
hilt dort neben der genetischen Varianz noch andere Va-
rianz- und Kovarianzterme.

Von besonderem Interesse in den spidteren Untersuchun-
gen sind die folgenden Spezialfélle:

1) Wenn keine Konkurrenzeffekte existieren, d. h. fir
d=pu=DB=0,ist:

V(P) = V(F) = 2pq (y + 4(a—Dp))* + (2pai)?

2) Wenn in beiden Merkmalen — Konkurrenzfihigkeit
und Konkurrenzwirkung — nur rein additive Genwirkung
vorliegt, d. h. fiir 1 = x4 = 0, folgt fiir die Gesamtvarianz:

V(P) = 2pq (y* + 489 (29)

(28)



3) Wenn die Dominanzgrade in beiden Merkmalen gleich
sind, d. h. x =y,x 0, so gilt: V(F) - = V(W) 72, und
daraus erhilt man fiir die Gesamtvarianz:

V) = (2 + 1) Vg (30)

Dieser Spezialfall gleicher Dominanzgrade in beiden
Merkmalen ist fiir die weiteren Betrachtungen von groBer
Bedeutung, da er einem Teil der Untersuchungen iiber op-
timale Parzellengréien und Phinctypenselektion zugrun-
deliegt (Huun~ 1970, Teile IV, V und VI).

e) Beziehungen zwischen genetischer- und Konkurrenz-
varianz

Um die beiden méglichen Fille z > 0 und z < 0 gemein-
sam behandeln zu konnen, soll der Betrag |z] einer Zahl z
als Symbol benutzt werden. Er ist folgendermaBen defi-
niert:

z,fallsz > 0
2= _ 2 fasz <o

Zunichst werden zwei neue Groflen x, und x, (,,Verzer—
rungsfaktoren“) eingefiihrt, die sich — besonders bei den
spateren Betrachtungen (Huonn 1970, Teil III) — als niitzlich
erweisen werden.

Setzt man

gw=u@*+ @ —u+v)p—q +1 (31)

so werden die beiden Faktoren folgendermafien definiert:

g = + ngy und x»;, = + 1//%‘3’

8xx Exx

Im Fall x =y gleicher Dominanzgrade in den beiden

Merkmalen (und damit auch in dem interessierenden Spe-

zialfall rein additiver Genwirkung x = y == 0) ist », = », = 1.

%y und »; messen also die durch ungleiche Dominanzgrade

hervorgerufenen Verzerrungen, wie auch die folgende Um-
formung von z. B. x,? zeigt:

x+y) P+ a)—2p—aq)
(1 + x(q—p))* + 2pgx*
Fir die Varianz zwischen Genotypen (Vi = 0G?) und die

Varianz innerhalb Genotypen (V¢ = o¢?) gilt nach (25) und
(26):

(32)

%:=1+(y-—x) (33)

062 = 2pq (7 + 4@ —D))? + (2pal)?
oc? = 4(2pq (O + u(a— D)) + (2paw)?)

Nach Division dieser beiden Varianzen und einigen Um-
formungen erhilt man die Beziehung:

/

VG oG
2] = 2%0]/ LG 9, (34)
VIG oC
bzw. im Spezialfall gleicher Dominanzgrade:
/ V y oG
=27 2% =2 (35)

1G oC
Die Formeln (34) bzw. (35) sind die exakte Formulierung
fir einen anschaulich klaren Sachverhalt: Je gréfer nim-
lich die Varianz zwischen den Genotypen ist (bei festen
Konkurrenzparametern), d. h. je undhnlicher sich die Ge-
notypen sind, um so gréBer ist |z], d. h. um so weniger macht
sich Konkurrenz als Storfaktor — etwa bei der Selektion —
bemerkbar.
|z] ist direkt proportional zu 6g — mit dem Proportionali-

2x 2
tatsfaktor ——— bzw._—im Falle geicher Dominanzgrade in
oc o

beiden Merkmalen.

Sowohl bei den Untersuchungen iiber die Phinotypense-
lektion (Hou~ 1970, Teile V und VI) als auch bei Fragen
der optimalen Parzellengrofie (Hioun 1970, Teil IV) und der

Bestimmung des Korrelationsmusters eines Bestandes
(Hiun 1970, Teil III) spielt dieser Parameter z die ent-
scheidene Rolle; er ist die geeignetste Groflie zur Beschrei-
bung der Konkurrenzeigenschaften einer Population. So
148t sich das Korrelationsmuster eines Bestandes im all-
gemeinen Fall mit den vier Grofen x, y, z und p beschrei-
ben; doch bei gleichen Dominanzgraden in den beiden
Merkmalen — und damit auch im Falle rein additiver Gen-
wirkung — reicht dazu sogar nur ein einziger Parameter —
nédmlich z =y :d — aus (Hou~ 1970, Teil III). Kleine |z}
werte bedeuten grofie Konkurrenzvarianz und je gro3er |z]
ist, um so mehr iiberwiegen die genetischen Effekte gegen-
iiber denen aus Konkurrenz.

Die vorher abgeleitete Formel (34) gibt nun eine anschau-
liche Deutung dieses wichtigen Parameters z: z hingt al-
lein vom Verhéltnis der genetischen zur Konkurrenzvarianz

Z

ab und ’zl ! ist gleich dem Quotienten aus den beiden Stan-
X

dardabweichungen von G und C.

Bei Versuchen mit identifizierbaren Genotypen (oder
auch bei Mischungsversuchen mit unterscheidbaren Sor-
ten) liefern diese Formeln (34) bzw. (35) eine Moglichkeit,
auf einfache Art und Weise den Parameter z zu bestimmen.

Aus Formel (34) folgt weiter:

lz} < <
Wenn ——  “x,, dann ist Vyg - Vg (36)
2 > > !
D.h Fir |z] < 2x, ist 62 < o¢?
Fir |z] = 2%, ist g2 = o¢? (37)

Fir |z) > 2x, ist 662 > oc?

Die Konkurrenzvarianz einer Population ist also gréBler
als die genetische Varianz, wenn |z} < 2%, (bzw. [z] <2 im
Spezialfall gleicher Dominanzgrade in beiden Merkmalen).
Fir |z] > 23, (bzw. |z] > 2 bei x = y) ist die genetische Va-
rianz grofler als die Varianz aus Konkurrenz.

Mit Hilfe des Parameters z, der sich auch aus den phéno-
typischen Korrelationen zwischen Nachbarn einfach schéat-
zen 148t (Siehe: Huun 1970, Teil III), kommt man wegen der
Formeln (37) zu einfachen Aussagen uber die Groflenver-
hiltnisse zwischen genetischer- und Konkurrenzvarianz
und damit auch zu einfachen Aussagen uber die Heritabi-
litdt (Siehe hierzu: Folgender Abschnitt f).

f) Konkurrenz und Heritabilitdt

In Versuchen der Pflanzenziichtung — dabei aber ganz
besonders beim Arbeiten mit Fremdbefruchtern — ist Kon-
kurrenzvarianz praktisch gleich Fehlervarianz zu setzen,
denn Konkurrenz verschleiert die genetisch bedingten Lei-
stungsdifferenzen zwischen Pflanzen und erschwert so die
Einschéitzung des Zuchtwertes der auszulesenden besten
Pflanzen. Bei der Voraussage des Zuchterfolgs, beim Ver-
gleich verschiedener Ziichtungsverfahren usw. tritt also
Konkurrenz — und besonders Konkurrenz zwischen ver-
schiedenen Genotypen — als Fehlerursache in Erscheinung,
die man bisher in nur sehr unbefriedigender Weise ein-
schitzen und isolieren kann: Uber den Erfolg etwa bei der
Plusbaumauswahl in der Forstpflanzenziichtung entschei-
det die Heritabilitdt; Nichtberticksichtigung von Konkur-
renzeffekten flihrt zur iUberhéhten Schitzung der geneti-
schen Varianz und damit auch zu einer iiberhohten Schat-
zung der Heritabilitdt. Durch Kenntnis der Konkurrenz-
varianzen — oder wenigstens ihrer GroBenordnung —
konnte man die Ergebnisse dementsprechend korrigieren,
und man kidme bei den verschiedenen Ziichtungsverfahren
sicherlich zu hoheren Selektionsgewinnen.
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Die Heritabilitdt im weiteren Sinn (oG* : V(P)) sei mit h?,
die Heritabilitdt im engeren Sinn (Verhéltnis von additiver
genetischer Varianz zur Gesamtvarianz) mit h,? bezeichnet.
Fir h,? kann man unter Benutzung der in Abschnitt d)
abgeleiteten Beziehungen einen einfachen Ausdruck herlei-
ten:

— oG =1 Via 1 !
w o T T oy T —
VP V(P) Ve
® ( 14 Voo
. Vic
=1 —_— (wegen Formel (34))
1+ (270>
1
= | 2-4,_,) (38)
z

Im Spezialfall gleicher Dominanzgrade ist x», = 1, und
man erhalt:

(39)

Zz

7 2 3 P’ 5
Abb. 2. — Abhiangigkeit der Heritabilitdt von z fiir verschiedene
»n-Werte.

Aus Abbildung 2 sieht man, daB3 (z. B. im Fall x = y) fur
das z-Intervall 0 <|z] <1, d. h. fiir den Bereich grofier
Konkurrenzvarianz, Heritabilitdten von hochstens 0,2 mog-
lich sind und daB erst ab |z] = 2 Heritabilitidten gréBer als
0,5 auftreten.

Zur Bestimmung der Verzerrungen bei experimentellen
Heritabilitdtsschdtzungen ohne Beriicksichtigung der Kon-
kurrenz nehmen wir jetzt an, daB3 die Population neben der
bisher betrachteten genetischen Varianz 62> und Konkur-
renzvarianz o¢?* auch eine Umweltvarianz o> besitzt, die
auf Bodenheterogenitat usw. zuriickzufiihren ist.

Die genaue Definition von h,? ist dann:

_2pa(y + AMa—p))* + (2pai)?

(40)
oG2 + o¢? + og?

h,2
Setzt man og? : 06G® = @, so folgt aus (40):

!
h.2

S IRY
w 1+ (2%0) + « (41)
z

Ohne Berlicksichtigung der Konkurrenz werden fir h?
aber experimentell die folgenden Werte (h?* gemessen:

o¢2 + o¢? oc?
h 2)* = — =h2+ 42
(hy? V) e (42)
Aus (34) und (42) erhilt man nun:
o 4x,?
(hy»* = h, 2 (1 + = (43)

Die experimentell bestimmte Heritabilitat (h,2?* wird
also bei Nichtberlicksichtigung von Konkurrenzeffekten

o

oc?
immer zu hoch geschétzt, da stets v(;j> 0 ist. Diese Fehl-

schitzung Ah? ist um so kleiner je gréBer |7] ist und wichst
mit abnehmendem |z], d. h. mit zunehmenden Konkurrenz-
effekten. (Fir die Heritabilitit im engeren Sinn erhélt man
dasselbe: Auch sie wird bei Nichtberticksichtigung der Kon-
kurrenz stets tiberschétzt.)

Fiir Ah? gilt:

2

oc”
V(P)

Ab? = (h)* —h,? = (44)

Dieser Term c? = = Ah? ist Sakars “index of com-

V(P)
petitive stress”, der also die Grofle der Fehlschatzung bei
Heritabilitdtsbestimmungen angibt.

Als Formel erhilt man dafiir aus (43) und (38):

2

—— fallsx =y (45)

1 b 1
T(Z)2 ZW. — _(E)z
P+ \2, RV

Diese Beziehungen erlauben also eine quantitative Be-
stimmung der Verzerrungen bei Heritabilitatsschiatzungen.

g) Extremwerte der verschiedenen Varianzen

Als Extremwerte der Konkurrenzvarianz
oc? =4 (2pq (0 + u(@—p)* + 2pqu)?)

bei variablem u und festen anderen Parametern findet man
2
. 0 die Beziehung:

aus
)22
uprt+a)=@pP—aq-d
und damit:
P_y o _PTa 46
b lell]) p2 + q2 ( )

D. h.: Bei variablem u und festen Parametern y, 4, § und p
liegen die Minima der Konkurrenzvarianz — wegen |y,
<1 fiir alle p — immer im ,normalen Dominanzbereich“
und diese y,;,-Werte hiingen nach (46) nur von den Gen-
haufigkeiten ab. Genau dieselben Uberlegungen und Er-
gebnisse gelten fur die Extrema der genetischen Varianz
bei Abhingigkeit von /1 und festen anderen Parametern.

Man erhélt auch hier:

Xmin = Sci
p2 —+ q‘l

Fiir die Grofle der beiden Varianzen an diesen Extremal-
stellen folgt nach Einsetzen von (46) bzw. (47) in die Va-
rianzformeln:

(47)

4- (2pa)*
(‘702)min = ‘pzl'*jc‘?ﬂ s (48)
und filir die genetische Varianz:
2pa)®
@ nin = 5(2T'q7 e (49)

Gilt (46) und (47) gleichzeitig, so erhidlt man fiir die Ge-
samtvarianz in der Population die Formel:



(2pa)?

V@) = pq)i

p2 + q?

Bei variablem ¢ und festen anderen Parametern findet
man die Minima der Konkurrenzvarianz aus:

do(?

BEL

(y® + 46%) (50)

=8pq-2(y + u(q—p)) = Ozu:

0 =0flirp = qund (51)

Ymin = fir p+ q

Die Varianz an diesen Minimalstellen besteht nur aus

die additiv-geneti-

Dominanzvarianz, da fir y,;, =
sche Varianz gleich Null wird:
" 4pq
(OU')min =

Vollig analoge Ergebnisse erhilt man fiir og? = oG3(y):

(52)

2
) -2 furp=+q

Die Bedingung filir minimale genetische Varianz ist:

1
— - firp + q.

y =0flirp=qundx,;, =

. 2pq
(m:-)min = (77
P

2
) S firp+ q (53)

Gilt (52) und (53) gleichzeitig, so erhdlt man fiir die Ge-
samtvarianz der Population:
2pq

2
V(P) = ( ) c(*+ 48 firp £ q (54)

Der in diesem Zusammenhang mit Varianzextremwerten
am meisten interessierende Fall ist der von maximaler
Konkurrenzvarianz in Abhédngigkeit von p.

Diese Tatsache ist aus vielerlei Hinsicht von grofler Be-
deutung: z. B. ist die Verzerrung Ah2 bei Heritabilitats-
schitzungen ohne Berlicksichtigung der Konkurrenz nach
(44) proportional zu o¢?. Man wird also versuchen, o¢? mog-
lichst klein zu halten. Bei vorliegender Population, d. h. bei
festliegenden genetischen- und XKonkurrenz-Parametern,
ist-dieses nur moglich durch geeignete Wahl von p, denn p
ist die einzige variierbare Grofe.

Auch diese Frage gewinnt natlirlich eine besondere Be-
deutung bei der Untersuchung von Mischungsversuchen,
da man dabei die Mischungsverhéiltnisse (bis auf die Be-
dingung p + q = 1) in der Hand hat.

Absolute Minima der Konkurrenzvarianz gibt es nur in
den beiden trivialen Fallen p = 0 oder q = 0; denn dann
existiert nur noch ein einziger Genotyp und gemif unserem
Untersuchungsmodell ist die Konkurrenzvarianz dann
gleich Null.

Man muf3 also nach den Maxima der Konkurrenzvarianz
fragen, d. h. man muf} feststellen, welche Mischungsver-
hiltnisse man vermeiden muB, weil sie eine maximale Kon-
kurrenzvarianz zur Folge haben.

Zur Kliarung dieser Frage mufl man die Nullstellen der

1. Ableitung der Konkurrenzvarianz nach p suchen.
Aese

Aus iaip = Ound oc? = 4(2pq (8 + u(a— P)? + (2pqu)?)

erhilt man nach cinigen Umformungen eine kubische Glei-
chung flr pp,:
3y +1)

2y

3y?+ 6y + 1
4y?

2

Phiax — max Pmax —

(y + 1)
8y?
Die Losungen dieser Gleichung, die im Intervall 0 <p <1
liegen, sind in Abbildung 3 graphisch dargestellt; dort ist

(55)

zu jedem y die Genhéufigkeit p ,, mit maximaler Konkur -
renzvarianz aufgetragen.

Im Bereich ,normaler Dominanz* 0 <y <1 hingt p,,,
fast linear von y ab, und es 148t sich fiir diesen Bereich
folgende Ndherung angeben:

Pmax = — 0,2y + 0,5 (56)

Um flir diesen Dominanzbereich eine niherungsweise
Schitzung der Konkurrenzvarianz zu erhalten, kann man
diesen Ausdruck (56) in die allgemeine o¢2-Formel einset-
zen, und es folgt:

oc?
5 =2 + 2,28y2 — 0,256y* — 0,026y* (57)
Wegen y <1 gilt in erster Ndherung:
0,256y* = 0,026y® ~ 0,
und man erhilt:
o2 = 20% + 2,28u? (58)

Die vorhergehenden Uberlegungen zeigen, dal man bei
der Versuchsplanung — z. B. von Mischungsversuchen —
durch Beachten einiger der in den letzten Abschnitten ab-
geleiteten Grundtatsachen die aus Konkurrenz zwischen
verschiedenen Genotypen entstehenden Verzerrungen ver-
mindern und einschitzen kann.

h) Beschreibung der Simulationsuntersuchungen

Alle theoretischen Ableitungen und Ergebnisse sdmtli-
cher Konkurrenzuntersuchungen (Hiunn 1969 Teil I, 1970
Teile II—VI) wurden mit Hilfe von Simulationsstudien
Uberpriift und teilweise erweitert. Die Anwendung von Si-
mulationsmethoden bei komplexen Fragestellungen, die
theoretisch nicht oder nur unter vereinfachenden Annah-

Pmax
h0,<s?0
—_— a70
060
059
040
0301 —
0.20
an
A B D A T R e

Abb. 3. — Genhiufigkeiten Pax flir maximale Konkurrenzvarianz

bei vorgegebenem Konkurrenzwirkungs-Dominanzgrad y.

men zu untersuchen sind, stellt zwar einen Notbehelf dar
(denn tiefere und elegantere Einblicke in die Zusammen-
hinge vermittelt nattirlich die exakte theoretische Losung),
doch liefern solche Simulationsstudien oft realistischere Er-
gebnisse und Ansatzpunkte filir exakte theoretische Unter-
suchungen. Sie stehen also oft am Anfang solcher Unter-
suchungen. So auch hier.

Da alle wesentlichen Folgerungen auch aus unseren theo-
retischen Ansédtzen abgeleitet werden konnten, wird auf
eine Wiedergabe dieser Simulationsstudien hier verzichtet.
Es soll nur kurz die Simulationsmethode beschrieben wer-
den: Zunichst erzeugt man — mit Hilfe von Zufallszahlen
— eine Modellpopulation bestehend aus den Genotypen
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AA, Aa und-aa mit den Hiufigkeiten p2, 2pqg und g2 Die
Genotypen werden gemifl den Haufigkeiten zufallsmiBig
auf die Pflanzplitze verteilt. (Die Zufilligkeit der so her-
gestellten Modellpopulation kann man mittels y2-Test tiber-
priifen.)

Die GroBle der Modellpopulation bestimmt sich aus den
Notwendigkeiten der nachfolgenden Stichprobenentnahme:
In unserem Fall ging es in erster Linie um die Untersu-
chung von Korrelationskoeffizienten (Hiux 1970, Teil III).
Die fiir Tests Uiber Korrelationskoeffizienten notwendigen
Approximationsformeln sind ungefiahr dann geniligend ge-
nau, wenn mindestens filinfzig Wertepaare in die Berech-
nung eingehen. Um fiinfzig voneinander unabhingige
,Baumpaare* als Stichprobe (systematic sampling) zur Be-
rechnung des Korrelationskoeffizienten zwischen direkten
Nachbarn entnehmen zu kénnen, mufl die Population min-
destens die Grofle 36 X 36 haben. Alle durchgefiihrten Un-
tersuchungen beziehen sich dann auf den 34 X 34 Kern die-
ser Zufallsmatrix.

In die Untersuchungen gehen die funf voneinander un-
abhéngigen Parameter y, 4, J, # und p ein.

Nach Erzeugung der Zufallsmatrix werden — bei vorge-
gebenen numerischen Werten fiir y, 1, § und 4 — die phi-
notypischen Werte der ,Pflanzen“ gemiBl dem Untersu-
chungsmodell (20) berechnet. Damit hat man fiir das Werte-
Tupel (y, 4, 6, 4, p) eine Modellpopulation hergestellt, an
der man nun alle interessierenden Untersuchungen ausfiih-
ren kann. Man hat also ,Bestdnde“ bestimmter Eigen-
schaften im Computer nachgebildet. Indem man nun die
fiinf Parameter unabhéngig voneinander beliebig variiert,
kann man alle interessierenden Beziehungen und Abhéin-
gigkeiten untersuchen.

Um Zufallseffekte nach Moglichkeit auszuschliefen, wur-
den fir jede Parameterkombination zehn unabhingige
Wiederholungen gerechnet, d. h. fiir jede Parameterkom-
bination wurden zehn Zufallsmatrizen erzeugt und berech-
net.

Zusammenfassung

In den ersten vier Abschnitten dieser Arbeit werden zu-
nichst die benutzten Parameter und das Modell, das allen
Konkurrenzuntersuchungen der Reihe: ,Untersuchungen
zur Konkurrenz zwischen verschiedenen Genotypen in
Pflanzenbestédnden* zugrundeliegt, definiert ,eingehend be-
schrieben und diskutiert.

Nach Berechnung der verschiedenen Mittelwerte und Va-
rianzen folgen mit Hilfe dieser Ergebnisse einige adquiva-
lente Definitionen der Parameter zur Anwendung bei deren
experimenteller Bestimmung. — Diese ersten vier Ab-
schnitte enthalten also nicht so sehr neue wissenschaftliche
Ergebnisse als die Voraussetzungen, Definitionen und
Grundlagen aller Konkurrenzuntersuchungen dieser Reihe,

In Abschnitt e) folgen dann einige Relationen und Gro6-
flenbeziehungen (Ungleichungen) zwischen der genetischen-
und der Konkurrenzvarianz. Danach werden 1) der Einfluf3
von Konkurrenzeffekten auf die GroB8e der Heritabilitat
und 2) die moglichen Verzerrungen infolge Nichtbertick-
sichtigung von. Konkurrenz bei Heritabilitdtsschidtzungen
quantitativ untersucht. Fiir die Heritabilitdt und diese Ver-
zerrungen werden explizite Formeln angegeben.

Die in Abschnitt g) betrachteten Extrema der verschiede-
nen Varianzen (als Funktion von jeweils einem Parameter
bei festgehaltenen anderen Parametern) interessieren —
speziell fiir die Anwendung auf Versuche mit identifizier-
baren Genotypen und Mischungsversuche — am meisten
im Fall der Abhéngigkeit von der Genhiufigkeit p (Mi-
schungsverhéaltnis). Die p-Werte, die eine maximale Kon-
kurrenzvarianz zur Folge haben (bei festen genetischen-
und Konkurrenzparametern), erhédlt man als Loésungen ei-
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ner kubischen Gleichung; diese Losungen werden angege-
ben — zusammen mit einer niitzlichen Approximationsfor-
mel fir diese maximale Konkurrenzvarianz.

Alle theoretischen Ableitungen und Ergebnisse sdmtli-
cher Arbeiten dieser Reihe wurden mittels Simulationsstu-
dien Uberpriift und teilweise erweitert. In der vorlie-
genden Arbeit wird abschlieBend eine kurze Beschreibung
der angewendeten Simulationsmethode gegeben.

Summary

Title of the paper: Studies on competition between vari-
ous genotypes in plant stands. II. Description of a competi-
tion-model and derivation of some relations about com-
petitional variances and heritabilities.

The model and parameters (to be used in all investiga-
tions on competition of this series: “Studies on competition
between various genotypes in plant stands”) are defined
and discussed in the first four sections of this paper.

-After computing the various means and variances there
follow — with the aid of these results — some equivalent
definitions of the parameters. These definitions are useful
in an experimental determination of these parameters.
Therefore these four sections contain not so much new
scientific results, but definitions, assumptions and founda-
tions of all studies on competition of this series.

In section e) some equations and inequalities between
the genetic variance and the competitional variance are
derived (formulas 34—37).

After this, the influence of competitive effects on the
magnitude of heritabilities and the possible bias caused by
non-consideration of competition in estimating heritabilities
are investigated quantitatively. For the heritability and
the bias explicit formulas are given (formulas 38—45).

The extreme values of the various variances (as func-
tions of each of the five parameters with others fixed),
which are considered in section g, are of most interest —
especially in the case of applications with identifiable geno-
types or with mixtures — in the case of one of the para-
meters, namely the genfrequency p (proportions in the mix-
ture). The p-values, which results in a maximal competi-
tional variance (with fixed genetic and competition para-
meters) are solutions of a cubic equation. These solutions
are given with a useful application for an approximation
of this maximal competitional variance. All theoretical
investigations and results of all papers of this series were
proved and partially extended by simulation studies. Fin-
ally, in the present paper, a short description of the simula-
tion method used is given.
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Multivariate Analysis of the English Elm Population

By J. N. R. Jerrers!) and R. H. RicHens?)

(Received for publication January 6, 1969)

In view of the known complexity of the variation of the
elm in England and the embarrassment this has caused to
those rash enough to attempt to describe it and delimit taxa,
it was considered that this population would provide useful
experimental material for multivariate analysis. Also, ex-
tensive biometrical data were already available, much of
it having been used in the series of studies on local English
populations of elm published by Ricuens (1959, 1961 a,
1961 b, 1965, 1967).

Material and Methods

The material used was a collection of 1131 samples, re-
presenting almost the whole of the range in variation of
the genus in England. More material would probably have
been advisable in two cases, namely, the elm population of
Cornwall and that of the upper Witham Valley, Lincoln-
shire. From a geographical point of view, most English
counties were represented but the part of England most
adequately sampled was the south-east. Material was col-
lected from almost every parish in Bedfordshire, Essex,
Hertfordshire, Huntingdonshire, Holland (Lincolnshire),
Isle of Ely, and from extensive areas in Kent and Suffolk.
Since there may have been a slight divergence in sampling
technique, the data on the elms of southern Cambridgeshire
(Ricuens, 1958) were not used; all the types of elm in this
area, however, are believed to be represented by samples
from the adjoining counties. It is in these counties that the
very variable species U. minor MiLL., till recently usually
referred to as U. carpinifolia GLep., and its hybrids with
U. glabra Hups. mostly occur. It is likely that none of the
types of elm significantly contributing to the English land-
scape have been overlooked.

Each collection comes from a single tree from which five
typical subdistal leaves from dwarf shoots on stout branch-
es were collected. These were each measured for the fol-
lowing characters: absolute length of the longer side of the
lamina (AL); relative breadth (RB), the ratio maximum
absolute lamina breadth/absolute lamina length; relative
petiole length (RP), the ratio absolute petiole length/abso-
lute lamina length; relative asymmetry (RA), absolute
distance between the lowest points of the lamina on each
side/absolute lamina length; number of secondary teeth
(TN); breadth of primary teeth at shoulder of leaf (TB);
tooth length (TL); and tooth depth (TD). The last three
measurements are illustrated by Ricuens (1958).

1) Merlewood Research Station, Grange-Over-Sands, Lancashire.
?) Commonwealth Bureau of Plant Breeding and Genetics, Cam-
bridge.

It will be convenient to express measurements of these
characters in two ways; firstly, the original recordings, in
which case the character abbreviations will be given in
Roman type as above, and secondly, as in the papers al-
ready published, converted to a scale 0—9 (occasionally
transcended) based on range, in which case, the character
abbreviations will be in italics. The range and size of the
units of these scales are as follows: —

L 30—80 mm. 1 unit being 5 mm.
RB 0.40—0.90 1 unit being 0.05

RP 0.00—0.20 1 unit being 0.02

RA 0.00—0.20 1 unit being 0.02

TN 50—150 1 unit being 10

TB 3—8 mm. 1 unit being 0.5 mm.
TL 3—8 mm. 1 unit being 0.5 mm.

TD

The use of ratios as data for analysis was regarded as
unsatisfactory by one of us (J.N.R.J.), and for this reason,
RB, RP and RA were converted back to the respective
linear measurements absolute breadth (AB), absolute
petiole length (AP), and absolute asymmetry (AA) for pur-
poses of computation.

Before dealing with the data for the whole of England,
initial trials were made for the data concerning Bedford-
shire (Ricuens, 1961 b). Two methods of multivariate analy-
sis were applied, principal-component analysis and canon-
ical analysis. Both of these methods are described in detail
by Seat (1964). In the first case, means for each character
were computed for each sample, and principal components
were derived in three ways using:

1. linear measurements converted back from ratios,
i.e. L, AB, AP, AA, TN, TB, TL, TD;
2. the data as recorded,
i.e. L, RB, RP, RA, TN, TB, TL, TD; and
3. as 1. but transformed to logarithms.
Of the three approaches, none appeared to eoffer any ad-
vantage over the first and simplest, and this was, therefore,
used in subsequent studies both of the separate counties
and of the data for the whole country.

The Bedfordshire data (1.) above were also used for a
canonical analysis. This method of analysis did not seem
to provide as satisfactory a concordance with previously
derived taxonomic conclusions as the principal-component
analysis and was, therefore, not used subsequently. It was
noted that the canonical variates seemed to be dominated
by tooth size.

The principal-component analysis is based on the char-
acter means per sample, their standard deviations and the

0—5 mm. 1 unit being 0.5 mm.
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