Table 1, — Summary o staminate and ovulate strobili production following transplant

Year of Y ear following ngﬁg\?v%zar
Transplant group transplant transplant transplant
) 9 3 K
By year
1970 Average number of
(100trees) strobili per tree 3 0 28 profuse 108 0
Percent of trees
producing strobili 35 0 100 100*) 100 2
1971 Average number of
(70trees) strobili per tree 3 0 30 profuse
Percent of trees
producing strobili 35 0%) 100 100
1972 Average number o
(30trees) strobili per tree 3 0
Percent o trees
producing strobili 47 0]

*) Indicates period where fertilizer was added to tubs.
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L Einleitung

A. Allgemeine Einfiihrung

Das Problem der Konkurrenz zwischen verschiedenen
Individuen in Pflanzenbestidnden ist in den letzten Jahren
unter den verschiedensten Voraussetzungen und mit den
verschiedensten Methoden behandelt worden. Dabei ging
es jedoch meist um experimentelle Untersuchungen zur
Einschitzung des Einflusses verschiedener Umweltfakto-
ren und nicht um theoretische Uberlegungen zur Klirung
der genetischen Struktur von Besténden.

Um z. B. den Einflufl der Standweite auf den Ertrag der
Einzelpflanze oder des ganzen Bestandes zu untersuchen,
wurden in der Vergangenheit sehr viele Pflanzweiten-,
Saatdichte-, Durchforstungsversuche usw. durchgefiihrt,
durch die man fiir zahlreiche Kulturpflanzen die optimalen
Bedingungen ungefiahr kennt.

Neben Harper (1961) gibt Stern (1969) eine ausfiihrliche
Diskussion der verschiedenen Aspekte des Phinomens
Konkurrenz, Ebenfalls findet man dort — wie auch bei
Gemper. und Haure (1968), HuouN (1971) und SingH (1967) —
sehr umfangreiche Literaturverzeichnisse, weshalb hier
auch auf ausfiihrlichere Literaturhinweise verzichtet wer-
den soll.

In der vorliegenden Arbeit wird weder auf allgemeine
Betrachtungen zum Problemkreis , Konkurrenz“ noch auf
die zahlreichen experimentellen Untersuchungen wie
Pflanzweiteversuche, Mischungsversuche usw. zur quantita-
tiven Einschidtzung von Konkurrenzeffekten eingegangen;
hierfiir sei auf die umfangreiche Literatur verwiesen (sie-
he z. B. auch: Risser (1969)).

DaB ein Pflanzenbestand nicht einfach als Summe seiner
Mitglieder aufzufassen ist, sondern ganz wesentlich durch
die Wechselwirkungen und gegenseitigen Beeinflussungen
der Individuen mitbestimmt wird, ist flir eine genauere
Analyse der Grundvoraussetzungen der verschiedensten
biologischen Arbeitsgebiete wie: Pflanzengeographie, Oko-
logie, Pflanzensoziologie, Genokologie, Pflanzenbau, Forst-
wirtschaft, Populationsgenetik und Ziichtung von grundle-
gender Bedeutung. Diese wechselseitige Beeinflussung,
deren Bedeutung fiir das Verstandnis biologischer Zusam-
menhinge mindestens seit Darwin bekannt ist, verédndert
flir die Einzelpflanze die Auspridgung qualitativer und
quantitativer Merkmale. Sie ist also eine Variationsursache,
deren Nichtberlicksichtigung in genetischen, ziichterischen
und pflanzenbaulichen Versuchen wie: Nachkommen-
schaftspriifung, Heritabilitdtsschiatzung, Phinotypenselek-
tion, Mischungsversuch usw. zu verzerrten Schatzwerten
und damit auch zu wenig effektiven Versuchsplénen flihrt.

»Man unterscheidet gewohnlich zwischen einer intraspe-
zifischen und einer interspezifischen Konkurrenz, das heif3t
zwischen einem Wettbewerb um die Wachstumsfaktoren
innerhalb derselben Arten im Reinbestand und einem sol-
chen zwischen verschiedenen Arten in Mischbestianden. Wie
in vielen Versuchen nachgewiesen werden konnte, fiihrt
intraspezifische Konkurrenz keineswegs zu Populationen,
in denen ein Genotyp, ndmlich der gegeniiber Konkurrenz
Bestgeeignete, erhalten bleibt, sondern intraspezifische
Konkurrenz kann ein entscheidender Auslesefaktor sein
und fihrt meistens zu balancierten Systemen mit hoher
genetischer Variation“ (Houn 1972 a).

Die genotypische Komponente des Merkmals Konkur-
renzfihigkeit resultiert natiirlich daraus, dal verschiedene
Genotypen verschiedene Fahigkeiten haben, sich den in ei-
ner bestimmten Konkurrenzsituation gegebenen Bedin-
gungen anzupassen. Es gibt eine Menge von Versuchen, die

Unterschiede zwischen den Konkurrenzfihigkeiten ver-
schiedener Genotypen nachweisen. Auch weil man, daB
Auslese die Konkurrenzfihigkeit von Populationen schon
in wenigen Generationen entscheidend veridndern Kkann.

»,Diese besonders den Okologen interessierende Konkur-
renz zwischen verschiedenen benachbart aufwachsenden
Arten ist auch von grofier Bedeutung fir die Grundlagen
der Pflanzensoziologie. Man weiB3, dal verschiedene Arten
sich gegenseitig aus ihren physiologischen Optima ver-
dringen konnen, dai bestimmte Artgrenzen nicht Klima-
grenzen, sondern Konkurrenzgrenzen sind, und man weiS,
daBl die Konkurrenzbedingungen,unter denen eine Popula-
tion steht, ihre genetische Zusammensetzung mafgeblich
mitbestimmen kann. Durch Konkurrenz mit anderen Ar-
ten wird aber auch die natlirliche Auslese innerhalb jeder
der konkurrierenden Populationen wesentlich mitgesteuert.
In vielen Féllen konnte man nachweisen, daf3 spezifische
Konkurrenzbedingungen auch zu spezifischen Reaktionen
der beteiligten Populationen fiihren. Es muf3 also geneti-
sche Faktoren geben, die das Konkurrenzverhalten von Po-
pulationen und Individuen beeinflussen. Konkurrenz wird
also auch zu einem Problem im Rahmen der Genetik, Ziich-
tung und Evolutionslehre* (Hinn 1971).

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
Einschidtzung der auszulesenden besten Individuen. Bei der
Voraussage des Zuchterfolgs, beim Vergleich verschiedener
Zichtungsverfahren usw. tritt also Konkurrenz — und be-
sonders Konkurrenz zwischen verschiedenen Genotypen —
als Fehlerursache in Erscheinung, die man bisher nicht ge-
trennt einschdtzen und isolieren kann. Diese Probleme
spielen in der ziichterischen Praxis eine grofie Rolle: So
héngt z. B. in der forstlichen Ziichtung der Erfolg bei der
Auswahl sogenannter Plusbdume fiir Ziichtungsvorhaben
wie Samenplantagen, vegetative Vermehrung, Nachkom-
menschaftspriifung usw. ganz entscheidend davon ab, wie
genau man den ,Zuchtwert® eines Baumes bestimmen
kann, d. h. wieviel von allen wirkenden Umwelt-Varia-
tionsursachen man dabei einschitzen und berlicksichtigen
kann. Eine — und eine sehr wesentliche solche Umwelt-
Variationsursache ist nun aber die Existenz von Konkur-
renzeffekten. Konkurrenz ist daher der entscheidendste
Storfaktor bei der fiir die zlichterische Praxis wichtigen und
unerldBlichen phanotypischen Selektion

Nichtberticksichtigung von Konkurrenz fithrt zur tber-
hohten Schitzung der genetischen Varianz und damit auch
zu einer Uberhohten Schitzung der Heritabilitdat, die fir
Ziuchtungsprogramme und deren Erfolg die entscheidende
numerische Grofle darstellt. Es ist sicher, daB die oft nur
so geringen erzielten Gewinne in Selektions- und Ziich-
tungsprogrammen zum groflen Teil auf die Nichtberiick-
sichtigung von Konkurrenzeffekten zurilickzufiihren sind.
Durch eine quantitative Einschitzung dieser Konkurrenz-
effekte — oder wenigstens ihrer Gréflenordnung — kénn-
te man die Ergebnisse dementsprechend korrigieren, und
man kidme sicherlich zu hoheren Selektionsgewinnen.

B. Voraussetzungen

Neue Moéglichkeiten zur Untersuchung dieser komplizier-
ten Zusammenhénge ergaben sich durch Anwendung der
Methoden der quantitativen Genetik auf die Konkurrenz-
phénomene durch Sakar (1953, 1955, 1957, 1961), Stern (1965,
1966, 1968, 1969), HerLcason und Cuesis (1961), Sincu (1967),
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MarHer (1969) u. a. Grundlage dieser genetischen Unter-

suchungen ist die durch zahlreiche experimentelle Ergebnis-

se gestutzte Annahme, dal Konkurrenzeigenschaften und

Konkurrenzverhalten von Pflanzen wie normale quantita-

tiv-genetische Merkmale aufgefat und behandelt werden

konnen. Unter diesen Voraussetzungen wurden in HUHN

(1969), Hiun (1970 a—d, 1971) ausfiihrliche theoretische

Konkurrenzuntersuchungen iiber ziichterisch und popula-

tionsgenetisch wichtige Themenkreise wie: Parameterwahl,

Konkurrenzmodelle, Schitzverfahren fir genetische- und

Konkurrenzvarianzen, Verzerrungseffekte bei Heritabili-

tdtsschiatzungen, Korrelationsmuster von Bestinden, Fra-

gen der optimalen Parzellengrofle in Feldversuchen usw.
angestellt.

Allen folgenden Untersuchungen {iber Probleme der
phénotypischen Selektion im Zusammenhang mit Kon-
kurrenzeffekten liegt das in den zuvor genannten friiheren
Arbeiten benutzte einfache lineare Konkurrenzmodell zu-
grunde. Auf eine ausfiihrliche Beschreibung dieses Modells
und die mathematisch-statistische Behandlung seiner Ei-
genschaften, Folgerungen und Anwendungsmoglichkeiten
soll daher hier nicht noch einmal eingegangen werden. Es
werden daher hier nun auch nur die zum Verstidndnis des
folgenden notwendigsten Voraussetzungen und Eigenschaf-
ten kurz beschrieben: Wir nehmen an, dal zur Beschrei-
bung der Konkurrenzeigenschaften einer Population jedem
Genotyp X zwei Merkmale zugeschrieben werden kdnnen:
Konkurrenzfihigkeit Fy und Konkurrenzwirkung Wx, die
beide wie normale quantitative Merkmale vererbt werden.
In allen Fillen betrachten wir nur den einfachsten Fall,
nimlich eine zufallspaarende Population mit nur einem
einzigen spaltenden Locus, dessen beide Allele pleiotropisch
die beiden Merkmale F und W ihrer Tréger beeinflussen.

Die zugrundegelegte Population soll die folgenden ver-
einfachenden Voraussetzungen erfiillen:

1) Die Pflanzen sind gleichmifBig, d. h. mit regelméaBligen
Absténden, liber die Flidche verteilt. Damit erreicht man,
daf3 die Dichtstandsvariation als gesonderte Variations-
ursache entfillt und da3 nur genetische- und Konkur-
renzkorrelationen ibrigbleiben.

2) Die Pflanzen sind gleich alt.

3) Es soll nicht berticksichtigt werden, da3 die gegenseiti-

ge Beeinflussung benachbarter Individuen in verschiede-

nen Lebensaltern und Entwicklungsstadien verschieden
sein kann. Es soll also geniligen, die Verhéiltnisse in ei-
ner bestimmten Altersstufe zu untersuchen.

Die Beeinflussung einer Pflanze geschieht nur durch die

vier im regelmifBligen Pflanzverband direkt benachbar-

ten Pflanzen, d. h. die Einwirkung der lUbrigen — wei-
ter entfernten — Nachbarpflanzen soll zunéchst einmal
vernachldssigbar sein.

Der Effekt auf eine Zentralpflanze ist unabhingig von

Stellung und Richtung der Konkurrenten. Es kommt al-

so lediglich auf die genotypische Zusammensetzung der

Nachbarn-Konkurrentengruppe an.

Die Effekte der vier Nachbarn addieren linear, d. h.:

Den phénotypischen Wert Py der Pflanze X erhilt man

aus:

4

~

5

~

6

Rad

Px=Fx— X} Wyx) +ex (1)
i(x)

Dabei lduft die Summation i(X) liber die Nachbarn der
Pflanze X und ex ist die Umweltabweichung (definiert
als Abweichung des phdnotypischen Wertes von seinem
Erwartungswert aus F- und W-Effekten).

Der phénotypische Wert einer Pflanze hingt also ab
vom Genotyp der betreffenden Pflanze und der genoty-
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pischen Zusammensetzung seiner Nachbarn-Konkurren-

tengruppe.

7) Der zu untersuchende Pflanzenbestand sei als ,genii-
gend grof3“ vorausgesetzt.

Abschlielend fiihren wir noch einige Bezeichnungen ein:
Die Hiufigkeiten der drei Genotypen AA, Aa und aa seien
p% 2pq und q2, und sie mogen in den beiden Merkmalen
,2Konkurrenzfihigkeit“ und , Konkurrenzwirkung* die fol-
genden Werte haben:

Bezogen auf den Mittel- In der absoluten Skala

wert der Homozygoten

AA Aa aa AA Aa aa
F y 2 —y A+y A+ A—y
w é u —4 B+ B+u B—§

Zur Abkilirzung werde noch gesetzt: K = A—4B und
z=y:0.

Die Zusammenstellung aller moéglichen phénotypischen
Werte der drei Genotypen zeigt die folgende Tabelle 1.
(Darin sind der konstante Summand K und die Umwelt-
komponente e jeweils weggelassen.)

Uber die Umweltabweichungen machen wir die {ibliche
Voraussetzung,da3 der Mittelwert der Umweltkomponen-
ten sowohl des Gesamtbestandes als auch der einzelnen
Genotypen gleich Null ist. Diese Voraussetzung ist bei Vor-
liegen einer ,,gentigend groBen“ Population (Voraussetzung
7) meist mit ausreichender Genauigkeit realisiert.

Ist — bei einer bestimmten Nachbarsituation einer Zen-
tralpflanze X —

i = Anzahl der AA-Nachbarn

j = Anzahl der Aa-Nachbarn

k = Anzahl der aa-Nachbarn
so ist der phénotypische Wert der Zentralpflanze X:

Px=Fx—d(i—k) —u-j+K+ex (2)
und die H&ufigkeit H;; dieser Nachbarn-Konkurrenten-
gruppe ist:
4!

Hjj, = ————— (0)1(2pa)i(g)k (3)

iljl k!
mit i + j + k =4 (Multinomiale Verteilung).

Den mittleren phénotypischen Wert z. B. von AA erhilt
man (unter Benutzung von p + q = 1) aus:

o 4!
Pas = P y—id—ju+ki+K)———— (4)
i,k iljtk!
i+jt+k=4

(P)i2pi(g)k =y —4d (p—q) —8pqu + K
Analog folgt flir die mittleren phinotypischen Werte von
Aa und aa:

A—45(p—aqa) —8pau + K
P, =—y—49(0—a)—8pau + K
Den Gesamtmittelwert M der Population erhilt man aus:

Ba, =
(5)

M =p?Psa + 2pq Pa, + 2P, (6)
nach Einsetzen von (4) und (5) zu:
M=(@—aq)(y—40) +2pq (A —4p) + K (7)

C. Problemstellung

Fiir jede zlichterische Arbeit ist die Massenauslese — so-
wohl auf individueller Basis (Individualselektion) als auch
auf Familienbasis (Familienselektion) — von ganz entschei-
dender Bedeutung. Sie stellt fiir die Praxis das am einfach-
sten anzuwendende Verfahren dar und steht daher oft am



Tabelle 1

Nachbarn- Haufig- Phinotypische Werte der Zentralpflanze

Gruppe keit AA Aa aa
aa, aa, aa, aa q8 y + 40 A+ 46 —y + 46
aa, aa, aa, Aa 8pq’ y+3i—u A+30—u —y+30—u
aa, aa, aa, AA 4p2q® y +26 A+ 26 ~—y + 29
aa, aa, Aa, Aa 24p2q® y+25—2u A+20—2u —y +25 —2u
aa, aa, AA, AA 6p*q? % A —y
aa, aa, Aa, AA 24p3q® y+o—u A+d—pu —y +0—u
Aa, Aa, Aa, Aa 16p*q* y —4u A—4u —y —4u
Aa, Aa, Aa, aa 32piqg°® y +d—3u A+ d—3u —y +6—3u
Aa, Aa, Aa, AA 32p°q? y—0—3u 1—8—3u —y —0—3u
Aa, Aa, AA, aa 48p*q* y—2u A—2u —y —2u
Aa, Aa, AA, AA 24pfq? y—2u—20 A —2u—20 —y —2u—20
AA, AA, AA, AA Pt y—48 i—46 —y—4d
AA, AA, AA, Aa 8p’q y—pu— 30 A—pu—395 —y —pu—2395
AA, AA, AA, aa 4pbq2 y—20 A—26 —y — 20
AA, AA, Aa, aa 24p°qg? y—u—3a A—0—u —y—0—pu

Anfang von Ziichtungsprogrammen, die dann spéter auf
Nachkommenschaftspriifungen, Mehrstufenselektion usw.
erweitert werden.

Die Erreichung des Ziels der Selektion, genetisch iiberle-
gene Individuen auszulesen, wird durch die Existenz der
umweltbedingten Variabilitdt erschwert, wenn die Selek-
tion aufgrund phénotypischer Merkmale erfolgt. In der
vorliegenden Arbeit interessieren wir uns besonders fir
den Teil der Umweltvarianz, der auf Konkurrenzeinfliisse
der Nachbarn einer Pflanze zurilickzufiihren ist. Wie viele
experimentelle Untersuchungen gezeigt haben, ist gerade
dieser Teil der Umweltvariation der entscheidendste Stor-
faktor bei der Auslese genetisch liberlegener Individuen.

Die erste Hauptfrage, die wir in dieser Arbeit untersu-
chen werden, ist also: Wie hangt der Selektionserfolg (bei
phidnotypischer Selektion) von der Konkurrenzstruktur
und den Konkurrenzeigenschaften des betrachteten Pflan-
zenbestandes ab, d. h. welche Zusammenhinge bestehen
zwischen dem Selektionsgewinn und den genetischen- und
Konkurrenzparametern des Bestandes? Wie stark sind oder
konnen die durch Konkurrenz bedingten Verzerrungsef-
fekte bei phinotypischer Selektion sein, und wie kann man
durch entsprechende Versuchsplanung — etwa ilber die
Wahl eines passenden Selektionsverfahrens, iliber die Se-
lektionsintensitit usw. — diese Verzerrungen und damit
auch den Selektionsgewinn direkt beeinflussen?

Auf genetischem Hintergrund wurden solche Fragen —
wenn auch mit vollig anderer Zielsetzung als in der vor-
liegenden Arbeit — bereits von SingH (1967), RoBsoN,
Powers und UrqQuuArT (1967), MaTtHER (1969) u. a. untersucht,
wobei besonders RossoN, Powers und UrQuHART — von theo-
retischen Uberlegungen und Ansidtzen ausgehend —
schlieBlich zu expliziten Formeln filir die Wahrscheinlich-
keit des Auffindens genetisch liberlegener Individuen (fiir
einen bestimmten festen Phanotyp oder fiir bestimmte Be-
reiche der Phénotypenskala) kommen.

Neben theoretischen Betrachtungen solcher bedingter
Wahrscheinlichkeiten wurden in der zuvor zitierten Ver-
offentlichung von Rosson, Powers und UrQuuart auch Fra-
gen des Zusammenhangs von endlicher Populationsgrofie
und dem Selektionserfolg diskutiert und theoretisch un-
tersucht. Sowohl die Ergebnisse uiber die bedingten Wahr-
scheinlichkeiten als auch diese Probleme eines begrenzten
Populationsumfanges sind fiir die Planung von Selektions-
experimenten von grofler Bedeutung.

Als Grundlage solcher Untersuchungen wird die gesam-
te Population meistens als Mischung von Unterpopulatio-
nen angesehen, wobei jede Unterpopulation diejenigen
Phénotypen repriasentiert, die von einem bestimmten Geno-
typ unter den bestehenden Umweltbedingungen hervorge-
bracht werden. Jede Unterpopulation bzw. Genotyp tragt
dabei im Verhiltnis seiner Genotypenhaufigkeit zur Ge-
samtpopulation bei. Meistens nimmt man bei quantitativen
phidnotypischen Merkmalen sowohl fiir die Haufigkeits-
verteilung der Gesamtpopulation als auch fiir die der Kom-
ponenten eine nidherungsweise Normalverteilung an. Das
den theoretischen Untersuchungen zugrundegelegte stati-
stische Modell ist also: Normalverteilte Mischung von nor-
malverteilten Unterpopulationen, die alle die gleiche Va-
rianz haben sollen. Dieses statistische Modell liegt allen
folgenden Uberlegungen — in einer etwas modifizierten
Form — zugrunde. (Siehe besonders Abschnitt III.)

Bei den zuvor genannten Untersuchungen (Rosson,
Powers und UrQuHART) werden alle Umwelteinfliisse in ei-
nem einzigen Term zusammengefaB3t und dieser geht pau-
schal in die Rechnungen ein. Es erfolgt dabei also keine
Aufteilung der verschiedenen Umwelt-Variationsursachen,
die ja fiir die uns in der vorliegenden Arbeit interessieren-
den Fragen der phinotypischen Selektion von sehr verschie-
denem Gewicht sind. Besondere Bedeutung haben hierfiir
die Wechselwirkungen zwischen den Individuen, also die
Konkurrenzstruktur des Bestandes. In dieser Arbeit werden
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wir daher zur Untersuchung der Zusammenhinge zwischen
phanotypischer Selektion und Konkurrenz die Umwelt-
komponente in einen Konkurrenzterm und einen ,reinen
Umweltterm“ zerlegen. Dieser ,reine Umweltterm* enthilt
also z. B. die Bodenunterschiede, die zwischen den Plétzen
vorliegen, auf denen verschiedene Pflanzen stehen, die Ein-
fliisse der verschiedenen Startbedingungen der Pflanzen,
Schidigungen im Verlauf der Entwicklung usw. Wenn im
folgenden von Umweltvarianz die Rede ist, ist stets die
Varianz der e-Effekte gemeint.

Neben diesen Untersuchungen der Zusammenhinge von
Selektionserfolg und den Konkurrenzeigenschaften des Be-
standes interessiert uns in der vorliegenden Arbeit noch
eine zweite — mehr populationsgenetisch-theoretische
Frage: In Populationsgenetik und Evolutionslehre ist die
Bedeutung der Konkurrenz als wesentlichem Faktor der
naturlichen Selektion seit langem erkannt, ohne dafB je-
doch ihr EinfluB3 auf die schlieBliche genetische Struktur
von Pflanzenbestdnden bekannt sei. In vielen biologischen
Systemen dlirfte reine Massenauslese eine wesentliche
Komponente der natiirlichen Selektion darstellen. Scuurz,
Brim und Usanis (1968) untersuchten erstmals Systeme mit
durch Konkurrenzeffekte bedingten Riickkopplungsmecha-
nismen, die zu stabilen populationsgenetischen Gleichge-
wichten flihren konnen.

Auch das in zahlreichen experimentellen Untersuchun-
gen immer wieder aufgefundene Phédnomen des Aufrecht-
erhaltens einer Uberraschend grofien Zahl von Polymor-
phismen in Pflanzenbestianden (selbst bei hochgradig
selbstbefruchtenden Arten) ist flir Populationsgenetik und
Evolutionslehre eine zentrale Frage, die bisher meist durch
die Annahme eines Selektionsvorteils der Heterozygoten
erklirt worden ist. Neben dieser Heterozygoteniiberlegen-
heit-Hypothese liefern nun aber auch hier die Konkurrenz-
phidnomene einen anderen Zugang zur Klirung dieser Ef-
fekte. Es zeigt sich ndmlich, daB3 die Fitness-Werte der Ge-
notypen sowohl frequenzabhéngig als auch beeinflufit sind
durch die Konkurrenzparameter benachbarter Genotypen.
Wie Scuutz und Usanis (1969) durch Simulationsstudien zei-
gen konnten, filhren solche Annahmen zu mdglichen Er-
kldrungen der Mechanismen flir das Aufrechterhalten von
Polymorphismen in Pflanzenbestianden. Siehe hierzu:
Suneson und Wiese (1942), SunesoN (1949 und 1956), JAIN
und Arrarp (1960), Mataer (1961 und 1969), WorkMAN (1964),
WorkMAN und ArtArp (1964), HArRDING, ALLARD und SMELTZER
(1966), Svep, Reep und BobpMer (1967), Scuurz und Brim (1967,
1968, 1971), ArLarp und Apawms (1969 a, 1969 b), Kimura (1955,
1961, 1963), RoBerTsoN (1962), WricHT (1931), CARR und Nassar
(1970 a, 1970 b), Nassar und Scorr (1970), Nassar (1970, 1969),
DempstEr (1955), BuLmer (1971 a, 1971 b), Levene (1967), Ro-
BERTSON und Hirr (1968) u. a.

In der vorliegenden Arbeit wird nur der Spezialfall rein
additiver Genwirkung in den beiden Merkmalen ,Kon-
kurrenzfihigkeit“ und , Konkurrenzwirkung“ untersucht.

Auf die zuver angedeuteten populationsgenetischen Zu-
sammenhénge zwischen der genetischen Struktur einer Po-
pulation und ihren Konkurrenzeigenschaften sowie auf die
Heterozygotie und Polymorphismen aufrechterhaltenden
populationsdynamischen Mechanismen soll besonders in
einer zweiten folgenden Arbeit (Hiun 1974) — in der der Fall
mit Dominanz in den Genwirkungen von F und W behan-
delt wird — ausfiihrlich eingegangen werden. Denn es zeigt
sich, da3 gerade die Dominanz eine entscheidende Ursache
fiir das Bestehen dieser fiir die Ziichtung und das Evolu-
tionsverstidndnis entscheidenden Mechanismen darstellt.
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Der allgemeine methodische Ansatz zur Behandlung des
Falles ,,mit Dominanz“ verlduft jedoch vollig analog zu den
in Abschnitt III der vorliegenden Arbeit durchgefiihrten
Uberlegungen.

D. Vorbemerkungen

Bei allen folgenden Untersuchungen machen wir die ver-
einfachende Annahme, daf3 die Parameter y, §, 2, A und B
flir die betreffenden Genotypen charakteristische Grofien
darstellen, die von Generation zu Generation konstant
bleiben.

Im Fall fehlender Dominanz — d. h. fiir 1 = ¢ = 0 — er-
hidlt man aus (7) flir den Mittelwert einer Population in
der i-ten Generation (mit der Genhé#ufigkeit p; des A-Al-
lels):

M; = (pj—aq) (y —49) + K (8)

Nach phénotypischer Selektion mit der Selektionsinten-
sitdt s (d. h. die s % phénotypisch besten Pflanzen wer-
den selektiert) ergibt sich — nach Zufallspaarung des se-
lektierten Teiles S — in der nichsten Generation eine Po-
pulation mit der Genfrequenz p; .., und dem Mittelwert

Mit:1=®mi+1—q+)—4) +K 9)

Im Falle rein additiver Genwirkung in den beiden Merk-
malen ,Konkurrenzfihigkeit“ und ,Konkurrenzwirkung“
gilt fiir die Differenz A M der Populationsmittel der ur-
sprunglichen (unselektierten) Population und der nach ein-
maliger phénotypischer Selektion folgenden Population
(nach Zufallspaarung des selektierten Teils S) und da-
mit fiir den in einem Selektionsschritt erzielten Selektions-
gewinn AM = M; 4 , — M; nach (8) und (9):

AM =2Ap(y —49) (10)

Im Spezialfall fehlender Dominanz in den Genwirkun-
gen fiir F und W ist der erzielte Gewinn also direkt pro-
portional zu der Genfrequenzinderung (infolge eines pha-
notypischen Selektionsschrittes). Daher kann sich die wei-
tere Betrachtung der phénotypischen Selektion auf die Un-
tersuchung der Funktion A p = f(p) beschrénken.

Die zunidchst am meisten interessierende Frage ist natiir-
lich: Existieren (infolge von Konkurrenzeffekten) popula-
tionsgenetische Gleichgewichte A p = 0, d. h. Populationen,
in denen eine phénotypische Selektion (mit einer vorgege-
benen Selektionsintensitidt) keinen Gewinn (AM = 0)
mehr bringt? Gibt es solche Gleichgewichte p;, so ist der
Selektionsgewinn an diesen Stellen gleich Null, und wegen
der Stetigkeit der Funktion A p = f(p) ist der Selektions-
gewinn in der Umgebung dieser Stellen p; klein. Die Exi-
stenz einer Reihe auseinanderliegender solcher Gleichge-
wichte wiirde eine ausschlieB3lich phénotypische Selektion
in Pflanzenbestinden mit starken Konkurrenzeffekten doch
duBerst problematisch erscheinen lassen.

Auch fir die uns interessierende Frage nach dem Ein-
fluB der Konkurrenzerscheinungen auf die schlieBliche ge-
netische Struktur von Pflanzenbestinden und auf die Me-
chanismen fiir das Aufrechterhalten von Polymorphismen
und einer oft liberraschend hohen Heterozygotie in natiir-
lichen Bestinden wiirde die Existenz und Kenntnis sol-
cher Gleichgewichte Ap = 0 von groflem Interesse sein.

Die beiden Hauptfragen, denen wir uns jetzt zuwenden
wollen, sind daher:

1) Gibt es Gleichgewichte Ap =0 und in welchen Kon-
kurrenz- und Selektionsbereichen liegen sie?

2) Wie hidngt die in einem Selektionsschritt erzielte Gen-
frequenzénderung Ap von der Bestandesstruktur und



dem angewendeten Selektionsverfahren ab. Mit anderen
Worten: Wie lautet der explizite Ausdruck der Funk-
tion A p in Abhéngigkeit von den genetischen-, Konkur-
renz- und Selektionsparametern. Ist diese Funktion
Ap=Ap(d,Dp,s,0) (dabei wurde mit o2 die ,reine
Umweltvarianz“ bezeichnet) explizit bekannt, so kénnen
aus ihr alle gewlinschten Ergebnisse und Folgerungen
abgeleitet werden.

Diese beiden soeben kurz beschriebenen Fragenkomplexe
werden wir getrennt in den folgenden beiden Fillen unter-
suchen:

a) Aufler der Konkurrenzvarianz existiert keine (oder aber
nur eine sehr geringe) sonstige Umweltvarianz. (Siehe
Abschnitt IT der vorliegenden Arbeit.)

b) Es existiert eine beliebige Umweltvarianz. (Siehe Ab-
schnitt IIT der vorliegenden Arbeit.)

IL. Phinotypische Selektion und Konkurrenz bei sehr klei-
ner sonstiger Umweltvarianz

A. Allgemeiner Ansatz

Wie aus Tabelle 1 folgt, gibt es — bei alleiniger Bertick-
sichtigung von F- und W-Effekten und bei Nichtbertick-
sichtigung der ,reinen“ Umweltkomponente e — im allge-
meinen Fall fiinfzehn verschiedene AA-Phénotypen,
flinfzehn verschiedene Aa-Phinotypen und filinfzehn ver-
schiedene aa-Phinotypen, d. h. es existieren zu einer Zen-
tralpflanze fiinfzehn verschiedene Nachbar-Konstellatio-
nen. Um die phdnotypische Selektion — mit einer vorge-
gebenen Selektionsintensitdt s — beurteilen und analysie-
ren zu konnen, muf3 man die Reihenfolge der flinfundvier-
zig moglichen Phéanotypenwerte in der Population kennen.
Diese Reihenfolge kann man aber flir die verschiedenen
moglichen z-Intervalle eindeutig angeben; und zwar gibt
es genau flinfundzwanzig verschiedene mogliche z-Inter-
valle mit verschiedenen Reihenfolgen.

Die drei verschiedenen Genotypen seien mit i,i=2,1, 0
(2 = AA, 1 = Aa, 0 = aa) bezeichnet und k;, i =2, 1, 0, sei
die Anzahl der verschiedenen Phinotypengruppen des Ge-
notyps i, die ganz in S enthalten sind. Liefern diese
k, + k, + k, Phénotypengruppen (bei einer Selektionsin-
tensitidt s) weniger als s, aber die nachstfolgende Phéanoty-
pengruppe ganz hinzugenommen mehr als s, so soll der zu
s fehlende Rest von dieser nichstfolgenden Phénotypen-
gruppe zufallsméBig entnommen werden. R; sei der Anteil
des Genotyps i in diesem zufallsméBig zu entnehmenden
Rest.

Die Hiufigkeit Haa,g der AA-Genotypen in S ist dann:

k

—1
Haas =P & ()aVDV+Ry (11)
v=

Analog erhilt man fiir die Haufigkeit der beiden anderen
Genotypen in S:

Ki—1

Haus=20a° 5 ()@ VDV +E, (12)
ko—1

Hys = 2 (g) a*~Vpv + R, (13)
v=0

Fiir die Genfrequenz p’ in S nach einmaliger Selektion —
und damit auch flir die Genfrequenz in der nachfolgenden
Generation, da die Population als zufallspaarend vorausge-
setzt war (d. h. Zufallspaarung von S oder einer reprasen-
tativen Stichprobe von S-Individuen liefert die folgende
Generation) — ergibt sich:

_ 2HAAs + Hpges
2s

g

(14)

Setzt man zur Abkiirzung
k—1 8
> (V) ¢~ vpv=Q;und R =R, +

v=0

R,

) ()

so folgt unter Benutzung von s = Haa,g + Hy,s + Ho..g
aus (11), (12), (13), (14) und (15) nach einigen Umformungen
als Gleichung fiir die in einem Selektionsschritt erzielte
Genfrequenzinderung Ap = p’—p:

2
pq R_ﬂﬂéoRi
= {p(Q2_Q1) +ad@Q —Q) + T pa

= (16)
S

Ap
Aus (16) kann man also A p und damit tiber (10) auch den
Selektionsgewinn A M berechnen.
Als Bedingung fiir nichttriviale p-Werte mit Ap =0,
d. h. p’ = p, folgt aus (16):

R—p 'go R;
P@:— Q) + A@, — Q) +—# =0

Alle bisher abgeleiteten Formeln und Gleichungen gel-
ten fiur den allgemeinen Fall, d. h. auch fiir den Fall, da83
Dominanz in den Genwirkungen bei den beiden betrach-
teten Merkmalen , Konkurrenzfihigkeit“ F und , Konkur-
renzwirkung* W vorliegt. Gleichung (17) ist also die allge-
meine Gleichgewichtsbedingung A p = 0 bei phénotypischer
Selektion in Pflanzenbestinden mit Konkurrenz aber son-
stiger verschwindender Umweltvarianz.

Bei Selektionsvorhaben in Genetik und Ziichtung kommt
es oft nicht so sehr darauf an, eine bestimmte vorgege-
bene Selektionsintensitdt genau einzuhalten als vielmehr
darauf, eine bestimmte vorgegebene Anzahl der phidno-
typisch besten Phinotypen oder Phinotypengruppen zu
selektieren. Das Problem, aus einer Gruppe von phénoty-
pisch gleichen Pflanzen nur einen gewissen Teil selektieren
zu diirfen, ist flir die zlichterische Praxis daher von nicht
so entscheidender Bedeutung. In diesem fiir die praktische
Anwendung besonders interessierenden Fall der ,Selek-
tion ohne Rest“ (R, = R; = Ry, = 0) lautet die allgemeine
Gleichgewichtsbedingung:

PQ—Q) +q(Q,—Q) =0

Wie man sich leicht anhand von Tabelle 1 klarmachen
kann, gelten in dem hier nur betrachteten Spezialfall rein
additiver Genwirkung in den beiden Merkmalen F und W
die folgenden Beziehungen:

k, >k, 2k
(inden Filleny > 0,5 > 0undy > 0,6 < 0)

ky=2k =2k
(inden Félleny < 0,8 > 0undy < 0,5 <0)
Diese Ungleichungen bestehen in dieser Allgemeinheit
jedoch nur im Fall fehlender Dominanz in den Merkmalen
sKonkurrenzfihigkeit“ und , Konkurrenzwirkung¢.

(17)

(18)

B. Ergebnisse und Schlufifolgerungen

Aus Formel (18) folgt unter Anwendung dieser k-Be-
ziehungen als notwendige und hinreichende Bedingung fiir
die Gleichgewichtslagen:

ky =k, =k, (19)

Fir welche Selektionsintensitaten s gilt nun aber die-
se Bedingung (19)? Denn jedes solche s ist eine Gleich-
gewichtsstelle Ap = 0. Wie man sich wieder anhand von
Tabelle 1 1iiber die moglichen phénotypischen Rang-
folgen der verschiedenen Phinotypenwerte sehr einfach

77



ableiten kann, ist diese Bedingung (19) nur im Intervall
0 <|z] < 0,50 —d. h. nur im Bereich groBer Konkurrenz-
varianz — erfiillbar. (Dabei bedeutet das Symbol |z| : abso-
luter Betrag von z, d. h.: |z| =z, falls z> 0 und |z| = —z
falls z < 0.) Es sind dann fir k = k, = k; = k, die Fille
k=1,23,..., 9 moglich, weil es fir jeden Genotyp jeweils
neun verschiedene Phinotypen oder Phinotypengruppen
gibt (siehe hierzu Tabelle 1 fiir den Fall fehlender Domi-

nanz).
Aus
S =Dp"Q, T 2pqQ, + I*Q (20)
und der Bedingung (19) erhilt man (wegen p + q = 1):
k
s= 3 &) q*vpvundkmit0 < k<8 (21)
v=0

Alle Genfrequenzen p, fiir die dieser Zusammenhang (21)
mit der Selektionsintensitdt s besteht, stellen Gleichge-
wichte mit Ap = 0 dar.

Zusammenfassend ergibt sich die folgende Gleichge-
wichtsbedingung:

0 < |z} < 0,50
Ap =0<=>
k
s = 20<3> @®~VvpvV fiir k mit 0 < k< 8 (22)
v=

Gleichgewichte existieren also nur im z-Intervall
0 <|z] < 0,50, d. h. nur im Bereich groSer Konkurrenzva-
rianz. In diesem Bereich gibt es zu jeder Selektionsintensi-
tat s acht nichttriviale Genfrequenzen p mit Ap = 0. An
diesen acht Stellen ist AM = 0 und in ihrer Umgebung ist
AM wegen der Stetigkeit der Funktion Ap = f(p) klein.
Wegen Ap >0 fir alle p (in den Fillen y >0, § > 0 und
y >0, § <0) sowie Ap < 0 fur alle p (in den Féllen y <0,
d>0und y <0, § <0) sind diese Gleichgewichte unstabil.

Weiter existiert zu jeder Selektionsintensitdt ein gleich-
gewichtfreier p-Bereich; und zwar gilt flir die Lage der
Gleichgewichte D; bei einigen Selektionsintensitéten s:

$=0,30: p;>014 furi=12,..,8
s=0,20: p;>0,18 firi=1,2,...,8
s=0,10: p;>025 firi=1,2,...8 (23)
s=0,05: p; >031 firi=12,...8
s=001: P, >044 firi=12,..,8

s =10,001:p; > 0,58 furi=1,2,...,8

Je hoher die Selektionsintensitat ist, bei um so hoheren
Genfrequenzen liegen die Gleichgewichte. Bei genligend ho-
hen Selektionsintensititen existiert daher ein relativ gro-
Ber gleichgewichtfreier Genfrequenzbereich. Bei einem Se-
lektionsverfahren hat man also die zu wihlende Selek-
tionsintensitdt nach der Genfrequenz des untersuchten
Merkmals in der zugrundeliegenden Population einzurich-
ten.

Einer Beeinflussung des Selektionserfolgs durch eine Er-
hoéhung der Selektionsintensitiat konnen jedoch gewisse
Grenzen gesetzt sein, wenn die Gréfle der Population be-
grenzt ist und infolgedessen starke Zufallswirkungen exi-
stieren konnen. Eine zu starke Selektionsintensitdt fiihrt
dann zu einem Inzuchtgrad in der ausgelesenen Population,
der den gewiinschten Selektionserfolg teilweise wieder auf-
heben kann.

Fir die Genfrequenzidnderung A p auBerhalb der Gleich-
gewichte erhilt man fiir die phanotypische ,,Selektion ohne
Rest“ aus (16) den formelmiBigen Ausdruck
- k,—1
Ap:IE{pkzzl(B)qs_VpV-l-q 1Z (8)q5*"p"} (24)

5 v=ik, V¥ v=ko Vv

falls y >0, > 0 oder aber y >0, <0

8

und den Ausdruck

pa | k5lg kel g
Ap=—=S1p 2 ()& vpv+q 2 ()a*Vpv} (25
s v=Kk, V=K,

falls y < 0, d > 0 oder aber y <0, § <0.

Eine wesentliche Voraussetzung aller bisherigen Uber-
legungen und Ergebnisse dieses Abschnitts II war die An-
nahme einer verschwindenden Umweltvarianz. D. h.: Um
die Effekte der Konkurrenz zwischen verschiedenen Geno-
typen und die Wirkung der phénotypischen Selektion un-
tersuchen zu konnen, haben wir bisher angenommen, daf3
die Umweltkomponente nur die aus Konkurrenz zwischen
verschiedenen Genotypen entstehenden Anteile enthilt,
dafl also alle anderen Anteile zunidchst einmal vernachlés-
sigbar sein sollten.

Die in diesem Abschnitt II abgeleiteten Ergebnisse liber
Gleichgewichte und Gleichgewichtsbedingungen gelten je-
doch — in bezug auf die Existenz sonstiger Umwelteffekte
— auch noch unter der etwas allgemeineren Voraussetzung,
daB3 beliebige Umwelteinfliisse (neben den Konkurrenzef-
fekten) existieren, wobei jedoch die folgenden beiden Be-
dingungen erfiillt sein miissen:

1) Die phénotypischen Werte Fx — Wix) mit den H&au-
i(X)

figkeiten fx ;x) der einzelnen Genotypen sind nicht
mehr in einem Punkt der Phinotypenskala lokalisiert,
sondern besitzen Haufigkeitsverteilungen um die Mit-
telwerte Fx—ié) Wix) mit beliebigen Varianzen, wo-

bei diese Haufigkeitsverteilungen jeweils die absolute
Gesamthéufigkeit fx ;x), haben.

2) Die zu den im selektierten Teil S liegenden k, + k, + k,
verschiedenen Phinotypen oder Phinotypengruppen ge-
horenden phénotypischen Haufigkeitsverteilungen sind
ganz in S enthalten, d. h. S besteht genau aus diesen
k, + k, + k, Haufigkeitsverteilungen.

Es liegt auf der Hand, daB3 diese Bedingungen nur bei
sehr kleinen Umweltvarianzen erfiillt sein kénnen. An den
Selektionspunkten auf der Phénotypenskala diirfen sich
die Hiufigkeitsverteilungen der benachbarten ,Punkte®
nicht liberlappen. Nimmt man vereinfachenderweise wei-
ter an, daf3 diese verschiedenen Haufigkeitsverteilungen (bis
auf die Mittelwerte) alle gleich sind, so folgt aus den obi-
gen Bedingungen eine fiir die Existenz von Gleichgewich-
ten A p = 0 notwendige Abschétzung fiir die ,zulédssige Va-
rianz“:

w<|d—2y| (26)

Dabei ist w die Variationsbreite der betreffenden Hiu-
figkeitsverteilungen.

Zusammenfassend kann man also feststellen: Bei grofier
Konkurrenzvarianz (0 < |z|] < 0,50) und sehr kleiner son-
stiger Umweltvarianz (w <|J—2y|) existieren bei fortge-
setzter phinotypischer Selektion (mit konstanter Selek-
tionsintensitdt) populationsgenetische Gleichgewichte Ap
=0, in denen die Selektion zu keinem weiteren Gewinn
mehr filihrt. Die durch Konkurrenzeffekte bedingte Exi-
stenz einer Reihe auseinanderliegender Gleichgewichte 148t
daher eine ausschlie3lich phénotypische Selektion in Pflan-
zenbestdnden mit groBer Konkurrenzvarianz doch duBerst
problematisch erscheinen.

Weiter folgt aus der Existenz von Gleichgewichten
Ap =0 (bei fortgesetzter phinotypischer Selektion), daf3
Konkurrenzeffekte eine entscheidende Ursache filir das



Aufrechterhalten der Heterozygotie in Pflanzenbestanden
sein konnen, denn trotz der weitergefiihrten Selektion wer-
den dann alle Genotypen mit gleichbleibenden Genotypen-
hiufigkeiten in der Population aufrechterhalten. Wenn
wir einmal annehmen, — was auch durch zahlreiche ex-
perimentelle Befunde nahegelegt wird —, dal in vielen
biologischen Systemen die natiirliche Selektion eine phi-
notypische Massenauslese als wesentliche Komponente
enthalten dirfte, gewinnen die zuvor abgeleiteten Ergeb-
nisse Uber die Gleichgewichte und Gleichgewichtsbedin-
gungen auch eine Bedeutung fiir die Untersuchung der
genetischen Struktur natiirlicher Populationen sowie fiir
das Verstidndnis evolutionédrer Vorginge.

Gewisse Abweichungen im ,mating design“ von der von
uns in der vorliegenden Arbeit durchweg angenommenen
Zufallspaarung haben aus populationsgenetischer Sicht oft-
mals eine der ziichterischen Massenauslese vergleichbare
Selektionswirkung. Hierbei spielt eine in der letzten Zeit
auch theoretisch eingehend untersuchte Klasse der ,mating
systems“, namlich die ,,Paarungen aufgrund phénotypischer
Ahnlichkeit“ (,,assortative mating based on phenotype*) ei-
ne entscheidende Rolle; siehe hierzu: Karun (1969), Scupo
und Karun (1969), KarLiNn und Scupo (1969) u. a.

In der Forstpflanzenziichtung werden z. B. durch reine
Massenauslese ausgewdahlte Plusbdume in Samenplanta-
gen zusammengefa3t, wobei diese Samenplantagen nach
freilem Abblihen dann das Saatgut zum Aufziehen der
nichsten Generation liefern. Bei der Klidrung der geneti-
schen Struktur dieser durch zlichterische MaBlnahmen er-
haltenen Folgepopulation im Vergleich mit der unselek-
tierten Ausgangspopulation wie auch bei der Untersuchung
und Planung der methodischen Grundlagen der weiteren
sich anschlieBenden Ziichtungsschritte (Mehrstufenselek-
tion, Nachkommenschaftspriifungen usw.) spielen die zu-
vor erwihnten populationsgenetisch-theoretischen Uber-
legungen uber z. B. , positive assortative mating“ eine wich-
tige Rolle.

Auch iliber eine ndhere Analyse der Zusammenhinge
zwischen existierenden Konkurrenzeffekten in Bestidnden
und solchen ,,positive assortative mating designs“ zeigt sich,
dafl Konkurrenz einen wesentlichen Faktor beim Zustan-
dekommen der schlieBlichen genetischen Struktur von
Pflanzenbestdnden und bei den Polymorphismen und He-
terozygotie aufrechterhaltenden Mechanismen darstellen
kann. Bei sehr vielen Populationen — z. B. bei Waldbau-
men — kommen mit hoher Wahrscheinlichkeit als mogli-
che Befruchter einer Pflanze nur die in einer relativ be-
grenzten Nachbarschaft vorkommenden Nachbarindividuen
in Frage. Gerade diese Individuen sind jedoch auch die
Hauptkonkurrenten der betreffenden Pflanze. Es muf3 hier
also Beziehungen und Wechselwirkungen geben.

Bei einem genetischen Ansatz fiir die existierenden Kon-
kurrenzbeziehungen — wie auch wir ihn in der vorliegen-
den Arbeit gewihlt haben (Modell (1), Gleichung (27) und
die Voraussetzungen 1—7 in Kapitel I B) — greifen die
Konkurrenzeffekte tliber das Konkurrenzmodell und die
bestehenden Wechselwirkungen (z. B. besonders giinstige
phédnotypische Auswirkung bestimmter genotypischer
Nachbar-Konstellationen) zusammen mit dem vorliegenden
,mating-design“ (z. B. ,positive assortative mating based
on phenotype“) als wesentlicher steuernder Faktor direkt
in die evolutionédren Vorginge ein. Wie aus diesen Bemer-
kungen hervorgeht, kénnen auch die soeben nur kurz an-
gedeuteten Zusammenhinge zwischen den verschiedenen
moglichen Abweichungen von der Zufallspaarung und den
bestehenden Konkurrenzbeziehungen (siehe hierzu auch

Scuutz und Usanis (1969)) zur Erklarung der Mechanismen
fiir das Aufrechterhalten von Polymorphismen in Pflanzen-
bestdnden herangezogen werden. Doch soll auf diese Ab-
héngigkeiten zwischen ,mating design“ und , Konkurrenz“
in der vorliegenden Arbeit nicht ndher eingegangen wer-
den: Wir setzen bei allen folgenden Untersuchungen stets
Zufallspaarung voraus.

Auf eine nidhere Betrachtung der Gleichgewichte und
Gleichgewichtsbedingungen bei Zufallspaarung sowie der
daraus flir das Verstidndnis der soeben diskutierten Zu-
sammenhinge ableitbaren Folgerungen wird im AnschluB3
an die allgemeinen Ergebnisse des folgenden Abschnitts
III ausfiihrlich eingegangen. Dieser folgende Abschnitt III
behandelt den — gegeniiber Abschnitt II — realistischeren
Fall beliebiger Umwelteinfliisse; er bildet den Hauptteil
der vorliegenden Arbeit und beginnt im Teil 2 dieser Pu-
blikation.

Zusammenfassung von Teil 1

Zur Planung von Zichtungsprogrammen — z. B. fur die
Frage nach der zu wihlenden optimalen Selektionsintensi-
tat — sind populationsgenetische Kenntnisse {iber die Ab-
hangigkeit des Selektionsgewinns von den Bestandes- und
Selektionsparametern — besonders aber von den Konkur-
renzeigenschaften und der Konkurrenzstruktur des be-
trachteten Pflanzenbestandes — unbedingt erforderlich. Ei-
ne flir die Pflanzenziichtung besonders wichtige Frage ist
dabei: Wie stark sind oder konnen die durch Konkurrenz
bedingten Verzerrungseffekte bei phénotypischer Selek-
tion sein, und wie kann man durch entsprechende Ver-
suchsplanung — etwa Uber die Wahl eines passenden Se-
lektionsverfahrens, iiber die Selektionsintensitidt usw. —
diese Verzerrungen und damit auch den Selektionsgewinn
direkt beeinflussen? (Kap. IC).

Neben diesen mehr praktisch-ziichterischen Problemen
liber die Zusammenhinge zwischen dem Selektionserfolg
und den Konkurrenzeigenschaften des Bestandes interes-
siert in der vorliegenden Arbeit eine zweite, mehr popula-
tionsgenetisch-theoretische Fragestellung: In Populations-
genetik und Evolutionslehre ist die Bedeutung der Kon-
kurrenz als wesentlichem Faktor der natiirlichen Selektion
seit langem erkannt, ohne daf3 jedoch ihr Einfluf3 auf die
schlieBliche genetische Struktur von Pflanzenbestinden
bekannt sei — und man kennt Systeme mit durch Kon-
kurrenzeffekte bedingten Riickkopplungsmechanismen, die
zu stabilen populationsgenetischen Gleichgewichten fiih-
ren konnen.

Auch das in zahlreichen experimentellen Untersuchun-
gen immer wieder aufgefundene Phidnomen des Aufrecht-
erhaltens einer tiberraschend groBen Zahl von Polymor-
phismen in Pflanzenbestinden (selbst bei hochgradig
selbstbefruchtenden Arten) ist flir Populationsgenetik und
Evolutionslehre eine zentrale Frage, die bisher meist durch
die Annahme eines Selektionsvorteils der Heterozygoten
erkldart worden ist. Es zeigt sich nun, daB8 zur Klarung die-
ser Effekte und Mechanismen die Konkurrenzphidnomene
einen anderen Zugang liefern konnen (Kap. IC).

In der vorliegenden Arbeit wird stets eine ,geniigend
groBle“ Population vorausgesetzt. Neben der Nichtberlick-
sichtigung der Effekte eines begrenzten Populationsumfan-
ges wird als weitere Einschrédnkung nur der Fall rein ad-
ditiver Genwirkung in den beiden Merkmalen ,,Konkur-
renzfiahigkeit“ und ,,Konkurrenzwirkung* behandelt, d. h.
Dominanzeffekte bleiben vorerst aufler Betracht.

In Kapitel ID wurde zunichst gezeigt, dal unter den
zuvor genannten Voraussetzungen der Selektionsgewinn
AM bei phanotypischer Selektion der erzielten Genfre-
quenzdnderung A p direkt proportional ist, d. h. aber, daB3
sich die weitere Betrachtung der phénotypischen Selek-
tion auf die Untersuchung der Funktion Ap = f(p) be-
schrianken kann.
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Die beiden Hauptfragen, die dabei zunichst im Mittel-
punkt standen, waren:

1) Gibt es Gleichgewichte Ap =0 und in welchen Kon-
kurrenz- und Selektionsbereichen liegen sie?

2) Wie hiangt die in einem Selektionsschritt erzielte Gen-
frequenzénderung Ap von der Bestandesstruktur und
dem angewendeten Selektionsverfahren ab oder mit an-
deren Worten: Wie lautet der explizite Ausdruck der
Funktion Ap in Abhé#ngigkeit von den genetischen-,
Konkurrenz- und Selektionsparametern des zugrunde-
liegenden Bestandes?

Im Fall sehr kleiner sonstiger Umweltvarianz (neben der
Konkurrenzvarianz) (siehe Abschnitt II) wurde in Kapitel
II B gezeigt, dal es — allerdings nur im Bereich grofler
Konkurrenzvarianz (0 < |z| < 0,50) — zu jeder Selektions-
intensitédt eine Reihe verschiedener nichttrivialer Genfre-
quenzen p mit Ap = 0 (und damit auch A M = 0) gibt. Da-
bei liegen diese populationsgenetischen Gleichgewichte bei
um so hoheren Genfrequenzen, je hoher die Selektionsin-
tensitdt ist, so daB3 bei genligend hohen Selektionsintensi-
taten ein relativ groBer gleichgewichtfreier Genfrequenz-
bereich existiert. Bei groSer Konkurrenzvarianz (0 <|z|
< 0,50) und sehr Kkleiner sonstiger Umweltvarianz existie-
ren also bei fortgesetzter phinotypischer Selektion (mit
konstanter  Selektionsintensitét) populationsgenetische
Gleichgewichte Ap = 0, in denen die Selektion zu keinem
weiteren Gewinn mehr flihrt. Die durch Konkurrenzef-
fekte bedingte Existenz einer Reihe auseinanderliegender
Gleichgewichte 1aBt daher eine ausschlielich phinotypi-
sche Selektion in Pflanzenbestidnden mit groBer Konkur-
renzvarianz doch duBlerst problematisch erscheinen.

Fur die Genfrequenzidnderung aufBlerhalb der Gleichge-
wichte sind in Kapitel II B explizite Formeln angegeben.

Die Zusammenhinge dieser Ergebnisse liber Gleichge-
wichte und Gleichgewichtsbedingungen mit den Polymor-
phismen und Heterozygotie aufrechterhaltenden Mechanis-
men werden in Kapitel II B abschlieBend diskutiert.
Schlagworte zu Teil 1: Konkurrenz; phinotypische Selektion; po-

pulationsgenetische Gleichgewichte; Genfre-
quenzinderung und Selektionsgewinn bei
positiver Massenauslese.

Summary of part 1

Population genetic studies on phenotypic selection in plant
stands with competition

To plan breeding programs — for example the question
how to choose an optimal selection intensity — population
genetic knowledge about the dependence of the gain of
selection AM on the parameters characterising the plant
stand, on the parameters describing the selection proce-
dure but especially a knowledge of this dependence on
the competitive properties and the competitive structure of
the underlying plant stand are necessary. A question with
particular importance for plant breeding in this context
is: How strong are or could be the biasing effects in pheno-
typic selection caused by competitive effects and how is
it possible to influence these biasing effects and therefore
the gain of selection too directly by a suitable design — for
example by the choice of a suitable selection-procedure,
by choosing an optimal selection intensity etc. (chapter IC).

Besides .these problems of more practical and breeding
interest about the relations between the gain of selection
and the competitive properties of the plant stand a second
and more theoretical and population-genetic aspect of
these problems is of primary interest in the present paper:
In population genetics and theory of evolution the role
of competition as an important factor of natural selection
is known for a long time; but the influence of competition
on the resulting final genetic structure of plant stands is
yet unknown.

Systems with feedback mechanisms caused by competi-
tive effects are well known, which can lead to stable pop-
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ulation genetic equilibria. The phenomena of the main-
tenance of a surprisingly high number of polymorphisms
in plant stands (even with extremely self pollinating spe-
cies) which is found again and again in many experimental
investigations is a central problem for population genetics
and theory of evolution, which mostly have been explained
with the assumption of a selective advantage of heterozy-
gotes. Now it can be shown that for explaining these ef-
fects and mechanisms the competition-phenomena can
perform another possible solution (chapter IC). In the pre-
sent paper we always presume a population which is “suf-
ficiently large”. Besides this non-consideration of the ef-
fects of a finite population size as a further restriction we
consider only the case of additive gene action in both char-
acters “competitive ability” and “competitive influence”,
e. g. effects of dominance are omitted for the time being.
In chapter ID it is shown, that under the assumptions men-
tioned above the gain of selection A M with penotypic se-
lection is proportional to the change in gene-frequency A p,
which is obtained in one step of selection. From this result
it follows, that the further investigation of phenotypic
selection can be restricted to the investigation of the func-
tion A p = {(p). The two questions, which are of main inter-
est in our studies on phenotypic selection in plant stands
with competitive effects are:

1) Are there equilibrium points Ap =0 and in which
competition- and selection regions are they lying?

2) In what mode the change in gene-frequency A p — reach-
ed in one step of phenotypic selection (with given
selection intensity) — depends on the structure of the
plant stand and on the used selection procedure. Or in
other words: What is the explicit expression of the
function Ap dependent on the genetic-, competitive-
and selection parameters of the considered plant stand.
In the case of very small environmental variance (be-

sides the competitional variance) (see: chapter II) it is
shown in chapter IIB, that for each selection intensity there
exist some different nontrivial gene-frequencies p with
Ap = 0 and therefore with AM = 0 too. But this interest-
ing and important result is only valid for 0 < |z| < 0,50,
e. g only for the region of large competitional variance.
These population genetic equilibrium points Ap = 0 are
found for gene frequencies p, which are the higher the
higher the corresponding selection intensity is chosen.
Therefore, for selection intensities, which are high enough,
it exists a relatively large region which is free of such equi-
librium points. In the case of large competitional variance
(0 <|z] <0,50) and very small other environmental vari-
ance there exist under continued phenotypic selection
(with constant selection intensity) population genetic equi-
libria Ap = 0 in which selection will result in no further
gain of selection. Because of the existence of a series of
distinct equilibria points — caused by competitive effects
— only a phenotypic selection in plant stands with a large
competitional variance seems to be extremely problematic.
For the change in gene frequency outside of the equi-
librium points A p = 0 explicit formulae are given in chap-
ter IIB. The relations of these results about equilibria
points and conditions for equilibria with the mechanisms
maintaining polymorphisms and heterozygosity finally are
discussed in chapter IIB.
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