select directly from natural stands. As Jokera (1966) noted,
formal clonal testing may not be essential for evaluating
juvenile resistance to rust. The moderate genetic correla-
tion between foliation date and growth suggests that
selection for early foliation may be profitable. Data from
a clonal test (WiLcox and Farmer 1967) also support this
conclusion. The relationship may be particularly import-
ant on droughty sites where early spring increment is the
main component of growth.

Test data on inheritance o foliation dates are important
from other viewpoints. First, the rather strong regression
o half-sib progeny means over parent values indicates
that a clonal seed orchard from field selections may be used
to produce seedlings with highly predictable phenology.
Second, the combination of wide variation and strong
genetic control observed in this and other studies (FAarRMER
1966, Wircox and Farver 1967) suggests the existence of
phenological divisions within the breeding population in
the lower Mississippi Valley. Trees which for genetic rea-
sons flower early in the season may never cross with late-
flowering trees even though they are in the same stand.
This breeding pattern may also affect the population struc-
ture with respect to other characters.

Since arelatively small amount of variance was associat-
ed with family differences in growth and fiber length,
response to selection for these characters will be much less
than for the others. This is further demonstrated by the
fact that field selection of parents for growth was com-
pletely ineffective in terms o juvenile progeny perform-
ance. While selection from a test population will be more
effective than field selection, appreciable year-to-year
changes of family rankings in this test and of clone rank-
ings in others (WiLcox and Farmer 1967) accentuate the
need for sensitive long-term evaluation of growth.

The positive genetic correlation between growth and
fiber length is similar quantitatively to that reported by
Farmer and Wircox (1966) and indicates that in the test
population fiber length will respond positively to selection
for diameter. However, this correlation has not been ob-
served in preliminary clonal tests (FArRveER and WiLcox
1968). Correlation coefficients for specific gravity X growth
are too low to be o practical significance, as has been
observed previously (Farmer and Wiicox 1966, Farmer and
WiLcox 1968).

The effect of the 9 X 9 lattice design was similar to
that observed in a clonal test with a triple lattice design
(FarvmeEr and Wircox 1968). The greatest increase in ef-
ficiency over randomized blocks was observed in para-
meters of growth.
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Untersuchungen zur Konkurrenz zwischen verschiedenen Genotypen
in Pflanzenbestanden

IV. Probleme der optimalen Parzellengrof3e in Feldver suchen

Von M. Hinun®)

a) Einleitung:

Bei Feldversuchen, wo man die einzelnen zu prifenden
,,Sorten" meist parzellenweise auspflanzt und wo bei der
Weiter- und Gesamtverrechnung oft nur die Parzellen-
mittelwerte benutzt werden, spielt die Frage nach der op-
timalen Form und GrolRRe der Parzellen eine grof3e Rolle.

,,Feldversuche mit ,,Sorten" o. dgl. von Pflanzenarten
mussen die Verhdltnisse in geschlossenen Pflanzenbestidn-
den simulieren, wenn ihr Ziel ein Ertragsvergleich der Sor-
ten ist, die im betreffenden Versuch durch reprasentative
Stichproben vertreten sind. Das ist nicht bel allen Feldver-
suchen der Fall, denn oft gilt es, Zuchtwerte, Kombina-
tionseignungen u. & von Individuen, Linien u. a. zu pri-
fen. Dabei werden meist Familien von Vollgeschwistern,
Halbgeschwistern oder Individuen anderer Verwandt-
schaftsgrade verwendet, die speziell fiur Versuchszwecke
hergestellt wurden, jedoch nicht fur eine direkte prakti-

*) Institut far Forstgenetik und Forstpflanzenzichtung in Schma-
lenbeck der Bundesforschungsanstalt fur Forst- und Holzwirt-
schaft

sche Verwendung bestimmt sind" (Stern 1968). Bei unseren
folgenden Konkurrenzbetrachtungen sollen aber nur die
Probleme bei Versuchen des erstgenannten Typs untersucht
werden. Hierher gehdren also auch z. B. die aus der Sicht
der Forstpflanzenziichtung besonders interessierenden
Provenienzversuche.

Die Frage nach der optimalen Versuchseinheit stand
schon frih — sowohl aus biologischen und versuchstech-
nischen als auch 6konomischen Erwégungen — im Mittel-
punkt des Interesses (KiesseteacH 1917 und 1923; StranD
1956; WricHT und FreeLano 1958; Hanson, Briv und Hinson
1961; Freese 1961; ConkiLe 1963; FLETCHER, HoweLL und
FauLkner 1967; ScHutz und Brim 1967; Stern 1968).

,,In Versuchen mit ein- oder mehrjéahrigen Kulturpflan-
zen der Landwirtschaft oder des Gartenbaues kann man
in der Regel schon bei Versuchsparzellen von wenigen
Quadratmetern GroflRe annehmen, daf sie die in geschlosse-
nen Reinbestédnden der Sorten zu erwartenden Verhalt-
nisse hinreichend genau widerspiegeln. Allenfalls sind
hier die Parzellenrander als Fehlerquellen interessant, an
denen Nachbarschaftseffekte oder Randwirkungen ent-
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stehen, oder wie man es sonst genannt hat. Ursache dieser
Fehlermoglichkeiten ist in allen Fillen die an den Parzel-
lenrdndern andersartige Konkurrenzsituation: wéhrend im
Parzelleninneren jede Pflanze mit anderen der gleichen
Sorte konkurriert, konkurrieren die Randpflanzen auch
mit Pflanzen der auf den Nachbarparzellen stehenden Sor-
ten. Der Grad der Verzerrung des Ertrags von kleineren
Parzellen gegeniiber einem Ausschnitt aus einem Reinbe-
stand héngt von der GroBe der Parzellen und den gene-
tisch bedingten Differenzen zwischen den Konkurrenzei-
genschaften im Versuch benachbarter Sorten ab. In forst-
lichen Versuchen ist es iiblich, durch Isolierstreifen aus sor-
teneigenem Material fiir den Parzellenkern Verhiltnisse
zu schaffen, die denen eines Ausschnitts aus einem groBie-
ren Reinbestand der betreffenden Sorten entsprechen“
(SteERN 1968).

Diese Probleme spielen eine groBe Rolle bei Nachkom-
menschaftspriifungen, wo ja benachbarte Parzellen, die
verschiedene ,Sorten, z. B. verschiedene Verwandte, ent-
halten, in Konkurrenz treten. Die Aussagekraft solcher
Nachkommenschaftsprifungen anhand von Parzellenmit-
teln gilt natiirlich nur solange, als Konkurrenz innerhalb
der Parzellen (Familien) vorherrscht. Versuche mit kleinen
Parzellen haben daher nur eine begrenzte Laufzeit, da mit
zunehmendem Bestandesalter und damit abnehmender
Stammzahl auf den Parzellen der Anteil an Konkurrenten
aus anderen Familien zunimmt. Wegen der mit zunehmen-
der ParzellengroBe steigenden Kosten und wegen des bes-
seren Ausgleichs der Bodenheterogenitidt durch viele kleine
Parzellen, ist man bei Versuchen der L.and- und Forstwirt-
schaft bemiiht, die Parzellen so klein wie moglich zu hal-
ten.

Gegen die Verwendung von mdglichst kleinen Parzellen
spricht natiirlich die Erhéhung der Zahl der nétigen Iso-
lierstreifen zur Herabsetzung des Einflusses von AufBlen-
konkurrenz. Gegen zu kleine Parzellen sprechen aber auch
noch andere Griinde: ,So stellt jede Baumgruppe eine
Gruppe durch Konkurrenz interkorrelierter Individuen dar.
Die MeBwerte fiir die einzelnen Biume sind also nicht
voneinander unabhingig, sondern durch Konkurrenz kor-
reliert. Der hieraus resultierende Beurteilungsfehler ist
noch nicht hinreichend untersucht. Bei kleinen Parzellen
ist also nicht nur die Konkurrenz nach auflen, sondern auch
die Innenkonkurrenz selbst eine  Fehlerursache“ (STeErN
1969). — Bei allen folgenden Untersuchungen zur optimalen
Parzellengrofle soll stets nur von dieser Innenkonkurrenz
die Rede sein; d. h. wir nehmen an, daB3 eine Ausschaltung
des Einflusses von Aulenkonkurrenz — z. B. durch Isolier-
streifen — vorliegt. Es sollen also nur die Verhiltnisse in
den ,Parzellenkernen“ untersucht werden. Alle Fragen,
die die praktische Durchfiihrbarkeit und die finanzielle
Seite dieser Isolierstreifen betreffen, bleiben aufler Be-
tracht.

Weiter wollen wir fiir den zu untersuchenden Pflanzen-
bestand eine regelmiBige Verteilung der Pflanzen anneh-
men. Die Folge hiervon ist, da} die Dichtstandsvariation
entfillt, und daB nur Boden- und Konkurrenzkorrelatio-
nen Ubrigbleiben.

In &lteren Pflanzenbestinden ist die Verteilung der
Pflanzen aber nie regelmifig, und man hat daher versucht,
Niherungen zu finden, die eine Aufteilung der Variations-
ursachen ermoglichen (BrowN 1965, KeNNEL 1966, NEWNHAM
1966, Jack 1967, Meap 1967, Sakar und Mukaipe 1967, STERN
1966 und 1968).

Viele dieser Verfahren basieren auf der Giiltigkeit der
Lempirischen Regel“ von F. Smitn. Smitn (1938) war einer
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der ersten, der sich mit der Frage nach der optimalen
Form und Grofle der Parzellen beschiftigte. Er fand, daf3
die Parzellenform keinen so sehr entscheidenden EinfluB3
besitzt und daf3 der Zusammenhang zwischen der Gesamt-
varianz V, und der Varianz der Parzellenmittel V, in den
meisten Féllen sehr gut durch folgende Formel beschrie-
ben werden kann:

) vV,

Va=0, 1)

Dabei ist n die Pflanzenzahl pro Parzelle und b ein em-
pirisch zu bestimmender Parameter. — Die meisten der in
landwirtschaftlichen Versuchen berechneten b-Werte lie-
gen zwischen 0,2 und 0,8.

Pflanzen der gleichen Parzelle sind nicht voneinander
unabhingig, sondern konnen aus vielerlei Griinden kor-
reliert sein, z. B. positiv korreliert durch dhnliche Boden-
verhiltnisse, negativ korreliert durch Konkurrenz usw.
Der Elimination dieser Abhingigkeiten, dieses ,Fehlers®,
dient der F. Smira‘sche Exponent b, der also eine teilwei-
se Berlicksichtigung dieser Korrelationen zwischen den
MeBwerten einer Parzelle erlaubt.

Aus (1) folgt nach logarithmischer Transformation

logV, =logV,—Db-logn 2)

D. h.: In einem doppelt-logarithmischen Netz hingt die
Varianz der Parzellenmittel linear von der Pflanzenzahl
pro Parzelle ab.

Auch theoretische Untersuchungen — besonders die Ar-
beiten von Wairtie (1954 und 1956) — beschéftigen sich mit
der Frage, wie diese b-Werte aus theoretischen Annah-
men iiber die moglichen Kovarianzfunktionen zu verste-
hen und abzuleiten sind.

Eine ausfiihrliche Diskussion von (1) gibt MATérn (1960),
der nachwies, daB3 (1) fiir eine groBe Reihe von isotropen
Kovarianzfunktionen eine asymptotische Giiltigkeit besitzt.
Allerdings bestdtigen diese Untersuchungen von MATERN
nicht die Smrri’sche Annahme der Unabhéngigkeit von der
Parzellenform.

Die Berticksichtigung von Bodenheterogenititen durch
den Exponenten b (der ja nach (2) ein Regressionskoeffi-
zient ist) hat sich in vielen Versuchen als giiltig erwiesen:
Denn in Versuchen, in denen die Ergebnisse nicht durch
Konkurrenz beeinflu3t waren (entweder weil sie vor Ein-
tritt der Konkurrenz gemessen waren oder aber Parzellen
hatten, die ausreichten, um Konkurrenzeffekte vernach-
ldssigen zu konnen), konnte man den EinfluB3 der Boden-
korrelationen untersuchen, und man fand fast immer die
Giiltigkeit von (1), — Es ist aber in der Praxis nicht mog-
lich, den Einflul der Konkurrenzkorrelationen unabhin-
gig von den beiden anderen Korrelationsursachen — der
Dichtstands- und Bodenvariation — zu untersuchen. Da-
her werden wir unsere folgenden Uberlegungen zur Ein-
schiatzung von Konkurrenzeffekten durch theoretische Be-
trachtungen an Bestdnden mit Konkurrenz — aber ohne
Dichtstands- und Bodenvariation — durchfiihren; d. h. wir
nehmen wieder an, dal die Umweltkomponente nur die
aus Konkurrenz zwischen verschiedenen Genotypen be-
dingten Anteile enthélt.

Die Untersuchungen von SHRIKHANDE (1957), Sakar und
Hatakeyama (1963), Freeman (1963), Sakar und Mukaipe (1967)
und Rives (1969) beruhen auf der Giltigkeit von (1). Fir
die Beurteilung dieser Ergebnisse ist es also von entschei-
dender Bedeutung, ob und eine wie gute Ndherung die For-
mel (1) bei existierenden Konkurrenzeffekten ist. Diese
Frage ist jedoch nicht so einfach zu entscheiden, da die
Kovarianz in Parzellen bei Vorliegen von Konkurrenz eine



etwas kompliziertere Form hat. Es gibt dann némlich (wie
in Houn 1970, Teil ITI ausgefiihrt wurde) verschiedene Kor-
relationskomponenten: Einmal sind direkt benachbarte
Pflanzen negativ (oder positiv, je nach der Korrelation
zwischen den beiden Konkurrenzmerkmalen; siehe hier-
zu: Houn 1970, Teil III) korreliert; diese Konkurrenz re-
sultiert also in einem negativen (positiven) Kovarianz-
term, wihrend Pflanzen, die gemeinsame Konkurrenten
haben, stets positiv korreliert sind. Allerdings ist diese
Kovarianz meistens wesentlich kleiner und der negative
(positive) erste Teil Uberwiegt (siehe auch hierzu: Huun
1970, Teil III).

Anhand von achtzehn Versuchsflachen mit Kiefern und
Fichten versuchen Stern (1968) und Muns (1968), Aussagen
iiber Konkurrenzeffekte und daraus abzuleitende optimale
ParzellengréBen zu machen, indem sie die Entwicklung
und Abhingigkeit der IntraklaBkorrelationen von Alter
und ParzellengréBle betrachten und interpretieren. Da die-
se experimentell festgestellten Korrelationen Bruttoresul-
tate aus vielen wirkenden Korrelationsursachen sind, ist
es nicht zu verwundern, daf3 die verschiedenartigsten Ver-
hiltnisse beobachtet werden und dafBl keine eindeutigen
GesetzmiBigkeiten abgeleitet werden konnen. Eine Ver-
ringerung dieses breiten Spielraumes fiir subjektive Inter-
pretationen ist nur durch eine genauere Kenntnis der ge-
netischen Konkurrenz-Parameter moglich. Korrelations-
koeffizienten alleine sind dazu voéllig ungentligend, da der-
selbe Korrelationskoeffizient bei vollig verschiedenen ge-
netischen Parametern auftreten kann, so da3 Riickschliisse
auf diese kaum moglich sind (Hou~n 1970, Teil III).

In den folgenden Untersuchungen sollen Aussagen uber
optimale Parzellengrofien bei Vorliegen von Konkurrenz-
effekten abgeleitet werden. Da sich in vielen Versuchen —
auch bei Konkurrenz als Korrelationsursache, wie die Si-
mulationsuntersuchungen von Sincu (1967) ergaben — qua-
dratische Parzellen als die glinstigsten erwiesen haben, sol-
len im Folgenden keine Betrachtungen iiber optimale Par-
zellenformen mehr angestellt werden. Bei allen Untersu-
chungen sind also stets quadratische Parzellen vorausge-
setzt.

Die beiden Hauptfragen, die untersucht werden, sind:
1) Gilt das Gesetz von F. Smitu bei Konkurrenz als Kor-

relationsursache?

2) Welche Parzellengroéfle ist bei gegebener Konkurrenzsi-
tuation optimal?

Nach einer friiheren Vermutung von SterN (miindliche
Mitteilung) gilt das Smurw’sche Gesetz auch bei Konkur-
renz, und es ist:

b < 1: bei uUberwiegender Bodenkorrelation,

b = 1: wenn weder Konkurrenz- noch Bodeneffekte da sind
oder sie sich zu Null addieren und

b > 1: bei lUberwiegender Konkurrenzkorrelation.

Diese Vermutung wird untersucht, prézisiert und geklart.

Wie in den ersten drei Arbeiten (Huun 1969, Houn 1970
Teil II, Houn 1970 Teil III) beschridnken wir uns auf den
einfachsten Fall: ein Locus mit zwei Allelen und nehmen
wieder an, daBl zur Beschreibung der Konkurrenzeigen-
schaften einer Population jeder Genotyp X zwei Merk-
male besitzt: Konkurrenzfihigkeit Fx und Konkurrenzwir-
kung Wy, die beide wie normale quantitative Merkmale
vererbt werden. Die Werte der drei Genotypen (mit den
Hiufigkeiten p?, 2pq und ¢?) in den beiden Merkmalen F
und W seien (jeweils bezogen auf die Homozygotenmittel):
(v, 4, —) bzw. (3, u, —0).

Allen folgenden Untersuchungen liegt wieder das schon
in den vorhergehenden Arbeiten dieser Reihe benutzte —
und dort ausfiihrlich beschriebene — einfache Konkurrenz-

modell zugrunde:

Px = Fx — i(zx)Wi(x) + ex

Dabei ist Px der phinotypische Wert der Pflanze X, die
Summation i(X) lauft liber die Nachbarn von X und ex
ist die Umweltabweichung (definiert als Abweichung des
Beobachtungswertes Px von seinem Erwartungswert aus
F- und W-Effekten). Auf dieses Modell und die dazu not-
wendigen Definitionen und Voraussetzungen wird aus die-
sen Griinden hier nicht noch einmal eingegangen (siehe
hierzu: Hiunn 1970, Teil II).

Um die Effekte der Konkurrenz zwischen verschiedenen
Genotypen — um deren Einschitzung es uns hier alleine
geht — untersuchen zu kénnen, nehmen wir zunichst an,
dafl Konkurrenzeinfliisse der Nachbarn die einzigen Um-
welteinwirkungen auf eine Pflanze sind, d. h. wir nehmen
an, dafl die e-Effekte zunichst einmal vernachldssigbar
sind oder aber ihre Wirkungen sich aufheben oder sie fir
die folgenden Varianz- und ParzellengréBenuntersuchun-
gen ohne besondere Bedeutung und Einfluf3 sind.

Die Dominanzgrade in den beiden Merkmalen F und W
werden mit x =1:y und y = #:3 und der Quotient der
Homozygotenwerte mit z =y : § bezeichnet. Weiter wird
zur Abklirzung gesetzt:

gw=uwP+ta)—@u+vp—aq +1

o=+ ]/gﬂ undz1:+]/.g:3
8xx 8xx

Fiir die Bedeutung und Anwendung dieser ,,Verzerrungs-
faktoren“ », und x, (fiir die im Spezialfall x = y gleicher
Dominanzgrade in den beiden Merkmalen F und W gilt:
2%, = %, = 1) siehe Hunn 1970, Teil II und HUun 1970, Teil
III.

Wenn in dieser Arbeit von Parzellengroe und optimaler
Parzellengrofle gesprochen wird, so soll dabei als Parzellen-
groBenmafl stets die Anzahl Pflanzen pro Parzelle gemeint
sein nicht aber die Parzellenfliche in Quadratmetern. Wir
setzen also einen Pflanzenbestand mit bestimmtem kon-
stantem Pflanzenabstand d voraus und fragen in diesem
Bestand nach der optimalen Parzellengrofle, d. h. nach der
optimalen Anzahl Pflanzen pro Parzelle.

Die scheinbar verlorengegangene Abhingigkeit der Er-
gebnisse und Uberlegungen aller bisherigen Untersuchun-
gen der Publikationenreihe: ,,Untersuchungen zur Konkur-
renz zwischen verschiedenen Genotypen in Pflanzenbe-
stianden“ von dieser Pflanzweite d steckt implizite in
den Parametern — z. B. § und u, die Funktionen von d sind
(6 =9d(d) und u = u(d)). Fir ein bestimmtes festes ange-
nommenes d sind sie Konstante, und wir schreiben dann
der kurzeren Schreibweise wegen stets nur J und u.

Auf diese Zusammenhinge mit der Pflanzweite soll in
einer spidteren Arbeit eingegangen werden*).

b) Konkurrenz und Gesetz von F. SMITH:

Diese Zusammenhénge wurden zunichst in Modellpopu-
lationen mittels Simulationsstudien untersucht. (Uber die
Erzeugung solcher Modellpopulationen und die Technik
von Simulationsuntersuchungen dieser Art siehe HUHN
1970, Teil II).

Zur Demonstration der Abhidngigkeit der Varianz der
Parzellenmittel (bei den verschiedenen Parzellengrofien
1 X 1 bis 10 X 10) von den Parametern y, 4, §, # und der
Genhaufigkeit p sind in den ersten elf Spalten der Tabel-
le 1 die numerischen Werte dieser Varianzen (jeweils in %
der Gesamtvarianz V,) von einigen simulierten Popula-

*) Da wir uns hier nur fiir die optimale GréBe der Versuchspar-
zellen, nicht aber fiir die Frage nach deren notwendigen Anzahl in-
teressieren, nehmen wir an, da der untersuchte Bestand ,genii-
gend grofB« ist, so daB3 jeweils ,geniigend viele* Parzellen vorhan-
den sind.
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Varianz der Parzellenmittel
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tionen zusammengefaB3t. (Allerdings werden hierbei nur
Populationen mit positiver Korrelation zwischen den bei-
den Konkurrenzmerkmalen F und W betrachtet.) Alle nu-
merischen Werte der Tabelle 1 von Populationen mit 1 =
u = 0 sind Mittelwerte aus flinf Wiederholungen, d. h. fiir
jede solche Parameterkombination wurden fiinf unabhén-
gige Modellpopulationen erzeugt und hierin die Varianz
der Parzellenmittel (fiir die verschiedenen Parzellengro-
Ben) und die b-Werte berechnet. Die so erhaltenen fiinf
Werte wurden dann jeweils gemittelt. Bei den grofiten Par-
zellen (10 X 10) liegt oft ein betrichtlicher Stichproben-
fehler vor, denn bei dieser Parzellengrofle erhédlt man aus
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Tabelle 1.

Varianz der Parzellenmittel
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= PO | N jos M e o [
o
b o L |- W [8] p=0s5: y=201 8= 5| 493,52 1,34 1,34
o kel REER] A =0 =2s
o |o o [o 1o | [g | »=0e55 T=304 82 5] 505,35 1,46 1,43
'..'-.LL Lifafo|l M=u=o0
& |on O o Jo |- |© &
b o bo b | | |5 [ | P=0»535 y=205 8=30| 2983,91 0,81 0,79
Lhlhfolsfofaf| A =05 u a2
REREFEEERRB
P;::qazsg p=0,5; y= 5; 6=20] 945,92 0,76 0,75
R RIRERR] » = se=e
clefelelefeie | P=0,5; y=30; bm10 656,42 1,68 1,63
SRRRPRRRR] *= #=°

[ 0,5; y=10 = 24
- L&'erwwah@ p=0,5; y=10; 6=20| 1771,08 0,75 0,80
o e[ [ fr fr fo | A= 155w =30
SEPREERRERIZ
- b o 1= for b .; pm0,5; y=30; =30 2278,48 0,98 0,93
O P"F"t?,“g' A=u=0
R A - SRS
- oo |- |+ o fr | P=02 53 =105 6= 5 130,56 1,1 1,03
b oo hkFfl A =0iu=s
cJ L Eo SO (N = S o)
b |- s Lol b ke bo [& | #0055 =305 6=30 | 2797,57 0,90 0,97
CleERRRERE| N
o lo |- o b fn Joo [ P=0# 55 y=30; 6=20 | 1263,90 1,14 1,10
RRRRREBER] »~¢r=-°

p=0,5; y=30; §=20 | 2328,35 0,95 1,01

A A A A
CRHEIBIREEBIEIR

—~ 0,6; i &= 1702,
b b Lo o b o [ 2 1:==.751-5i30 702,35 0,76 0,72
PEEREEEE iuo=
S R R R P S R e
o fo b I+ | |- I o I =0,65 y=30; 5=5| 490,39 1,14 1,22
ool ffn| =0 v=3
Ax Ax [ |oo fx o ks
233533338 p=0,6; y=20; 6= 5| 372,84 1,64 1,7
etott,h.q,, A =305 w= 7,5
SRRRERIERE
o lo fo fo [o [~ {= |~ {3 | P=0+63 ¥ =305 8 =10 { 926,17 1,36 1,31
EhlhRlhi|[r=55 uas
= N (SN AN NI (SN (X0 WY
‘°‘“°*‘:’L’3 Pp=0,6; y =30; 6 =30 | 2570,13 0,99 0,98
CERREERER| v
lo lofo oo |- | o pa | p=0463 yed0s5 =10 | 739,58 1,39 1,40
A A S
o lololofefe | | |= | pm0sbiy =1036 = 5| 157,69 1,39 1,28
ERBRRERRR[A - e-s
SHSESE S b b= o pe0,637 =10;6 = 5 101,86 1,06 1,16
PRI RR| =35 n=s
e lelelele || || peosbiv =3038 =10 | 605,97 o4 1,42
BRERRERRREISIZR|r«151u=0

den 34 X 34 Matrizen (siehe: HUu~ 1970, Teil II) doch zu-
wenige voneinander unabhingige Parzellen zur Berech-
nung der Varianz der Parzellenmittel. Daher diirften auch
die empirischen b-Werte bei Weglassen der grofiten Par-
zellen (ev. 9 X 9 und 10 X 10) eine noch bessere Uberein-
stimmung mit den theoretischen b-Werten zeigen als aus
Tabelle 1 hervorgeht.

Ein Simulationsbeispiel fiir die durch Tabelle 1 darge-
stellten Abhingigkeiten zeigt Abbildung 1.

Triagt man diese Simulationsergebnisse in einem dop-
pelt-logarithmischen Netz graphisch auf (und zwar Vi,
iiber n?), so erhilt man in fast allen Féllen in recht guter



Varianz der Parzellenmittel

5 fo |o b o = r Populati
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erster Nidherung gerade Linien. Das heifit aber, dafl das
Gesetz von F. Smith auch bei Konkurrenz als Korrelations-
ursache anndhernd gililtig ist. -

Kann man diese aus Simulationsuntersuchungen gezo-
gene Folgerung nun auch aus unseren theoretischen Ansét-
zen ableiten und begriinden? Und wenn ja, welche Werte
nimmt der Smita’sche Exponent b an? Zur Klarung dieser
Fragen sind einige Vorbetrachtungen noétig:

Bezeichnet man mit

n? = Pflanzenzahl pro Parzelle (es werden stets qua-
dratische Parzellen vorausgesetzt).

o = IntraklaBkorrelationskoeffizient

Vn? = Varianz der Parzellenmittel (von Parzellen mit
n? Pflanzen)

V, = Gesamtvarianz

r, = Phénotypische Korrelation zwischen zwei direk-
ten Nachbarn (siehe Huun 1970, Teil III)

r;, = Phénotypische Korrelation zwischen Pflanzen,
die einen gemeinsamen Konkurrenten haben
(siehe HUuN 1970, Teil III).

rq = Phénotypische Korrelation zwischen einer Pflan-
ze und dem diagonal von ihr entfernt stehenden
Nachbarn (siehe Hiuun 1870, Teil III).

so gilt die Beziehung (Guosu 1949):
1+ m>2—1)p

Ve =V, o (3)

Den IntraklaBkorrelationskoeffizienten o aus (3) kann

man als Funktion von n, r,, r;, und ry ausdriicken, denn er

hingt ja allein von der ParzellengréBe und den bestehen-

den Korrelationen ab. Man erhélt ¢ aus der Formel:
Ar, +Br,+Cr,

T AF¥B+CH+D “
Dabei ist
A = Anzahl der moglichen Paare direkter Nachbarn in ei-
ner Parzelle
B = Anzahl der moglichen Paare von Pflanze und iiber-
nichstem Nachbarn in einer Parzelle.
C = Anzahl der moéglichen Paare von Pflanze und direk-
tem diagonalem Nachbarn in einer Parzelle
D = Anzahl der weiter voneinander entfernten Paare von
Pflanzen in einer Parzelle.
Durch einfache Uberlegungen erhilt man fiir diese Koef-
fizienten:

A=4n(n—1)
B=4n(n—2) (5)
C=4(n—1)2

D=n?n?—1)—A—B—C
Aus (4) und (5) folgt fiir den IntraklaBkorrelationskoef-
fizienten:
nn—1)r, +nn—2)r;, + h—1)%ry
@ — 1) (6)

Y 3
r \. \ \\ \ /// 3
-, . ~ \ —
">, N —
r SN, N xt
~. ~. e
> \ - ‘\Q~ _-"-‘—
Y
P S G S WY S SRR tvhes, Y747 an
7 2 E] “ K ¢

Abb. 1. — Abhiingigkeit der Varianz der Parzellenmittel (V,) bel

verschiedenen Parzellengroien (2 X 2,3 X 3,4 X 4,6 X 6 und 10 X 10)

von z (Berechnet in % der Gesamtvarianz in simulierten Popula-

tionen mit p = 0,3; y = 30; A = x = 0 und positiver Korrelation der
beiden Merkmale F und W).
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und fir
Ve 1+ @m—1o

H(n) = 70 o (7)
erhidlt man mittels (6):
H(n) = nz 44 (n m—r, +nn—2)r, + (n— 1)2rd) )

n4
Im allgemeinen Fall beliebiger Dominanzgrade in F und
W sind ¢ und H (n) Funktionen von n, x, y, z und der Gen-
hiufigkeit p, denn fiir die in (8) auftretenden Korrela-
tionskoeffizienten gilt nach Formeln aus Huun (1970, Teil
III):
22,2

72+ 4x?

=2z 2,2 )

R P z? + dx,®
und man erhélt hiermit:
n2(3x,2 —2x,2z) + 2n (%22 — 3x,%) + 2%,°
’ n¥(n® —1) (2 + 4x,?) ®)
n%(z2 — 8x,2z + 16x,%) + 8n (x,2z — 3,9+ 8,2

n*(z? + 4x?)

Starke Vereinfachungen flir (9) und (10) ergeben sich im
Spezialfall (x = y) gleicher Dominanzgrade in den beiden
Konkurrenzmerkmalen (und damit trivialerweise auch in
dem interessierenden Fall rein additiver Genwirkung in F
und W), denn dann gilt », = »; = 1 und ¢ und H sind nur
noch von n und z abhéngig.

Verlauf und Eigenschaften der Funktionen o = ¢ (n,z,
X,y,p) und H=H(n,z Xx,y,p) zeigen die Abbildungen 2
s

Las

’ r, =

Tq

0o=4

Hn) = (10)

rad3

Abb. 2. — Graphische Darstellung der Abhéngigkeit der Funktion
o=p (N zZ X,y,p) von z fur x = 0,25; y = 0,75, p=08und n =2, 3
und 6.

H

na-2

B L | N
Abb. 3. — Graphische Darstellung der Abhingigkeit der Funktion

H=H(Mn, z, x, ¥y, p) von z fir x =0,25; y = 0,795; p = 0,8 und n =2,
3 und 6.
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Abb. 4. — Graphische Darstellung der Abhingigkeit zwischen H =

H(n, z, x, y, p) und dem Konkurrenz-Korrelationskoeffizienten

r, zwischen direkten Nachbarn fiir x = 0,25; y = 0,75; p = 0,8 und
n =2, 3 und 6.

und 3 (bei vorgegebenen festen numerischen Werten fiir
X, y und p). Abbildung 4 demonstriert (fir dasselbe nume-
rische Beispiel) den Zusammenhang von H—H ist ja die
Varianz der Parzellenmittel in Einheiten der Gesamtva-
rianz — mit dem Konkurrenzkorrelationskoeffizienten zwi-
schen direkten Nachbarn. Diese Abhéngigkeit interessiert
fir die Beurteilung der Anwendbarkeit, der Aussagekraft
und des Gliltigkeitsbereiches der in der Konkurrenzlitera-
tur sehr haufig benutzten phinotypischen Nachbar-Korre-
lationen (siehe hierzu: Houn 1970, Teil III).

Nach diesen Vorbereitungen wenden wir uns nun unserer
ersten Hauptfrage zu: Gilt das Gesetz von F. Smita bei
Konkurrenz als Korrelationsursache und welche Werte
nimmt der Exponent b an? Bei Gliltigkeit der empirischen
Regel von F. Smittu mull die folgende Beziehung bestehen:

Ve 1 _lt@—De ;
v, = nz nt = H(n) (11)
und damit auch:
log H(n) = — b - logn? (12)
d log H(u)
Wegen W =—Db,n =2,3,...10, kann man also
u=n

folgern: Wenn das Gesetz von F. Smitu gliltig ist, so muf3
dieser Differentialquotient an den Stellen u=n, n =2,
3,...10, von n unabhingig und damit konstant sein.

Nach der Kettenregel folgt fiir diesen Differentialquo-
tienten:

3 log H(u) n d H(u)
dlogw® Jyu—n 2Hm '\ 3u Jyu—n
=AM, XY,2D) (13)

Die fiir die verschiedenen Parzellengrofien n? n = 2,3,
4,...10, berechneten Funktionen A zeigt Tabelle 2.

Die Ausdriicke A =A (n,X,y,2 p) sind zwar nicht von
n unabhingig, doch betrachtet man sie als Funktionen vonn
bei festen Parametern x, y, z und p (d. h. fiir feste z, x,
und »x,), so unterscheiden sich diese Funktionen A = A (n)
nur sehr wenig. Man kann daher in guter Ndherung sagen.,
daB diese Funktionen von n unabhingig sind. Das heifit



Tabelle 2.

n A g(r, ) A = £(z,¢,%,)

-2r P 29‘12: + 27‘02

1+ra b

2 2 2
l+2ra+2rb z-hn13+6x°

2

1T¢2r, + 1,78 z? - ux12z * 5.73”o

142,677 + 4,8 1 =%- 5,335 %z + 8,802 °
a b 1 o

142,50 r + L Ty 22 - 5;4122 + onz
“l- 1+3xr, + 6450 Ty - 22 - 6;{122 + 10,50%02
1 4+ 2,80 T, + 5, 4% T, 22 - 5,6036122 + 9,1&1&9602
- 143,207 47,521, T 2. 6,400¢ %z + 1,520 2
1+3r, + 6,14k Ty 22 - 67(,122 + 10,l&l|zc°2
¢l - 143,33 7, + 8,221, R 6,67;(.122 + 12,22%02
143,11, +7,18 1, 2% - 6,292, %z + 11,182¢ 7
1T 3,43 r, + 8,73 T, B 6,86 3¢, %z + 12,730¢ )
143,25 7, + 7,75 7, 22 - 6,50;\:122 + 11,755 2
1" 7= 3,50 £ + 9,13 7, T 7Pz 13,122¢ %
143,331, +8320r, z° - 6,67x1zz + 12,200 %
i Eaeaae r + 9,43 7 TR
1+ 3,40 T, + 8,56 T, 22 - 6,809&122 + 12,56%02
10| = ) 2 2
1+ 3,60 T, + 9,68 Ty z° - 7.’20901 z + 13,68n°

aber, daB3 das empirische Gesetz von F. Smitu auch bei Kon-
kurrenz als Korrelationsursache naherungsweise giiltig ist.

Schitzwerte fiir die Exponenten b im Gesetz von F. Smith
erhédlt man z. B. nach der Methode der kleinsten Quadrate.
Aus der Bedingung

A :g (log H(n) — (— b - log n?))? = Min

JA
folgt nach B = 0 die Beziehung:

1 I;Iog n-log H(n)

PTTEY dogmr 9
n

Die grofite in der Praxis noch realisierbare Parzellengro-
Be diirfte n = 10 sein. Daher werden bei allen folgenden
numerischen Untersuchungen der b-Werte nur n-Werte
von 2 bis 10 betrachtet. Aus (14) erhilt man fiir diesen
Fall:

10
b=—0,096. > logn-log H(n) (15)
n=2

Im Spezialfall gleicher Dominanzgrade in den beiden
Merkmalen F und W (x = y d. h. #, = %, = 1) hingt H nur
noch von n und z ab und nach (14) bzw. (15) ist der F.
Smita’sche Exponent b dann nur noch eine Funktion von z.
Die numerischen Werte dieser Funktion b = b(z) sind in
Abbildung 5 graphisch dargestellt.

Die Funktion b = b(z) steigt im Intervall 0<z <3
schnell und fast linear an, hat bei z = 3,65 ein Maximum,
fallt dann — zuerst schneller — dann ungefdhr ab z = 15
langsam ab und geht flir z— co asymptotisch gegen Eins.
Im Bereich negativer z-Werte hat b(z) ein Minimum bei
z = — 1,25, steigt dann — zuerst schneller — dann unge-

. Y - L 2 P s F—
-8 16 -W =12 -0 <8 -6 -4 -2 2 4 6 & N0 7w

-
2N M

Abb. 5. — Exponenten b = b(z) des Gesetzes von F. Smrta im Fall
gleicher Dominanzgrade (x = y) in den beiden Merkmalen F und W.

fihr ab z = — 15 langsam an und geht fiir z— — c asymp-
totisch gegen Eins.

Alle moglichen b-Werte liegen zwischen 0,63 und 1,73.
Damit ist auch die Stern’sche Vermutung fiir diesen wich-
tigen Spezialfall x =y vollstindig geklidrt: Bei Konkur-
renz als Korrelationsursache sind die b-Werte zwar nicht
immer groBer als Eins, aber es gilt: b > 1 fiir alle z mit
z > 1,21 und fiir alle anderen z-Werte in den Intervallen
0<z<1,21 und —o0 <z <0 gilt: 0,63 <b < 1.

Weiter folgt aus diesen Betrachtungen, dafl die Stern’sche
Interpretation des Falles b =1 (keine Konkurrenz- und
Bodeneffekte oder aber gegenseitiges Aufheben dieser bei-
den Komponenten) nicht ganz richtig und vollstindig ist:
Denn b =1 heif3t keineswegs , keine Konkurrenz“, sondern
auch bei b =1 konnen eindeutige Konkurrenzeffekte
(z = 1,21) vorliegen, wie die vorhergehenden Uberlegungen
zeigen.

Die meisten der bei landwirtschaftlichen Versuchen er-
rechneten b-Werte liegen entweder zwischen 0,4 und 0,5
oder zwischen 0,7 und 0,8. Doch beruhen diese aus experi-
mentellen Daten errechneten b-Werte ja nicht nur auf ei-
ner Korrelationsursache ,Konkurrenz“ (wie hier bei unse-
ren theoretischen Untersuchungen angenommen wurde),
sondern auf der durch Uberlagerung der verschiedenen
Korrelationsursachen resultierenden Bruttokorrelation.Im
Falle dieser experimentellen Daten aus landwirtschaftli-
chen Versuchen ist der Einflul des Faktors ,Konkurrenz“
nicht ohne weiteres zu isolieren, und man wei3 daher nicht,
wie die sicher existierenden Konkurrenzkorrelationen

b

119
57
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o
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143
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B T N "oy " B T oy 7 il

Abb. 6. — Graphische Darstellung der Abhingigkeit zwischen dem

Exponenten b im Swmira’schen Gesetz und dem Konkurrenz-Korre-

lationskoeffizienten r, zwischen direkten Nachbarn (im Spezial-
fall x = y gleicher Dominanzgrade in F und W).
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durch z. B. positive Bodenkorrelationen verstiarkt oder
verdeckt und abgeschwicht werden.

Experimentelle b-Werte groBer als Eins fanden z. B.
NamkoonG und SquiLLAace (1970). Die Autoren schlieflen auf
eine extrem hohe Bodenvariation oder auf signifikante
Konkurrenzeffekte als Ursache dieser hohen b-Exponenten.

Den fiir die Beurteilung der Anwendbarkeit, der Aussa-
gekraft und des Giiltigkeitsbereiches der in der Konkur-
renzliteratur sehr haufig benutzten phinotypischen Nach-
bar-Korrelationen interessierenden Zusammenhang zwi-
schen dem Exponenten b im Smit’schen Gesetz und dem
Konkurrenz-Korrelationskoeffizienten r, zwischen direk-
ten Nachbarn zeigt Abbildung 6 (fur den Spezialfall x = y).
(Siehe hierzu: Houn 1970, Teil II1.)

Im allgemeinen Fall beliebiger Dominanzgrade in F und
W hingt der Exponent b aus dem Smirii’schen Gesetz neben
z auch noch von X, y und p ab. Auch hier liegen alle mog-
lichen b-Werte zwischen 0,63 und 1,73. Verlauf und Eigen-
schaften der Funktionen b = b (z,Xx,y,p) zeigen die Ab-
bildungen 7a—7p, die anhand einiger typischer nume-
rischer Beispiele die GroBlenbeziehungen und charakteri-
stischen Eigenschaften der Exponenten b demonstrieren.

Die Kurven b =b (z,X,y,p) (in Abhingigkeit von z bei
festen numerischen Werten fir x, y und p) haben jeweils
ein Maximum und ein Minimum, die je nach Wahl der nu-
merischen Werte von x, y und p im Bereich positiver oder
im Bereich negativer z-Werte liegen und die mehr oder
weniger verzerrt und verdeckt sein kénnen (siehe z. B. p =
0,3 in Abb. 7 p). Je dhnlicher die numerischen Werte von
x und y sind, um so mehr gehen die entsprechenden Kur-
ven fir verschiedene Genfrequenzen p ineinander und in
den vorher besprochenen Spezialfall gleicher Dominanz-
grade Uber.

Wenn die genetischen Unterschiede zwischen den Pflan-
zen gegeniiber denen aus Konkurrenz immer stiarker liber-
wiegen, wenn also die Konkurrenzeffekte immer weniger
wirksam werden (d. h. fliir wachsendes z bei festen Domi-
nanzgraden und Genfrequenzen) strebt b gegen Eins, denn
nach (14) gilt:

—1 b
n logn - log H(n)

lim

lim  b(zxy,p) = c—-
7 + oo Q%logn)z z— oo
—1 v .
- — —__=logn-log{lim  H(n) 16
QZ(logn)z n (z—>+oo ( )
n

und wegen lim H(n) = 1 : n? erhilt man daraus:
z— + oo
(17)

lim Db xy,p) =1

Z—> + oo
Fir z— —co erhidlt man durch dieselben Uberlegungen
ebenfalls:
lim  b(zx,y,p) =1 (18)

Z—> —o0

Einen Vergleich von den nach (15) berechneten theoreti-
schen b-Werten mit den aus Simulationsstudien erhalte-
nen Werten zeigen die beiden letzten Spalten der Tabelle 1.
Fiir die Beurteilung der Ubereinstimmung zwischen diesen
empirischen- und den theoretischen b-Werten gelten die zu
Beginn dieses Abschnitts b) gemachten Bemerkungen liber
den Stichprobenfehler der Varianz der Parzellenmittel bei
grofien Parzellen bei der b, ,;,~-Bestimmung.
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¢) Optimale Parzellengrofien:

Um unsere zweite Hauptfrage: ,Welche Parzellengrole
ist bei gegebener Konkurrenzsituation optimal?“ zu be-
antworten, muf3 man natiirlich zunichst vereinbaren, was
,optimal“ bedeuten soll.

Folgende Definition ist flir unsere Konkurrenzbetrach-
tungen naheliegend: Die Parzellengréfle soll ,,optimal® hei-
Ben, bei der die Abweichung der Varianz der Parzellenmit-
telwerte von der in der Situation ohne Konkurrenz am
kleinsten ist.

(Vn—z> mx = Vo H(M) (mit Konkurrenz) (19)
(Vﬁy) R _;02 (ohne Konkurrenz)
Definiert man
A\
0.K.
Qm) = (20)
v
EVJ) ox tas (Vo) o > (Vi)
m. K.

so ist — bei einer bestimmten Konkurrenzsituation — die
optimale Parzellengréfie n?,,t das n?, mit n =2, 3, 4,...10,
fiir das Q(n) am kleinsten ist; bei mehreren gleichen klein-
sten Q(n)-Werten soll der kleinste der zugehorigen n-Werte
zur nzopt-Bestimmung benutzt werden.

Bei diesem ,,Optimal“-Begriff finden alle 6konomischen,
versuchstechnischen und sonstigen biologischen Erwagun-
gen keine Berlicksichtigung. ,Optimal“ heifit im Rahmen
unserer Konkurrenzbetrachtungen also lediglich: optimal
in Bezug auf moglichst kleine Verzerrungen der Varianz
der Parzellenmittel durch Konkurrenz.

Aus (3) erhélt man die folgenden Bedingungen:

v v

(V,Tg>o K > (an)m K.’ wenn o < 0
und fur diese GroBlenbeziehungen der IntraklaBkorrelation
folgt mittels (9):

(21)

3n2—6n + 2 x,?
0 Z 0, wennz \< e (22)
< > 2nn—1)  x?

Mit (21) und (22) kann man nun die Grofle Q folgender-
maflien definieren:

3n2—6n + 2 %

n?H(n), fallsz < - —_—— 23
) =~ 2nn—1) @3

Q(n) =
n:—6n -+ 2 2

2

3
-, fallsz> — — .
2n(n —1) R

nZH(n)
Im Spezialfall gleicher Dominanzgrade in den beiden
Merkmalen ist », = %, = 1; Q hdngt dann nur noch von n
und z ab und die Werte der Funktion Q(n, z) lassen sich fiur
die verschiedenen Parzellengrofien und z-Intervalle leicht
angeben.
Im allgemeinen Fall beliebiger Dominanzgrade erfordern
diese Untersuchungen etwas eingehendere Uberlegungen.
x 2
Zur Abkirzung werde noch gesetzt: f = 7“2 (Im Spezial-
[

fall gleicher Dominanzgrade in F und W gilt f = 1).




Tabelle 3.
z-Intervall Parzellen~ Parzellen- !((onkux'renz-l(orrelaeion
1 - grote mit gréfe mit im Spezialfall x i )
(im allgemei o > (V‘Z) > )
nen Fall) n* m.X, n” o.K.
(Vg) (v-5)
n® o.K, n” m.K

(im allgemei=
nen Fall)

(im allgemei-
nen Fall

-®<z<o0 0< r, < 0,500

0< z 0,50 £ -0,25<r, <0

0,50f< z<0,92f | 3<n< 10 n=2 - 0,379 < r, < ~ 0,235
0,92f<z<1,08f 4<n< 10 2<n <3 - 0,419 < r, < - 0,379
1,08f<z<1,18f 5<n< 10 2 <n <l - 0,437 < ra<-o,lo19
1,18£<z<1,23F 6<n< 10 2<n<s - 0,847 < r, < - 0,437
1,23f<z<1,27f | 7<n< 10 2<n<6 - 0,453 < r, < - 0,447

1,27€<2z%<1,30f 8

IA
]
A
3
N
1A
]
1A
<

- 0,k57< r, < - 0,453

1,30£<2<1,33¢ | 9

A
El
1A
=3
»
A
3
A
@

- 0,461< r, < - 0,457

1,33£< 251,348 n = 10

n
1A

]
1A
0

- 0,463< T, < - 0,461

z > 1,34 -

N
1A
L)
1A
5

- 0,500< Ta< 4

Aufgrund einer Simulationsstudie dufBlerte Stern (1968)
die folgenden Vermutungen iliber den Einflul von Konkur-
renzeffekten und verschiedenen ParzellengroBen auf die
Varianz der Parzellenmittel: ,Interessanterweise sind bei
den beiden geringsten Korrelationen (r = —0,1 und r =
—0,2) die Varianzen der kleinsten Parzellen griéfler als bei
fehlender Konkurrenz erwartet. Bei hoheren Konkurrenz-
korrelationen fallen sie erheblich unter den Erwartungs-
wert ab. Die Entwicklung scheint systematisch zu sein: zu
hohe Varianzen der Parzellenmittel im gesamten unter-
suchten Bereich bei geringer Konkurrenzkorrelation, zu-
nehmend zu kleine Werte bei kleinen Parzellen und wach-
sender Konkurrenzkorrelation, aber auch hier zu gro@le
Werte bei den groBeren Parzellen, wobei die Uberschnei-
dungen zwischen der bei fehlender Konkurrenz zu erwar-
tenden Kurve mit der bei Konkurrenz erhaltenen zuneh-
mend in den Bereich gréflerer Parzellen riicken“. Diese auf-
grund einer Simulationsstudie gedufBerten Vermutungen
konnen richtiggestellt, prézisiert und aus unseren theore-
tischen Ansitzen und Uberlegungen abgeleitet und bewie-
sen werden: Aus (21) und (22) erhélt man hierzu die in Ta-
belle 3 zusammengefal3ten Resultate: Als allgemeine Zu-
sammenfassung dieser numerischen Ergebnisse kann man
daher die folgenden SchluBlifolgerungen ziehen:

Bei

1) sehr geringen Konkurrenzkorrelationen und beliebigen
ParzellengroBen

2) héheren Konkurrenzkorrelationen und gréSeren Par-
zellen

3) negativen z-Werten und beliebigen Parzellengrofen ist:
V. v
( n?> m. K. = ( n2) o. K.
Bei

1) hoheren Konkurrenzkorrelationen und Kkleinen Parzel-
len

2) z-Werten mit z > 1,34 f und beliebigen ParzellengroB3en

ist:
v \Y
< fﬁ) m K. < ( ;2) 0. K.

Durch die numerischen Ergebnisse der Tabelle 3 und die
daraus gezogenen SchluBfolgerungen sind die Stern’schen
Vermutungen richtiggestellt und préazisiert. Sie konnten
also im groBen und ganzen bestatigt werden; nicht ganz
richtig ist der letzte Teil: ,,..., wobei die Uberschneidun-
gen zwischen der bei fehlender Konkurrenz zu erwarten-
den Kurve mit der bei Konkurrenz erhaltenen zunehmend
in den Bereich grofierer Parzellen riicken.“

Denn: Als Bedingung fir diese Schnittpunkte der beiden
Kurven erhdlt man aus (19) und (7)) die Gleichung:

0 (T, Tp,n) = 0 (X,¥,2n,p) =0 (24)
die sich umformen 148t in:
n=trEEYE it (25)
20t + 3)
Dabeiist t=r, :r, = —2z:{.

Positive n-Werte grofler als Eins gibt es nach (25) nur im
Intervall — 3 <t < 0. Hier — d. h. im Bereich starker Kon-
kurrenzvarianz und positiver Korrelation der beiden Merk-
male F und W (z > 0) — wichst n mit wachsendem z und
damit auch mit wachsender negativer Konkurrenzkorrela-
tion zwischen direkten Nachbarn solange z < 2x, ist und
mit abnehmender negativer Konkurrenzkorrelation r, so-
lange z > 2x,,.

Fiir diesen durch die Bedingungen —3<t<0 und
z < 2x, gekennzeichneten Bereich starker Konkurrenz-
varianz und positiver Korrelation der beiden Merkmale F
und W ist die Vermutung von Stern Uber die Lage der
Uberschneidungen der beiden Kurven richtig. Sie ist aber
nicht richtig fiir alle anderen Intervalle und nicht fir den
gesamten Bereich negativer Korrelation von F und W
(z <0).

Als optimale Parzellengréfien n?;,t, d. h. die n*-Werte,
fiir die das Q(n) aus (23) am kleinsten ist, erhalt man aus
(23) und (10) nach einigen Umformungen und Rechnungen
fiur die verschiedenen f-Intervalle der Variablen z die in
Tabelle 4 zusammengefalliten Ergebnisse. Hierbei ist zur
Abklirzung gesetzt:

%,2 x,2

=%und h=2%2= z - (Im Spezialfall gleicher Domi-
1 0
nanzgrade in F und W ist £ =1 und h = z).

Q ist zwar im allgemeinen Fall beliebiger Dominanzgrade
eine Funktion der funf Variablen n, X, y, z und p, doch las-
sen sich trotzdem die optimalen ParzellengroBen fast im
gesamten z-Bereich ganz allgemein und vollig eindeutig
nur unter Zuhilfenahme der Griéfie £ (und zwar werden die
betreffenden z- Intervalle in f-Einheiten angegeben) be-
stimmen. Lediglich in acht sehr kleinen z-Intervallen, die
jedoch wegen ihrer minimalen Léinge ohne jede praktische
Bedeutung und daher nur von theoretischem Interesse sind,
ist zur eindeutigen Festlegung der optimalen Parzellengro-
Be noch eine Zusatzbedingung erforderlich. Diese n?,t-An-
gaben beruhen auf der genauen Berechnung der Funktion
Q = Q(n). Da die Funktionswerte von Q(n) fir verschie-
dene benachbarte n oft sehr nahe beieinanderliegen, kann
man die fiir die praktische Anwendung wesentlichen Er-
gebnisse von Tabelle 4 folgendermafien formulieren:

1) Bei negativer Korrelation der beiden Merkmale F und
W (d. h. z<0) ist stets eine ParzellengréBe von vier
Pflanzen pro Parzelle optimal.
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Tabelle 4.
z-Intervall Optimale ParzellengriSe (nzopt)
(im allgemeinen Fall) (im allgemeinen Fall)
~w< z< 0 I
0< z=<0,7133 £ 1
. 2,200 - 7,28m+ b 2 ?
falls =———
n3 - 0,74 n? S X%
0,7133 £< 2z < 0,7381 ¢ 2
2,29 8% - 7,28 n e b, 32
9 rfalls = = o
h’ - 0,74 n 901
0,7381 £< z < 1,0000 £ 9
2,82 1% - 9,65 h + 6,82 _ x?
9 falls ——e—o— 17 <
8> - 1,00 n? F
1,0000 £ < z < 1,0049 £ 1
16 falls 5,82 0% - 9,65 h + 6,82 ,
n? - 1,00 n? "15
1,0049 £< z < 1,1264 £ 16
10 b2 - 10 %"
3 - 10,99 n 4 8,46 < %o
16 falls ~ 3 _ 0.2 bra
1,1264 £< z < 1,1306 £ '2
3,10 b2 - 10,99 b + 8,46 > %o
25 falls ~ 3y 13,2 2
1
1,1306 £ < 2 < 1,2041 f 25
2
27 h° - 11,86 n 2
25 falls ﬂ___.'—”'sss %o
n3 - 1,20 n? % B
1,2041 £< z < 1,2048 £ 1
6 sara 3,27 b2 - 11,86 h + 9,55 N xoz
8118 e 2272
ho - 1,20 n* “_‘1:
1,2048f <z < 1,2535 £ 36
2 2
3,38 b¥ - 12,47 h + 10,33 _ 2,
36 falls 3 = =
B’ - 1,25 1 "1
1,2535 £< z< 1,2539 £
3,38 1% - 12,47 B + 10,33 5 x,°
49  falls = =
h”? - 1,25 h “1
1,2539 £< 2 < 1,2887 us
2 2
3,46 h% = 12,93 b + 10,91 _ 2,
49 falls =
h3 - 1,29 b? ;Z:E
1,2887 £< z < 1,2888 £ .
3,46 B2 - 12,93 h + 10,91 _ 2,
64 falls 5 5 2
b3 - 1,29 1 :
1,2888 £< 2 < 1,3150 £ 64
3,53 1% - 13,28 h + 11,36 _ a
64 falls 5 5 =
n’ - 1,32 h 9‘1
1,3150 £< z< 1,3151 £ 2
3,53 n? - 13,28 h + 11,36 A
81 falls 3 7 =
w3 - 1,32 1’ ;
1,3151 £ z< 1,3354 £ 81
2
3,58 B - 13,56 b + 11,72 _ 2%,
81 falls s o
n3 - 1,34 n? x,
1,3354 £< z< 1,3355 T 2
3,58 h% - 13,56 h + 1,72 %,
100 falls o = P
B3 - 1,34 p :
1,3355 £< z< 2,4000 f 100
2 22,4000 £ 4

2) Bei positiver Korrelation der beiden Merkmale F und
W (d. h. z > 0) gilt: Fiir das Intervall 0 <z < 0,72 f (d.
h. flir den Bereich groBler Konkurrenzvarianz) erhilt
man auch hier eine optimale Parzellengréflie von vier
Pflanzen pro Parzelle. Mit zunehmendem z — von 0,72 £
bis 2,40 f — nimmt auch die optimale Parzellengridfe zu.
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Fiir alle z > 2,40 f ergibt sich dann jedoch wieder eine
konstante optimale Parzellengrofle von vier Pflanzen
pro Parzelle.

Diese Resultate lassen sich folgendermaflen zusammen-
fassen: Flr den groBten Teil des z-Bereiches — nidmlich
flir —oo<z<0, 0<z<<0,72f und z >2,40f — ist eine
ParzellengréBe von vier Pflanzen pro Parzelle optimal. Le-
diglich im Intervall 0,72f <z <2,40f — d. h. im Bereich
der grofiten Konkurrenz-Korrelaticnskoeffizienten r, (sie-
he hierzu: Hioun 1970, Teil IIT) — sollten groBere Parzellen
herangezogen werden.

Bei der Ableitung dieser Ergebnisse wurde stets nur die
Konkurrenz zwischen Pflanzen in einer Parzelle (die sog.
sInnenkonkurrenz“) als Fehlerursache betrachtet, und es
wurde angenommen, daf3 die ,,Aulenkonkurrenz“ entweder
vernachlissigbar klein ist oder aber daf3 eine Ausschaltung
des Einflusses von , Aulenkonkurrenz“ — z. B. durch Iso-
lierstreifen — vorliegt.

Berucksichtigt man dieses, so kann man als Gesamter-
gebnis fliir die praktische Anwendung bei Feldversuchen
aus unseren Uberlegungen Uber optimale Parzellengrofien
die folgenden Schlufifolgerungen ziehen:

Fir die z-Intervalle —oc <z <0, 0<2z <0,72f und
z2>240f — d. h. fir den groB3ten Teil des z-Bereichs —
und vernachldssigbare AufBenkonkurrenz ist eine Parzel-
lengréB3e von 2 X 2 Pflanzen pro Parzelle optimal. Bei be-
stehender und nicht vernachlidssigbarer Auflenkonkurrenz
sollte man jedoch eine Parzellengroie von 4 X 4 Pflanzen
pro Parzelle benutzen, wobei dann nur die 2 X 2 inneren
Pflanzen dieser Parzellen ausgewertet werden und die 12
Randpflanzen als Isolierstreifen benutzt werden.

Fir z-Werte mit 0,72 f <z < 2,40 f und vernachldssigba-
re AuBBenkonkurrenz sollte man die in Tabelle 4 angegebe-
nen grofleren Parzellen wiahlen, wobei man aber auch hier
bei nicht vernachlassigbarer AuBlenkonkurrenz entspre-
chend groBere Parzellen nimmt, deren Rand dann jeweils
wieder als Isolierstreifen verwendet werden kann; und
zwar ist in diesem Fall die ParzellengroBe so zu wahlen,
dafB3 der auszuwertende Parzellenkern die vorhin berechne-
te optimale Parzellengréfie des Falles ohne AuBlenkonkur-
renz hat.

Diese theoretischen Ergebnisse stimmen sehr gut mit
Vermutungen und Vorschldgen iiberein, die zur Frage der
optimalen ParzellengréBe von verschiedener Seite (gerade
auch in der Forstpflanzenziichtung) aufgrund umfangrei-
cher experimenteller Erfahrungen gemacht worden sind.

Zusammenfassung

Ziel dieser Arbeit ist die Untersuchung der fiir Feldver-
suche wesentlichen Frage nach der optimalen Parzellen-
groBe bei Vorliegen von Konkurrenzeffekten zwischen be-
nachbarten Pflanzen. Dabei soll die ParzellengréBe ,,opti-
mal“ genannt werden, bei der die Verzerrung der Varianz
der Parzellenmittel durch Konkurrenz am kleinsten ist.
Wie bei den vorhergehenden Konkurrenzuntersuchungen
dieser Publikationen-Reihe wird wieder angenommen, daf3
zur Beschreibung der Konkurrenzeigenschaften einer Po-
pulation (ein Locus, zwei Allele) jeder Genotyp X zwei
Merkmale besitzt: Konkurrenzfihigkeit Fx und Konkur-
renzwirkung Wx, die beide wie normale quantitative Merk-
male vererbt werden. Die Werte der drei Genotypen in
den beiden Merkmalen seien (y, 1, —y) bzw. (3, x, —9).

Mit Hilfe des einfachen Konkurrenzmodells

)
Px=Fx—5 Wix
(dabei ist Px der phdnotypische Wert der Pflanze X und

die Summation i(X) l4uft tiber die Nachbarn von X) wird
zunichst gezeigt, daB das empirische Gesetz von F. Smitu



Va= XQ

nb
(dabei ist: V,= Varianz der Parzellenmittel, V, = Ge-
samtvarianz, n = Pflanzenzahl pro Parzelle, b = empirisch
zu bestimmender Parameter) auch bei Konkurrenz als Kor-
relationsursache ndherungsweise giiltig ist.

Eine frithere Vermutung von SterN, dall der Exponent b
im Swmita’schen Gesetz bei Uberwiegender Bodenkorrela-
tion kleiner als Eins bei Uiberwiegender Konkurrenzkorre-
lation aber groBer als Eins sei, wird geklidrt und durch
theoretische Uberlegungen prézisiert.

Alle moglichen b-Werte liegen zwischen 0,63 und 1,73.
Diese theoretisch hergeleiteten b-Werte werden durch Si-
mulationsstudien uberpriift und bestétigt.

Im Spezialfall gleicher Dominanzgrade in den beiden
Merkmalen F und W (d. h. i/y = u/d) — und damit trivia-
lerweise auch in dem interessierenden Fall rein additiver
Genwirkung — ist b nur noch von z = y/d abhéngig. Diese
Funktion b = b(z) wird explizite abgeleitet und untersucht.
Zur Charakterisierung des allgemeinen Falles beliebiger
Dominanzgrade werden flir verschiedene Parameterkom-
binationen die numerischen b-Werte in graphischer Form
angegeben (Abbildungen 7a — 7p).

Mit Hilfe der IntraklaBkorrelation findet man im Spe-
zialfall gleicher Dominanzgrade fir den groBten Teil des
z-Bereiches, ndmlich flir die z-Intervalle —oco <z <,
0<z<0,72 und z = 2,40, eine optimale Parzellengriofe
von vier Pflanzen pro Parzelle. Lediglich im Intervall
0,72 < z < 2,40 — d. h. im Bereich der griofiten Konkurrenz-
Korrelationskoeffizienten zwischen direkten Nachbarn —
sollten groBlere Parzellen herangezogen werden (Tabelle 4).

Analoge Resultate erhilt man auch im allgemeinen Fall
beliebiger Dominanzgrade in F und W; auch hier findet
man fiir den groBBten Teil des z-Bereiches eine optimale
Parzellengrofie von vier Pflanzen pro Parzelle.

Bei der Ableitung dieser Ergebnisse wurde stets nur die
Konkurrenz zwischen Pflanzen in einer Parzelle (,Innen-
konkurrenz®) als Fehlerursache betrachtet, und es wurde
angenommen, daf3 die ,, AuBlenkonkurrenz“ entweder ver-
nachléassigbar klein ist oder aber daf3 eine Ausschaltung
des Einflusses von AufBlenkonkurrenz — z. B. durch Iso-
lierstreifen — vorliegt. Bei existierender AuBlenkonkurrenz
— und dieser Fall diirfte bei der praktischen Anwendung
der vorhergehenden Ergebnisse auf Feldversuche der Nor-
maifall sein — sind entsprechend grofiere Parzellen als
optimale ParzellengroB8en zu wiahlen, wobei der Parzellen-
rand dann jeweils als Isolierstreifen betrachtet wird; und
zwar ist in diesem Fall die Parzellengréfle so zu wéihlen,
daB} der auszuwertende Parzellenkern die vorhin berechne-
te Parzellengrofie des Falles ohne AuBlenkonkurrenz hat.
D. h.: Zum Beispiel fiir die z-Intervalle — oo <z <0,
0<z<0,72 und z > 2,40 — d. h. fiir den grof3ten Teil des
z-Bereiches — sollte man bei zu beriicksichtigender Au-
Benkonkurrenz eine Parzellengrofie von 4 X 4 Pflanzen pro
Parzelle wihlen.

In einigen Fillen konnen verschiedene — aus Simula-
tionsuntersuchungen gezogene — Schluifolgerungen und
Vermutungen fritherer Autoren korrigiert und durch theo-
retische Uberlegungen prizisiert werden.

Summary

The purpose of this paper is to investigate the essential
questions for field trials concerning optimal plot size under
the assumption of existing competitive effects between
neighbouring plants. We define that plot size as being
optimal which gives the smallest deviation in variance of
plot means from the variance in plot means when competi-
tion is absent.

As in the previous competition-studies of this series of
publications we assume again that for the description of
the competition properties of a population (one locus, two

alleles) each genotype X has two characters: competitive
ability Fx and competitive influence Wx; both are inherited
as quantitative characters. The values of the three geno-
types in the two characters are respectively (y, 4, —y) and
(67 My —6)'
Based on the simple model of competition
Px = Fx— 2 Wiy,

i)
(with Px = phenotypic value of plant X and the summa-
tion i(X) is over the neighbours of X) it is shown, that the
“empirical law of F. Smrrn”
Vo= Vo
n nh
(with: Vj = variance of plot means, V, = total variance,
n = number of plants per plot and b = parameter, which
is to be determined empirically) is approximately right even
when competition is a source of correlation.

A former conjecture by Stern, that the exponent b in
Smite’s law is smaller than one in the case of predominant
site-correlation, but greater than one in the case of pre-
dominant competitive-correlation, could be clarified and
rendered precise by our theoretical studies. All possible b-
values lie between 0,63 and 1,73. These theoretically derived
b-values were examined and approved by simulation-
studies. In the case of equal degrees of dominance in the
two characters F and W (e. g. A/y = u/8) — and therefore
trivially also in the interesting special case of only additive
gene action — this exponent b is only dependent on z = y/4.
The explicit expression of this function b = b(z) is deduced
and investigated. To characterize the general case (equal or
unequal degrees of dominance) the numerical b-values for
various numerical parameter-values were summarized
graphically (Figures 7a — 7p).

By using the intraclass-correlation we find (in the spe-
cial case of equal degrees of dominance) a theoretical opti-
mal plot size of four plants per plot, which is valid for the
greatest part of the z-region, namely for the z-intervals
— oo <z<0, 0<2z<0,72 and z > 2,40. Only for the z-
interval 0,72 <z <240 — e. g. in the region of greatest
competitive correlation-coefficients between direct neigh-
bours — one should use larger plots (table 4).

Analogous results are valid in the general case (equal
or unequal degrees of dominance in F and W), where we
also find a theoretical optimal plot size of four plants per
plot for the greatest part of the z-interval.

In deriving these results we always considered only com-
petition among plants within plots as a source of error
(“inner-competition”) and we assumed either a negligible
“outer-competition” or that the “outer-competition” may
be avoided, for example, by the use of isolation strips. In
the case of an existing outer-competition — and this case
will be the usual situation for practical use and application
of our previous results on field trials — one should choose
the corresponding larger plots, at which the border plants
of these plots should be used as isolation strips. In this case
one should choose such a plot size, that the plot’s interior
(plot without border-plants), which is to be evaluated, has
the above deduced corresponding optimal plot size from
the case without outer-competition. For example, for the
z-intervals — o0 <z <0, 0<2z2<0,72, z => 2,40 — e. g. for
the greatest part of the z-region — and an existing outer-
competition, one should use a plot size of 4 X 4 plants per
plot.

Some erroneous conjectures and conclusions of several
former authors, drawn from simulation studies, could be
clarified and rendered precise by our theoretical studies.
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Versuchsergebnisse bei heteroplastischen Zirbenpfropfungen
(Pinus cembra L.)

Von Kurt HoLzer

Institut fir Forstpflanzenziichtung und Genetik, Forstliche Bundesversuchsanstalt Wien.

Einleitung

Sehr zahlreich sind die Versuche, die sich mit der Pfrop-
fung von Waldbdumen befassen; ihr Zweck dient in er-
ster Linie der Erhaltung von besonders ausgewihlten Ein-
zelindividuen; diese kann rein wissenschaftlichen Versu-
chen dienen, kann aber auch fiir die Anlage von Samen-
plantagen durchgefiihrt werden (SyracH-LARSEN, LANGNER,
RoHMEDER & ScHONBACH, WRIGHT U. a. )

Soweit diese Pfropfungen innerhalb der gleichen Art
durchgeflihrt werden konnen, scheinen im allgemeinen
keine besonderen Schwierigkeiten vorzuliegen; stehen je-
doch fiir derartige Versuche nicht die benétigten Unterla-
gen zur Verfiligung, ist man gezwungen, nach anderen Md4g-
lichkeiten zu suchen. Da diese Fille 6fter vorkommen —
in vielen Féllen ist auch die Anzucht der arteigenen Un-
terlage mit Schwierigkeiten verbunden — versucht man
zur Pfropfung Unterlagen von * nahe verwandten Arten
heranzuziehen. Uber die bis 1962 durchgefiihrten Pfropfun-
gen dieser Art wurde eine Ubersicht von StamRs zusam-
mengestellt; daraus ist ersichtlich, dal im allgemeinen bei
vielen heteroplastischen Pfropfungen recht gute Pfropf-
erfolge aufzuweisen sind, die umso eher zu gelingen schei-
nen, je ndher die betreffenden Arten zueinander stehen.
Ein besonderer Fall von heteroplastischen Pfropfungen
ist vielleicht bei der Gattung Pinus gegeben, wenn es sich
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um die Verwachsung von Arten aus den beiden Sektionen
Haploxylon und Diploxylon handelt, die moglicherweise
keine allzunahe Verwandtschaft haben (BeissNER-FITSCHEN,
Mayr, ReHDER, zit. nach SchiNck, Scuirr); aber auch in
solchen Fillen sind schon Verbindungen innerhalb ver-
schiedener Arten und sogar Familien gelungen, oft ohne
dadurch eine merkbare Beeintridchtigung des Pfropferfol-
ges zu verursachen (StAlRs, AHLGREN, PROKAZIN, JAKOVLEVA,
u. a.).

Versuchsanstellung

Die Pfropfung von Reisern der Pinus cembra auf Un-
terlagen anderer Arten gewinnt dadurch besondere Be-
deutung, dal Anzucht und frithes Jugendwachstum dieser
Art mit Schwierigkeiten verbunden sind und vor allem
auch lange Zeit beanspruchen (Horzer 1960, 1969 b). Aus
der Literatur wurden in letzter Zeit viele Hinweise be-
kannt, bei denen Arten der fiinfnadeligen Kiefern mit Er-
folg auf zweinadlige gepfropft wurden; den hier geschil-
derten Fillen dhnliche sind bei russischen Arbeiten gege-
ben, wobei zumeist P. cembra var. sibirica auf P. silves-
tris gepfropft wurde (Sewerowa, NikiTiNn, NEenjumin, OpiTZ
1959, GraBovskaja, Kamarrinow, CHramMova); auch die Pfrop-
fung anderer flinfnadeliger Kiefernarten auf zweinadelige
gelang oft mit Erfolg (Prokazin, NikiTiN, NENJUHIN, HEIMBUR-



