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Untersuchungen zum Korrelationsmuster von Lirchenbestanden

1. Mitteilung: Problemstellung, Versuchsmaterial, Auswertungsmethodik sowie
theoretische Nachbarschaftskorrelationen

Von M. Hiun*) und W. LANGNER**)

(Eingegangen am 15. Februar 1991)

Zusammenfassung

In der Reihe “Untersuchungen zum Korrelationsmuster
von Liarchenbestinden” werden auf der Grundlage eines
umfangreichen Lirchendatenmaterials bestehend aus eu-
ropéaischen und japanischen Lirchen sowie deren Hybriden
experimentelle Ergebnisse zur Korrelationsstruktur von
Bestinden (Nachbarschaftskorrelationen) sowie zur zeit-
lichen Verdnderung dieses Korrelationsmusters wihrend
der Bestandsentwicklung diskutiert. Die herangezogenen
Merkmale sind “Hohe” und “Durchmesser”.

Die vorliegende 1. Mitteilung umfafit zunéchst eine Ein-
fiihrung in die Problemstellung sowie eine Darstellung
der Gesamtkonzeption. Daneben erfolgt eine Beschreibung
der zehn verwendeten Lirchenversuchsflichen (Standort,
Sorten, Anlagedatum, Wiederholungen, ParzellengréBen,
Verband, Messungen, Populationsumfinge) sowie eine
Diskussion der verschiedenen herangezogenen Auswer-
tungsmethoden, wie z. B.: 1. Definition der unterschiedli-
chen Korrelationskoeffizienten zur Untersuchung der
Nachbarschaftskorrelationsstruktur der Bestinde und 2.
Konstruktion von Thiessen-Polygonen zur Analyse von
Bestinden mit unregelméiBigen Pflanzenverteilungen.

Daneben werden noch einige mehr am Rande liegende
Fragestellungen mit angesprochen, wie z.B.: 1. Beitrige
derartiger Korrelationsuntersuchungen zum Problem der
Bestindigkeit der iiberlegenen Leistung der Hybriden bzw.
zur zeitlichen Dauer einer Hybrideniiberlegenheit und 2.
Beziehungen zwischen den realisierten Merkmalswerten
und den zur Verfiigung stehenden Standridumen der ein-
zelnen ‘Bestandesindividuen, wenn diese Standridume iiber
die Flichen der zugehorigen Thiessen-Polygone quantifi-
ziert werden. Diese Untersuchungen sollen anhand einer
langjidhrig (bis zum Alter 50) einzelbaumweise vermesse-
nen Versuchsfliche durchgefiihrt werden.

Unter einer Reihe von vereinfachenden Annahmen (re-
gelmiBiger quadratischer Pflanzverband ohne Fehlstellen;
gleiches Alter der Bestandesindividuen; statische Betrach-
tungsweise, d. h. Beschreibung der Konkurrenzverhalt-
nisse in einer ganz bestimmten Altersstufe; Konkurrenz-
beeinflussung einer Pflanze nur durch die 4 ‘direkten’
Nachbarn; Verwendung von 2 verschiedenen Merkmalen
zur Analyse von Konkurrenzeigenschaften: Konkurrenzfé-
higkeit F und Konkurrenzwirkung W; Effekte der Nach-
barn auf eine Pflanze sind unabhingig von Stellung und
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Richtung der Konkurrenten; Wirkungen der 4 Nachbarn
sind additiv und linear; ausreichend groBer Bestand; zu-
fallige Verteilung der Pflanzen iiber die Flidche) wird
sodann noch das Korrelationsmuster eines Bestandes the-
oretisch untersucht. Dabei werden die folgenden Nach-
barschaftskorrelationen behandelt: 1. Korrelation zwischen

‘direkten’ Nachbarn; 2. Korrelation zwischen ’diagonalen’

Nachbarn; 3. Korrelation zum ilibernichsten Nachbarn, d.

h. Korrelation zwischen Pflanzen mit einem gemeinsamen

Konkurrenten; 4. Korrelation zur Summe der ‘direkten’

Nachbarn; 5. Korrelation zur Summe der ‘diagonalen’

Nachbarn und 6. Korrelation zur Summe aller Nachbarn

(‘direkt’ und ‘diagonal’).

Alle diese Nachbarschaftskorrelationen lassen sich mit
Hilfe von nur 2 Parametern (Verhiltnis der Standardab-
weichungen von F und W und Korrelationskoeffizient zwi-
schen F und W) explizit ausdriicken. Diese Formeln wer-
den abgeleitet und diskutiert.

Schlagwdrter: Korrelationsmuster, Lirche: Larix europaea, Larix
leptolepis und ihre Hybriden, Nachbarschaftskor-
relationen, Verdnderung des Korrelationsmusters
wihrend der Bestandsentwicklung, Hohe, Durch-
messer, Thiessen-Polygone, Konkurrenz.

Summary

Investigations on the Correlation Pattern in Stands of
Larch. First Communication: Problems, Material, Metho-
dology of Analysis and Theoretical Correlations between
Neighbours.

In the series “Investigations on the correlation pattern in
stands of larch” experimental results on the correlation
structure of stands (neighbourhood correlations) and, ad-
ditionally, on the temporal changes and trends of these
correlation patterns during stand development are dis-
cussed. These studies are based on quite extensive data
sets of measurements on larch where the plant material
cansists of Larix europaea, Larix leptolepis and their
hybrids. The characters used are ‘height’ and ‘diameter’.

This first communication covers a general introduction
into the problems involved in the series on correlation
patterns and a representation of the underlying concepts.

Furthermore, descriptions of the ten field trials with
Larix europaea, Larix leptolepis and their hybrids are
presented (sites, entries, dates of establishment of the
plantations, replications, plot sizes, plant distances, meas-
urements, population sizes).

Explanations of the different methods of analysis are
included, for example: 1. Definition of the different cor-
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relation coefficients to study the correlation structure of

neighbouring individuals in the stands and 2. Construc-

tion of Thiessen-polygons to analyse plant stands with
non-regular distributions of the trees.

Furthermore, some rather marginal problems are dis-
cussed, for example: 1. Possible contributions of such cor-
relation studies a) to the problem of maintenance of the
superior yield of hybrids or b) to the determination of the
temporal duration of a hybrid superiority and 2. Rela-
tions between the actual character measurements and the
available spaces of the different individuals, if these
spaces are quantified by the areas of the corresponding
Thiessen-polygons. These investigations shall be carried
out by using a long-term, single-tree measured plantation
(up to age 50).

Finally, based on several simplifying assumptions [reg-
ularly dispersed trees on the area (square lattice) without
missing trees; even-aged individuals; static description,
that means consideration of the competition properties in
only one certain age and stage of plant growth; a plant
is only influenced by its 4 ‘direct’ neighbours; introduc-
tion of 2 different traits to describe the competition pro-
perties: competitive ability F and competitive influence
W; effects of the neighbours are independent on the di-
rectional position of the competitors; effects of the 4
neighbours add linearly; sufficiently large stand; randomly
dispersed trees on the area] the correlation pattern of the
stand is investigated theoretically. The following correla-
tions between neighbouring individuals are discussed: 1.
Correlation between ‘direct’ neighbours; 2. Correlation
between ‘diagonal’ neighbours; 3. Correlation with the
second nearest neighbour, that means correlation between
trees with one competitor in common; 4. Correlation
with the sum of the ‘direct’ neighbours; 5. Correlation
with the sum of the ‘diagonal’ neighbours and 6. Correla-
tion with the sum of all neighbours (‘direct’ and ‘diagonal’).

All these correlation coefficients between neighbours
can be explicitly expressed by only 2 parameters (ratio
of the standard deviations of F and W and correlation
coefficient between F and W). These formulae are derived
and discussed.

Key words: correlation pattern, larch: Larix europaea, Larix
leptolepis and hybrids, neighbourhood correlations,
changes of correlation patterns during stand deve-
lopment, height, diameter, Thiessen-polygons, com-
petition.

1. Einleitung

Aus unzdhligen experimentellen Untersuchungen ist
seit langem bekannt, daB die gegenseitige Beeinflussung
von im Bestand benachbart aufwachsenden Individuen
eine wesentliche Ursache fiir die Variation und Kovaria-
tion konkurrenzempfindlicher Merkmale darstellt. Die
Merkmalswerte der Nachbarn sind daher voneinander ab-
hingig. Abhéingigkeiten zwischen Zufallsvariablen lassen
sich mit Hilfe der statistischen MafRzahl Kovarianz bzw.
mit dem Korrelationskoeffizienten, der ja die Bedeutung
einer standardisierten Kovarianz hat, beschreiben.

Es lag daher nahe, daB man versuchte, eine quantitative
Beschreibung und Einschitzung von Konkurrenzeffekten
in Pflanzenpopulationen iiber die Berechnung der Korrela-
tionen zwischen benachbarten Individuen zu erreichen.

Versuche, die aus Konkurrenz zwischen Nachbarindi-
viduen resultierende Komponente der phiénotypischen
Varianz iiber die phéinotypischen Korrelationen zwischen
einer Pflanze und ihren umgebenden Nachbarn zu schéit-
zen, liefern jedoch keine genauen Beurteilungen iiber die
Effekte, die durch Konkurrenz zwischen verschiedenen
benachbarten Genotypen entstehen. Denn die experimen-
tell meBbaren phinotypischen Korrelationen stellen ja

stets ein Bruttoresultat aus vielen wirkenden Korrela-
tionsursachen dar.

So werden benachbarte Individuen auf der einen Seite
positiv korreliert sein aufgrund von zonierter Boden-
oder Dichtstandsvariation, wihrend sie andererseits als
Folge von Konkurrenz negativ korreliert sind. Diese ver-
schiedenen Korrelationsursachen iiberlagern sich und Vor-
zeichen und HOhe der resultierenden phénotypischen
Korrelation werden im wesentlichen dadurch bestimmt,
welche der Korrelationsursachen iiberwiegt.

Beziiglich des Merkmals “Pflanzenhthe” haben sich
diese phénotypischen Korrelationen zwischen Nachbarn
haufig als negativ erwiesen, d. h. kleinere Pflanzen stehen
héufig neben gréBeren und umgekehrt (STerN, 1966; Sakal
et al, 1966; KENNEL, 1966; Sakar und Mukaipg, 1967; MEAD,
1967; Sakai et al., 1968; STERN, 1968a).

Die Beschreibung eines Pflanzenbestandes mit statisti-
schen MaBzahlen erfordert nach Stern (1968a) mindestens
die folgenden Statistiken:

1. Mittelwert des konkurrenzbeeinflufiten Merkmals,
2. Streuung und weitere die Verteilung charakterisierende

Maflzahlen (z.B. Schiefe, ExzeB),

3. Individuenzahl je Flicheneinheit,
. Verteilungsmuster der Individuen und
5. Korrelationen zwischen Nachbarn:

'

" X Boden
positive Korrelationen } Dichtstand
negative Korrelationen: Konkurrenz

Im Rahmen praktischer Anwendungen sowie bei kon-
kreten Versuchsauswertungen sind natiirlich eine Reihe
dieser MaBzahlen nicht bekannt.

Bei dem von STern (1966) herangezogenen Verfahren
der Berechnung von InterklaBkorrelationen ergaben sich
die folgenden Hauptresultate:

1. Es existiert eine negative Korrelation zwischen der
Stammgrundfliche der Bidume und der mit dem Ab-
stand gewogenen Summe der Grundflichen der Nach-
barn.

2. Diese anfangs geringe Korrelation nimmt mit dem
Alter zu.

3. In nichtdurchforsteten Bestinden wichst diese Korre-
lation nur langsam.

Es ist zu erwarten, daB sich die negative Korrelation
benachbarter Bdume mdglicherweise besser mittels In-
traklaBkorrelationen erfassen 14ft. Daher wurde das glei-
che Versuchsmaterial wie bei Stern (1966) mit dieser Aus-
wertungstechnik erneut analysiert (Muns, unverdffent-
licht). Dabei ergaben sich als Hauptresultate:

1. Die Nachbarkorrelationen nehmen mit abnehmender
ParzellengréBe zu und erreichen Extremwerte in den
kleinsten Parzellen mit weniger als 5 Bidumen.

2. Auf den durchforsteten Flidchen werden schneller ho-
here Korrelationen erreicht als auf den nichtdurch-
forsteten.

3. Mit zunehmendem Alter nehmen die Konkurrenzeffekte
zu
(Siehe hierzu auch: StTern, 1968a).

In den Untersuchungen von Sakar et al. (1968) wurden
a. die Korrelation zwischen 2 benachbarten Bdumen und
b. die Korrelation zwischen den Differenzen eines Bau-

mes zu seinen beiden Reihennachbarn fiir die beiden

Merkmale Stammdurchmesser und Baumhthe verwen-

det.

Sie fanden, 1) daB der Stammdurchmesser konkurrenz-
empfindlicher als die Baumhohe ist sowie 2) daB in Klo-

217



nen diese Korrelationen positiv oder Null waren. Fiir Be-
stinde aus generativ vermehrten Pflanzen traf dieses
nicht zu.

Alle genannten experimentellen Untersuchungen er-
lauben jedoch keine getrennte Schitzung der verschiede-
nen Korrelationskomponenten, wie z. B. Boden, Dicht-
stand, Konkurrenz usw.

Nur bei Beriicksichtigung von Konkurrenz zwischen be-
nachbarten Individuen als alleiniger Korrelationsursache
wurde in theoretischen Untersuchungen das Korrelations-
muster von Pflanzenbestinden untersucht (HouN, 1970a).
Unter einer ganzen Reihe von stark vereinfachenden An-
nahmen kénnen die verschiedenen interessierenden Nach-
barschaftskorrelationen als #dufBlerst einfache Funktionen
von nur wenigen Parametern ausgedriickt werden. Im 5.
Kapitel der vorliegenden Arbeit wird hierauf ndher ein-
gegangen. Dabei werden die theuretischen Ergebnisse aus
Houun (1970a) wesentlich verallgemeinert und weiterent-
wickelt.

Neben der Herleitung dieser verbesserten theoretischen
Resultate interessieren in dieser Verdffentlichungsreihe
dann natiirlich besonders Anwendungen und Uberpriifun-
gen dieser theoretischen Ergebnisse anhand von empiri-
schen Daten — in diesem Fall anhand von Hoéhen- und
Durchmessermessungen in umfangreichen Lirchenbestén-
den bestehend aus europiischen und japanischen L#rchen
sowie ihren Hybriden. Derartige Anwendungen wurden
bisher noch nicht vorgenommen, sie werden in einer der
folgenden Arbeiten dieser Reihe behandelt.

Ein weiterer gravierender Nachteil der zuvor beschrie-
benen experimentellen Korrelationsuntersuchungen liegt
in der dabei angewendeten statischen Betrachtungsweise.
Die gegenseitigen Beeinflussungen der Nachbarn im Be-
stand werden jedoch in verschiedenen Lebensaltern oder
Entwicklungsstadien verschieden sein. Dieses mufl sich
dann also auch in unterschiedlichen- Korrelationen nie-
derschlagen.

Ausgedehnte experimentelle Untersuchungen iiber die
Zeitabhiingigkeit von Schitzwerten von Varianzen und
auch Kovarianzen ,die zu verschiedenen Zeitpunkten im
Verlauf der Bestandsentwicklung ermittelt wurden, lie-
gen in der Literatur vor. Sie zeigen oftmals {iberaus klare
Trends in der Entwicklung dieser Varianzen und Kovari-
anzen (NamkooNG et al., 1972; NamkoonG und ConkLE, 1976;
FrankLIN, 1979; LAaMBETH et al., 1983; FosTer, 1986; HUHN
et al., 1987; BENTzER et al, 1989; HuuN und KLEINSCHMITT,
1989). Dabei kénnen sich diese Kovarianzen entweder auf
verschiedene Merkmale (z.B. Hohe — Durchmesser) oder
aber auch auf das gleiche Merkmal beziehen (z.B. Problem
der Jugend-Alters-Korrelationen).

Auch die zur Beschreibung des Korrelationsmusters her-
angezogenen verschiedenen Nachbarkorrelationen werden
Funktionen der Zeit sein. Derartige zeitabhiéingige quan-
titative Beschreibungen des Korrelationsmusters von Be-
stinden sind jedoch weitgehend unbekannt.

Ein erster Schritt in diese Richtung erfolgte durch STerN
(1968b), als er die Korrelationen zur Wachstumsleistung
der Nachbarn in zuriickliegenden Altersstufen in die Kon-
kurrenzbetrachtung mit einbezog. Ein Hauptergebnis die-
ser Untersuchungen war, dal multiple Korrelationen des
Durchmessers und der Kreisfliche einzelner Bidume zur
Summe der mit den reziproken quadratischen Abstédnden
gewogenen Durchmesser oder Kreisfldchen zum Zeitpunkt
der Messung und vorhergehenden Altersstufen erheblich
hohere Bestimmtheiten ergaben als die einfachen Kor-
relationen.
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Unterschiedliche Nachbarschaftskorrelationen zu ver-
schiedenen Zeitpunkten der Bestandesentwicklung wer-
den im wesentlichen auch durch die sich verdndernden
rdumlichen Pflanzenverteilungen bestimmt, die zu unter-
schiedlichen Standraumsituationen fiir die einzelnen In-
dividuen fiihren.

Der in einem bestimmten Zeitraum zur Verfiigung ste-
hende Standraum spiegelt die entsprechenden Lebens-
und Wachstumsbedingungen des betreffenden Individuums
— Verfiigbarkeit von Licht, Wasser, Nihrstoffen usw. —
wider. Es ist daher mit mehr oder weniger ausgeprigten
Korrelationen zwischen verfiigharem Standraum und re-
alisiertem Merkmalswert zu rechnen.

Das anhand von bestimmten Merkmalen, wie etwa Baum-
hohe oder Durchmesser, untersuchte Korrelationsmuster
von Bestinden wird daher eine gewisse Entsprechung ha-
ben in einem Korrelationsmuster, das aufgrund von be-
nachbarten Standrdumen analysierbar ist. Auf diese Weise
kénnten also Korrelationsuntersuchungen auf die Analyse
raumlicher Muster zuriickgefithrt werden.

Im Laufe der Bestandesentwicklung werden die bei Be-
standesbegriindung meist regelméifBligen Pflanzmuster
durch natiirliche Selektion (Mortalitdt) wie auch durch
die verschiedenen “kiinstlichen” Selektionsvorginge
(Durchforstung) notwendigerweise in unregelméBige
rdumliche Muster {ibergehen. Dem zeitlichen Verlauf von
Nachbarschaftskorrelationen entspricht daher ein zeit-
licher Verlauf sich #ndernder rdumlicher Muster und
Pflanzenverteilungen.

In zahlreichen Arbeiten ist versucht worden, N&herun-
gen fiir die Beschreibung unregelmiBig verteilter Be-
stinde zu entwickeln, siehe z.B. BRowN und GoppARD, 1961;
Brown, 1965; KeNNEL, 1966; NEwNHAM, 1966; STErN, 1966
und 1968b; Jack, 1967. Viele wesentliche Aspekte blie-
ben dabei jedoch unberiicksichtigt. Fiir einige diesbeziig-
liche kritische Bemerkungen siehe auch STErRN (1968a).

Fir die Analyse derartiger unregelméBiger rdumlicher
Verteilungen steht ein weit ausgearbeitetes statistisches
Instrumentarium zur Verfiigung, siehe z.B. RipLEY (1981)
sowie CrirF und Orp (1981). Zahlreiche dieser Techniken
basieren auf der Konstruktion und Berechnung von
sogenannten Thiessen-Polygonen bzw. Dirichlet-Zellen.
Im Kapitel “Untersuchungsmethoden” wird hierauf néher
eingegangen. Eine Analyse der Nachbarschaftskorrela-
tionsstruktur von Bestinden iiber die Heranziehung von
Thiessen-Polygonen wiirde einen Schritt weg von der rein
deskriptiven Beschreibung von Nachbarkorrelationen hin
zu einer Einbringung von kausalen Abhingigkeiten bei
der Aufkliarung des Korrelationsmusters sein.

2. Problemstellung

In der vorliegenden Reihe “Untersuchungen zum Kor-
relationsmuster von Lirchenbestinden” werden auf der
Grundlage eines umfangreichen Lirchendatenmaterials
experimentelle Ergebnisse zur ‘Korrelationsstruktur’
(Nachbarschaftskorrelationen) von Bestinden sowie zur
zeitlichen Verdnderung dieses Korrelationsmusters mitge-
teilt.

Dabei interessiert sowohl die statische Betrachtungs-
weise, d. h. die einmalige Untersuchung einer Reihe von
verschiedenen Versuchsflichen unterschiedlichen Alters,
als auch besonders die dynamische Betrachtung, d. h. die
Analyse der Korrelationsstruktur eines ganz bestimmten
Bestandes zu unterschiedlichen Zeitpunkten seiner Ent-
wicklung.



Daneben sollen anhand dieses umfangreichen Lérchen-
datenmaterials die in der “Einleitung” erwdhnten theore-
tischen Resultate zur Korrelationsstruktur von Bestén-
den .angewendet und diskutiert werden. Dabei ergibt sich
natiirlich die Schwierigkeit, daB3 die in Huu~ (1970a) sowie
die im 5. Kapitel dieser Arbeit erhaltenen theoretischen
Korrelationen nur fiir Konkurrenz zwischen Nachbarn als
alleiniger Korrelationsursache und dariiberhinaus auch
noch unter einer ganzen Reihe von weiteren, z.T. stark
vereinfachenden Annahmen abgeleitet wurden. Diese
Voraussetzungen werden jedoch bei den verwendeten
Liarchenversuchsflichen héchstens in einer mehr oder
weniger guten Niherung zutreffen. Daher diirfte eine Ver-
ifizierung der theoretischen Resultate anhand von em-
pirischen Korrelationsergebnissen nur in einer sehr ein-
geschrinkten Form moéglich sein — und man sollte sich
auf die Uberpriifung von Trends und GréBenordnungsan-
gaben beschrinken.

Mehr am Rande dieser Korrelationsstudien wird dann
auch noch ein mehr waldbaulich interessierender Fra-
genkomplex mit angesprochen: Die seit iiber 100 Jahren
bekannte und in mehreren Untersuchungen nachgewiese-
ne Wuchsiiberlegenheit von Hybriden zwischen der Euro-
palirche (Larix europaea) und der Japanldrche (Larix
leptolepis) lassen einen nutzbringenden Einsatz im Wald-
bau erwarten. Hierbei kommt nicht nur der gréBeren
Wuchsleistung, sondern vor allem auch der grodfieren
Standortstoleranz im Vergleich zu den beiden an sehr un-
terschiedliche Klima- und Bodenverhiltnisse angepafBiten
Elternarten eine besondere Bedeutung zu (ScHoBER, 1948,
1953; sowie ScuoBiEr und Rau, 1991).

Da sédmtliche fiir die Korrelationsuntersuchungen dieser
Verdffentlichungsreihe herangezogenen Versuchsfliachen
als Versuchsmaterial japanische und européische Lirchen
sowie deren Hybriden enthalten (siehe Kapitel “Material®)
interessiert als weitere Fragestellung auch, ob tiber der-
artige Korrelationsuntersuchungen eine Aussage iiber die
Bestidndigkeit der iiberlegenen Leistung der Hybriden bzw.
iiber die zeitliche Dauer einer Hybrideniiberlegenheit ge-
macht werden kann, denn: In einigen Arbeiten (z.B. REeck,
1979; Gortue et al., 1980) wurde das “luxurierende Wachs-
tum“ der Hybriden nur als gesteigerte Jugendwiichsig-
keit aufgefaBt, die mit fortschreitendem Alter wieder ver-
loren ginge. Die iibliche altersbedingte Abnahme der jdhr-
lichen Zuwachsraten wére nach diesen Vorstellungen bei
den Hybriden héher als bei den reinen Arten und daraus
wird dann geschlossen, daBl die Zuwachskurven sich mit
zunehmendem Alter zu Ungunsten der Hybriden tiber-
schneiden kénnten. So kommt Reck (1979) auf Grund der
Auswertung von 2 20jdhrigen Léirchen-Versuchsfldchen
zu der Schlufifolgerung: “Bei Extrapolation der Verlaufs-
kurven ist unter den gegebenen Wuchsbedingungen der
Versuchsstandorte spitestens im Baumalter von 50 Jahren
eine Angleichung der Wuchsleistung der Hybriden an die
der europédischen Lirche zu erwarten”.

Der Riickgang der Zuwachsraten braucht jedoch nicht
allein altersbedingt zu sein, sondern koénnte méglicher-
weise auch durch unterschiedliche Konkurrenzeigenschaf-
ten der Hybriden sowie der reinen Arten wéihrend der
Jugend- bzw. Altersentwicklung erklidrt werden: Ver-
gleicht man nimlich Populationen sehr unterschiedli-
cher Wiichsigkeit miteinander, wie z.B. Hybriden mit den
reinen Arten, so werden die Individuen der wiichsigeren
Populationen frither untereinander in intensive Kon-
kurrenz treten, als die der weniger wiichsigen Popula-
tionen. Besonders der Durchmesserzuwachs der luxurie-

renden Hybriden wird dadurch frither ungiinstig beein-
fluflt als jener der reinen Arten. Wird nun die zu diesem
Zeitpunkt bei den Hybriden vorhandene Tendenz der
fritheren Durchmesserabnahme extrapoliert und die sich
ergebende Wachstumskurve mit einer entsprechend kon-
struierten Kurve einer gleichaltrigen unwiichsigen Popu-
lation verglichen, so muBl wegen der sich ergebenden
Uberschneidung dieser beiden Kurven der Eindruck ent-
stehen, als ob es zum Zeitpunkt dieser Uberschneidung
zur Aufholung und darauf folgend zur Uberholung der
Leistungen der Hybriden durch die reinen Arten kommen
wird.

Zur kritischen Beleuchtung dieser kontrovers disku-
tierten Zusammenhinge kénnten moéglicherweise auch die
in dieser Vertffentlichungsreihe behandelten Korrelations-
untersuchungen einen kldrenden Beitrag leisten.

Abschliefend soll in dieser Veroffentlichungsreihe dann
auch noch der folgende Aspekt diskutiert werden: In der
“Einleitung” war bereits davon die Rede, daB unter-
schiedliche Nachbarschaftskorrelationen zu verschiedenen
Zeitpunkten der Bestandesentwicklung in einer engen
Beziehung zu den sich veridndernden rdumlichen Mustern
und Pflanzenverteilungen stehen. Quantitative Beschrei-
bungen derartiger unregelméfliger rdaumlicher Pflanzen-
verteilungen basieren zumeist auf der Konstruktion und
Zuweijsung von individuell verfiigbaren Standriumen fiir
die einzelnen Mitglieder des Bestandes.

Hierfiir koénnten z.B. auch Thiessen-Polygone (siehe
Kapitel “Untersuchungsmethoden”) herangezogen werden.
Diese Thiessen-Polygone gehiéren seit langer Zeit zum
gingigen Instrumentarium bei Stichprobenverfahren in
der Waldinventur und Ertragskunde.

In den hier diskutierten Untersuchungen zur Aufkli-
rung der Korrelationsstruktur von Bestiinden interessieren
besonders zwei Aspekte, die mit Hilfe von Thiessen-
Polygonen analysiert werden sollen:

1. Kann das anhand von bestimmten Merkmalen, wie etwa
Hohe oder Durchmesser, beschriebene Nachbarschafts-
korrelationsmuster von Bestinden auf ein Korrela-
tionsmuster zuriickgefiihrt werden, das auf Grund von
benachbarten Standridumen analysierbar ist?

2. Was laft sich liber Existenz und Héhe von Korrelationen
zwischen verfiligbaren Standriumen der einzelnen In-
dividuen (quantifiziert iiber die Flichen der Thiessen-
Polygone) und ihren realisierten Merkmalswerten sa-
gen?

Diese Untersuchungen werden anhand einer langjihrig
vermessenen Lirchenversuchsfliche durchgefiihrt (Ver-
such ‘Gahrenberg’, sieche Kapitel “Material”).

3. Untersuchungsmethoden

Die Nachbarschafts-Korrelationsstruktur der im qua-
dratischen Verband angelegten Lirchenbestinde soll durch
folgende Korrelationen beschrieben werden (Abb. 1):

r, = Korrelation zwischen ‘Zentralpflanze’ und Summe
der ‘direkten’ Nachbarn.
(Als ‘direkte’ Nachbarn der ‘Zentralpflanze’ X im
regelmiéfigen quadratischen Verband zidhlen die
Pflanzen D, B, E und G).

r, = Korrelation zwischen ‘Zentralpflanze’ und Summe
der ‘diagonalen’ Nachbarn.
(Als ‘diagonale’ Nachbarn der ‘Zentralpflanze’ X
zdhlen die Pflanzen A, C, H und F).

ry = Korrelation zwischen ’'Zentralpflanze’ und Summe
der Nachbarn (‘direkt’ und ‘diagonal’).
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Abbildung 1. — Skizze der verschiedenen Nachbarpflanzen einer
Zentralpflanze X.

r, = Korrelation zwischen ‘Zentralpflanze’ und Mittel-
wert der ‘direkten’ Nachbarn.
ry, = Korrelation zwischen ‘Zentralpflanze’ und Mittel-

wert der ‘diagonalen’ Nachbarn.

rs = Korrelation zwischen ‘Zentralpflanze’ und Mittel-
wert der Nachbarn ('direkt’ und ‘diagonal’).

r, = Korrelation zwischen ‘Zentralpflanze’ und ‘direk-
tem’ Nachbarn.

rg = Korrelation zwischen ‘Zentralpflanze’ und ‘diago-

nalem’ Nachbarn.
(’direkt’ und ‘diagonal’).
r, = Korrelation zwischen ‘Zentralplanze’ und Nachbarn
r,, = Korrelation zwischen ‘Zentralpflanze’ und Nachbarn
Fehlstellen’ unter den vier ‘direkten’ Nachbarn.
r,, = Korrelation zwischen ‘Zentralpflanze’ und ‘Anzahl
Fehlstellen’ unter den vier ‘diagonalen’ Nachbarn.
r,, = Korrelation zwischen ‘Zentralpflanze’ und ’Anzahl
Fehlstellen’ unter den acht Nachbarn (‘direkt’ und
‘diagonal’).

Die gleichzeitige Berechnung der Nachbarschaftskorre-
lationen sowohl zur Summe als auch zum Mittelwert der
konkurrierenden Nachbarn erlaubt eine erste, allerdings
sehr grobe Einschitzung der Effekte von unregelmiBigen
Pflanzenverteilungen (“Fehlstelleneffekte”), denn:

1. Bei konstanten Anzahlen von Nachbarn miiBten beide

Korrelationen ja tibereinstimmen und
2. Gleiche Nachbarschaftssummen kénnen durch unter-

schiedliche Anzahlen von Nachbarn zustandekommen.
Unterschiede in den Korrelationen zur Summe bzw. zum
Mittelwert der Nachbarn lassen sich daher als Ausdruck
derartiger Effekte von unregelmiBigen Pflanzenvertei-
lungen interpretieren.

Dem gleichen Zweck dienen auch die Korrelationen r,,,
ry; und ry, zu den Anzahlen von Fehlstellen. Ihre Berech-
nung und Interpretation sollte mit einiger Zuriickhaltung
erfalgen, da die diskrete Variable “Anzahl von Fehlstel-
len” die tiblichen Voraussetzungen einer Korrelationsrech-
nung natiirlich nicht erfiillt. Diese Korrelationen wur-
den mehr im Sinne einer nur formal-deskriptiven Cha-
rakterisierung der Abhéngigkeiten zwischen Merkmalswer-
ten und Fehlstellenanzahlen quasi nur am Rande mitbe-
rechnet.

Alle vorgenannten Korrelationen r, bis r,, werden als
phénotypische Korrelationen berechnet. Die experimen-
tellen Daten (sieche Kapitel “Material”) erlauben weder
eine Einschiitzung ihrer genetischen Komponente noch
eine Aufteilung der phinotypischen Korrelation auf die
einzelnen beteiligten Korrelationsursachen.

Da die verschiedenen herangezogenen Lirchenversuchs-
flachen eine Reihe von Sorten enthalten, die alle in meh-
reren Wiederholungen einzelbaumweise vermessen wur-
den, kénnen — fiir jedes der beiden untersuchten Merk-
male “Hthe” und “Durchmesser” — die beschriebenen 12

220

Korrelationen fiir unterschiedliche Datengruppierungen
berechnet werden:

1. Getrennt fiir jede einzelne Sorte (iiber alle Wieder-
holungen und alle existierenden Einzelbdume) sowie
2. Fiir das zusammengefaBte Gesamtmaterial (iiber alle

Sorten, alle Wiederholungen und alle Einzelbdume).

Fiir diese beiden Datengruppierungen werden daneben
dann schlieBlich auch noch die Korrelationen zwischen
“Hohe” und “Durchmesser” (fiir jeweils das gleiche In-
dividuum) ermittelt. Auch wenn diese Korrelation in un-
zdhligen Untersuchungen immer wieder berechnet worden
ist, so diirften trotzdem die Ergebnisse fiir das hier ver-
rechnete duBerst umfangreiche Datenmaterial von einem
besonderen Interesse sein — gerade auch im Hinblick auf
mogliche Differenzierungen der Hohe dieser Korrelation
fiir die verschiedenen einbezogenen Materialgruppen (eu-
ropdische Lirchen, japanische Lidrchen sowie deren Hy-
briden). Korrelationen zwischen “Hohe” und “Durchmes-
ser” fiir benachbarte Biume (etwa in Analogie zu den
vorhergehenden Korrelationen r, bis r;,) werden nicht
berechnet.

In den beiden vorhergehenden Kapiteln “Einleitung”
und “Problemstellung” war von den Standridumen die
Rede, die den einzelnen Individuen eines Bestandes mit
unregelméBiger Pflanzenverteilung zugewiesen werden
konnen. Als Verfahren fiir die Bildung und Berechnung

g

Abbildung 2. — UnregelmiBiges Pflanzenverteilungsmuster eines
Bestandes und dazugehorige Thiessen-Polygone.



dieser Standridume wurde die Konstruktion von soge-
nannten Thiessen-Polygonen erwdhnt. Man erhilt sie
auf die folgende Weise: Man verbindet die Pflanzstelle
eines Baumes mit denen seiner Nachbarn und konstruiert
auf diesen Verbindungsstrecken die Mittelsenkrechten.
Diese schneiden sich jeweils und bilden das Thiessen-
Polygon fiir den betreffenden Zentralbaum. Auf diese
Weise wird die gesamte Bestandesfliche durch die Fli-
chen der Thiessen-Polygone der verschiedenen Bé&ume
vollstandig iiberdeckt.

Die von einem Thiessen-Polygon eingeschlossene Fldche
ist bei diesem Verfahren dann der dem betreffenden
Baum zur Verfiigung stehende Standraum. Er enthilt alle
die Punkte der Bestandesfliche, die zu diesem Zentral-
baum nidher stehen als zu allen anderen Biumen des Be-
standes.

Fiir ndhere Diskussionen der Eigenschaften und An-
wendungsmoglichkeiten von Thiessen-Polygonen siehe z.B.
BrownN (1965), Jack (1967), CLirr und Orp (1981) und RiIpPLEY
(1981).

In Abbildung 2 ist ein unregelmé&Biges Pflanzenvertei-
lungsmuster eines Bestandes mit den dazugehérigen
Thiessen-Polygonen angegeben.

Sowohl fiir die Konstruktion von Thiessen-Polygonen
als auch fiir ihre anschlieBende Fldchenberechnung stehen
effiziente Algorithmen zur Verfiigung. Eine Analyse un-
regelmiBiger Pflanzenverteilungen ist auf diesem Wege
daher sehr einfach durchzufiihren, und XKorrelationen
zwischen Merkmalswerten und zur Verfiigung stehenden
Standrdumen konnen systematisch im Verlaufe der Be-
standesentwicklung untersucht werden.

4. Material

Das in dieser Verdffentlichungsreihe herangezogene Da-~
tenmaterial umfaBt 10 Versuchsflichen bestehend aus
europdischen und japanischen Lérchen, ihren Hybriden
sowie Populationen, die in unbekannten Anteilen aus
Genotypen der einen Art und Hybriden beider Arten be-
stehen. Sie entstanden aus Samen von Biumen der einen
Art in Mischbestinden beider Arten unterschiedlicher
Zusammensetzung. Diese verschiedenen Materialgruppen
werden in der folgenden Weise bezeichnet:

E = Europalirchen
J = Japanlarchen
H = Hybriden
E+H = Nachkommenschaften von beernteten Europalér-
chen in Mischbestdnden aus europiischen und
japanischen Lérchen
J+H = Nachkommenschaften von beernteten Japanlir-
chen in Mischbestinden aus europiischen und
japanischen Léarchen.

Allerdings sind die beiden letztgenannten Material-
gruppen E+H und J+H auf den hier herangezogenen
Versuchsfldchen nur sehr vereinzelt (auf einigen Ver-
suchsflichen sogar iiberhaupt nicht) vertreten (siehe:
Tab. 1).

Die auf den verschiedenen Versuchsflichen verwende-
ten “Sorten” sind jedoch nur zu einem Teil identisch. So
wurden z.B. sogar auch die in den Versuchen zunichst stets
einbezogenen und beibehaltenen Standardsorten (Nach-
kommen eines anerkannten Japanldrchenbestandes und
eines anerkannten Europaldrchenbestandes) in den spiter
angelegten Versuchen wegen Uberalterung des Saatgutes
dann schlieBlich doch durch andere ersetzt (Nachkom-
men von Samenplantagen und Sonderherkiinften).

Fiir die dynamische Betrachtung des Korrelationsmu-
sters von Bestinden, d. h. die Analyse der Nachbar-
schaftskorrelationen eines ganz bestimmten Bestandes
zu unterschiedlichen Zeitpunkten seiner Entwicklung mit
einer Diskussion der zeitlichen Verdnderung dieses Kor-
relationsmusters, wurde eine Versuchsfldche mit 27 “Sor-
ten” ausgewdhlt (Versuch Nr. 1: Forstamt Gahrenberg),
die zu 7 verschiedenen Zeitpunkten (bis zum Alter 50)
einzelbaumweise vermessen wurde. Die erhobenen Merk-
male sind “Ho6he” und “Durchmesser”. Fiir die beiden
Alter 42 und 49 steht nur eine Durchmessermessung zur
Verfligung.

Auf einer Versuchsfliche von ca. 6 ha wurden 27 “Sor-
ten” (5 Europaldrchen, 15 Japanldrchen, 7 Hybriden) ge-
priift. Die Kreuzungen wurden 1936 ausgefithrt und die
Pflanzung erfolgte im Frithjahr 1939 mit zweijihrigen
Pflanzen im Verband 5m X 5m. Bei dieser Gahrenberg-
Fliache handelt es sich um den &#ltesten européischen Ver-
such zur genaueren Abschitzung der Hybridleistung, der
fiir eine Voraussage des wirtschaftlichen Nutzens wvon
Hybridlarchen herangezogen werden kann, Sowohl das den
Kreuzungen zugrundeliegende Material, nihere Angaben
zur Durchfiihrung der Kreuzungen, ausfiihrliche Hinweise
zur Pflanzenanzucht, genauere Beschreibung der Ver-
suchsfldache und der Versuchsanlage als auch die interes-
sierenden Informationen iiber die Vermessungen wurden
von Langner (1951, 1952) ausfiihrlich beschrieben. Fir
alle diesbeziiglichen Fakten sei daher auf diese beiden
Publikationen verwiesen.

Da dieser Versuch in einem sehr weiten Verband (5 m
X 5 m) angelegt wurde, eignet er sich besonders gut fiir
die zuvor beschriebenen Korrelationsuntersuchungen: Denn
der spit einsetzende Konkurrenzdruck zwischen den Biu-
men ermdoglicht Beobachtungen von einem Zeitpunkt an,
zu dem die Konkurrenzwirkungen der Bodenflora bereits
weitgehend ausgeschaltet sind. Dies ist zunichst ein-
mal eine Folge der Beschattungsverhiltnisse und ergibt
sich zum anderen auch daraus, dal die Bewurzelung der
Bidume bereits tiefere Bodenhorizonte erreicht hat. Kon-
kurrenzwirkungen der Bodenflora sind bei engen Pflanz-
verbénden nur schwer oder iiberhaupt nicht von denen
der Bdume zu trennen und fithren daher zu unerwiinsch-
ten Verzerrungen bei der Ermittlung der “wahren”, durch
Konkurrenz zwischen benachbarten Biumen bedingten,
Korrelationsstruktur der Bestiénde.

Fiir die statische Betrachtung des Korrelationsmusters,
d. h. die einmalige Untersuchung einer Reihe von ver-
schiedenen Versuchsfldchen unterschiedlichen Alters, wer-
den neun weitere Versuchsflichen mit europaischen und
japanischen Lérchen sowie deren Hybriden herangezogen
und einmalig vermessen.

Die erforderlichen Angaben zu Art und Umfang dieser
Priifungen sind in der Tabelle 1 zusammengefat — zu-
sammen mit den entsprechenden Angaben fiir den zuvor
beschriebenen Versuch Nr. 1 ('Gahrenberg’).

Die differierenden Pflanzenanzahlen fiir “Héhe” und
“Durchmesser” in den Versuchen Nr. 2 und Nr. 5 beruhen
darauf, daB auf diesen beiden Flichen das Merkmal
“Baumhohe” nur an den im Rahmen einer durchgefiihrten
Durchforstung entnommenen Stimmen erhoben wurde.
Die fiir die vorgesehenen Korrelationsuntersuchungen im
Merkmal Baumhséhe benétigten Hohenwerte der Nach-
barn wurden auf Grund der Beziehung zwischen Durch-
messer und Ho6he geschitzt. Diese #duBerst straffe Be-
ziehung wurde anhand der gemessenen Durchmesser- und
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Tabelle 1. — Beschreibung der 10 verwendeten Lirchen-Versuchsfldchen (Standorte, Sorten, Anlagedatum, Wiederholungen, Par-
zellengréBen, Verband, Messungen, Populationsumfénge).

Versuch | Versuchs-|Standort Beschreibung der Standorte Anzahl| Sortenzusammensetzung
Nr. bezeich- geograph.| geograph | Wuchs- Hohe Uber NN | Sorten]E J H E+H J+H
nung Breite Lénge gebiet (in m)
1 Ld 1 Gahrenberg 51°28' | 9°36' Nordwesthessisches 378-325 27 5 15 7 - -
Bergland
2 HLld 1 Oberraden 50°34"' | 7°32°' Westerwald 340 8 1
3 Ld 2 Wissen 50°47' | 7°43" Niederrheinisches 19 15 2
Tiefland
4 HLa 4 Lohne 52°28' | 7°16' Mittelwestnieder- 29 16 1 2 10 1 2
sachsisches Tiefland
HLla5 [Berlin 52°35' [13°15'  |Grofiraum Berlin 80 18 2 2 92 3
H La 6 Firstenav 52°32' | 7°40° Mittelwestnieder- 50 21 3 1 17 - -
sdchsisches Tiefland
7 HLa 7 Hesepe 52°24' { 7°10' " 26 16 3 1 12 - -
8 HLa 9 Kleinheubach| 49°43'}{ 9°10°® Spessart 400 23 3 1 19 - -
9 H Ld 11 |Gammelsbach 49°30' | 8°59°' Odenwald 270-240 18 1 2 13 1 1
10 H L& 12 |Segendorf 50°30' | 7°25' Westerwald 280 18 2 1 14 1 -

Hoéhenwerte an den bei der Durchforstung entnommenen
Individuen ermittelt.

Da die in den 10 Versuchen verwendeten europiischen
Miitter im gesamten natiirlichen Verbreitungsgebiet die-
ser Baumart ausgelesen wurden, kénnten auch genauere
Untersuchungen iiber den EinfluB verschiedener Her-
kiinfte durchgefiihrt werden (siehe auch: Schoser und
Rau, 1991).

Ahnliches gilt auch fiir praxisrelevante Hinweise zur
Standortseignung der verschiedenen Kombinationen, denn
die Hybridkombinationen mit diesen europdischen Miittern
sind auf sehr unterschiedlichen Standorten und stets im
Vergleich mit oft den gleichen europiischen und japa-
nischen Standards in den Feldversuchen enthalten.

Derartige detailliertere Untersuchungen iiber Herkunfts-
einfluB und Standorteignung wie auch genauere Charak-
terisierungen einzelner Sorten sowie ein globaler Ver-
gleich der Sorten untereinander (z.B. Schitzung der ent-
sprechenden Varianzkomponenten) und auch paarweise
Sortenvergleiche interessieren in dem hier zur Diskussion
stehenden Zusammenhang jedoch nur am Rande. Daher
sind hier alle diesbeziiglichen sortenspezifischen Anga-
ben entbehrlich.

5. Theoretische Nachbarschaftskorrelationen
5.1 Untersuchungsmodell

Den theoretischen Untersuchungen werden die folgen-
den vereinfachenden Annahmen zugrundegelegt:

1. Die Pflanzen sind gleichmiBig, d. h. mit regelmiBigen
Absténden innerhalb und zwischen den Reihen, iiber die
Flache verteilt (quadratischer Pflanzverband ohne
Fehlstellen).

2. Alle Pflanzen sind gleich alt.

3. Auch wenn bekannt ist, daB die gegenseitigen Beein-
flussungen benachbarter Individuen in verschiedenen
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Lebensaltern und Entwicklungsstadien verschieden
sind, soll der Ansatz nur die statische Betrachtungs-
weise, d.h. die Beschreibung der Konkurrenzverhéltnis-
se in einer ganz bestimmten Altersstufe, modellieren.
Fir die dynamische Betrachtungsweise impliziert diese
Vorgehensweise dann natiirlich, dal alle eingefiihrten
Parameter Funktionen der Zeit sind.

. Die Beeinflussung einer Pflanze geschieht nur durch

die 4 im regelmiBigen Pflanzverband “direkt benach-
barten” Pflanzen, d.h. die Einwirkung der iibrigen
Pflanzen soll vernachlissigbar sein. Dabei werden als
‘direkte’ Nachbarn der Zentralpflanze X (siehe Abb. 1)
die vier Pflanzen B, E, G und D bezeichnet, wihrend
die Pflanzen A, C, H und F als ‘diagonale’ Nachbarn
gelten.

. Zur Beschreibung der Konkurrenzeigenschaften eines

Bestandes werden jedem Genotyp 2 Merkmale zuge-
wiesen: Konkurrenzfihigkeit F, die das Vermoégen
des Genotyps, Konkurrenzeinwirkungen durch benach-
barte Individuen zu ertragen, ausdriickt und Konkur-
renzwirkung W, die die Fihigkeit des Genotyps mifit,
selbst aktiv benachbarte Individuen zu beeinflussen.

. Der Effekt der Nachbarn auf die Zentralpflanze ist un-

abhiingig von Stellung und Richtung der Konkurrenten.
Es kommt also lediglich auf die genotypische Zusam-
mensetzung der Nachbarn-Konkurrentengruppe an.

. Die Wirkungen der 4 effektiven Nachbarn, d. h. der

4‘ direkten’ Nachbarn, addieren linear.

. Die zu analysierende Population wird als “ausreichend

groB3” vorausgesetzt, so daB verzerrende Effekte auf-
grund von zu geringen Pflanzenanzahlen nicht zu be-
riicksichtigen sind.

. Die den Bestand zusammensetzenden Pflanzen und da-

mit dann auch die ihnen zugrundeliegenden Genotypen
sind zufillig liber die Fliche verteilt, d. h. es existieren



keine systematischen genotypischen Benachbarungs-
konstellationen.

Den phinotypischen Wert Px der ’Zentralpflanze’ X er-

hidlt man dann aus (sieche Abb. 1):
Px=Fx+wB+wE+wG+wD+ex (1)

Dabei bezeichnet ex die Umweltkomponente der Pflanze
X, die als Abweichung des Beobachtungswertes Px von
seinem .Erwartungswert nach (1) aus F- und W-Effekten
definiert ist.

Der phinotypische Wert einer Pflanze héngt nach (1)
also ab 1) vom Genotyp der betreffenden Pflanze und der
genotypischen Zusammensetzung der Nachbarn-Konkur-
rentengruppe sowie 2) von der Umweltkomponente.

Dieses tliberaus vereinfachte Konkurrenzmodell wurde
in verschiedenen Arbeiten nidher beschrieben und ange-
wendet (siehe z. B. Hiun 1970b und c). Der Ansatz (1) kann
nun aber durch die Einfiihrung eines weiteren Termes,
der das nicht-additive Zusammenwirken der Effekte der
Nachbarn beschreibt, wesentlich verbessert und verallge-
meinert werden (siehe z. B. Hioun 1972a, b und c¢; HUun,
1981a und b). Bei den nachfolgenden theoretischen Korre-
lationsuntersuchungen soll jedoch zunichst nur von dem
vereinfachten Modell (1) ausgegangen werden. Dieses Vor-
gehen 14Bt sich auch formal dadurch rechtfertigen, daB der
zuvor erwidhnte weitere Term fiir Nichtadditivitit mit der
Umweltkomponente ex in (1) zu einem neuen Umwelt-
term e*y zusammengefat werden kann. Schwierigkeiten
konnen dann natiirlich sowohl bei der inhaltlichen Inter-
pretation dieses Gliedes e*y als auch bei der Realisierung
der fiir die Umweltkomponente erforderlichen Voraus-
setzungen auftreten.

Die theoretischen Untersuchungen der verschiedenen
Nachbarschaftskorrelationen in Huuan (1970a) basieren
neben den zuvor genannten Voraussetzungen 1 bis 9 noch
auf weiteren, sehr speziellen genetischen Annahmen: Es
wurde dabei nur ein spaliender Locus mit zwei ver-

Anlage-| Material|Wieder- | Parzellen-|Verband Erhobene Merkmale | Messung im Alter |Populationsumfang
jahr Alter holungen | grdBe (in m) Hohe Durchmesser | (in Jahren) Hohe Durchmesser
(in Héhe Durchmesser
Jahren)
ja ja 11 11 1342 1342
ja  ja 13 13 1323 1323
un- ja ja 18 18 1292 1292
1939 2 1-3 regel- 5 x5 ja ja 19 19 1249 1249
maBig nein ja .- 42 - 1208
nein ja -- 49 -- 1198
ja ja 50 50 1197 1197
1972 1 4 6x6 1,5x1,5 ja ja 11 11 308 607
1974 2 4 3x3 1,5x1,5 ja ja 9 9 264 264
1976 1 4 3x3 1,5x1,5 ja ja 11 11 263 263
1977 3x3 1,5x1,5 ja ja 7 7 198 580
1977 1 4 3x3 1,5x1,5 ja ja 8 9 716 716
1978 2 4 3x3 1,5x1,5 ja ja 8 9 567 567
1978 2 3 4x4 1,5x1,5 Jja ja 10 10 953 953
1979 2 3 4x4 1,5x1,5 ja ja 9 9 685 685
1979 2 3 4x4 1,5x1,5 ja ja 9 9 592 592

schiedenen Allelen und pleiotroper Genwirkung beziiglich
der beiden Merkmale Konkurrenzfihigkeit F und Kon-
kurrenzwirkung W betrachtet. Bei der besonders hohen
Komplexitit, die den Konkurrenzeigenschaften durchweg
zukommt, diirfte eine derartige monogene Abhingigkeit
mit pleiotroper Wirkung auf die beiden Merkmale F und
W eine extrem unrealistische Annahme darstellen.

Diese einfache genetische Situation wird bei den fol-
genden theoretischen Untersuchungen nicht angenommen,
sondern die hier abgeleiteten Ergebnisse gelten ohne nihe-
re Spezifikation des zugrundeliegenden genetischen Hin-
tergrundes, und sie weisen daher — verglichen mit den
Resultaten in Houn (1970a) — einen wesentlich erweiter-
ten und verallgemeinerten Giiltigkeitsbereich auf.

5.2. Theoretische Nachbarschaftskorrelationen

Die Ableitung der expliziten Formeln fiir die Korrela-
tionskoeffizienten wird am Beispiel der Korrelation zwi-
schen ’direkten’ nachbarn etwas ausfiihrlicher behandelt.
Da die Ableitung auch der iibrigen Korrelationskoeffizien-
ten nach denselben Ansatzideen verlduft, erfolgt dann
anschlieBend deren Behandlung in einer mehr summari-
schen Weise.

5.2.1. Korrelation zwischen ‘direkten’ Nachbarn

In diesem Fall liegt die in Abbildung 3 skizzierte raum-
liche Situation vor.

Abbildung 3. — Skizze zur Korrelation zwischen ‘direkten’
Nachbarn.
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Gesucht ist der Korrelationskoeffizient r; = rxy zwi-
schen den phinotypischen Werten Px und Py der Pflanzen
XundY.

(Fiir die Bezeichnungen der verschiedenen interessie-
renden Nachbarschaftskorrelationen werden die im Ka-~
pitel “Untersuchungsmethoden” verwendeten Numerie~
rungen beibehalten).

Fir r; gilt (nach der Definition eines Korrelationskoef-
fizienten):

Kov (Py,Py)
r; s (2)

VV(PX)- V(Py)

wobei die Kovarianz zweier Variablen mit Kov (.,.) und

die Varianz einer Variablen mit V (.) bezeichnet wurde.
Die phédnotypischen Werte der beiden Pflanzen X und Y

lassen sich unter Verwendung des Modells (1) ausdriicken:

PX=FX+WA+WB+WY+WF+eX
PY=FY+wX+wC+wD+wE+eY (3)

Aufgrund der vereinfachenden Voraussetzungen erhilt
man daraus fiir die Kovarianz:

Kov(Py,Py) = Kov(Fy,Wy) + Kov(Fy,Wy) + Kov(Wy,ey) + Kov (Wy,ey)
(4)

Unter der sicher #duBerst realistischen Annahme von
nichtkorrelierten W- und e-Effekten folgt aus (4):

Kov(Py,Py) = 2 Kov(Fy,Wy) (5)

Als weitere Vereinfachung kann man natiirlich V(Py)
= V(Py) annehmen und fiir diese phénotypische Varianz
V(Px) folgt aus (3):

V(Py) = V(Fy) + 4 V(Wy) + V(ey) + 2 Kov(Fy,ey)
(6)

Auch die F- und die e-Effekte v.verden unkorreliert
sein und man erhilt:

V(Py) = V(Fy) + 4 V(Wy) + V(ey)  (7)
Zusammenfassend ergibt sich somit fiir rq:

2 Kov(F,W)
r7 = (8)
V(F) + 4 V(W) + V(e)

(Bei dieser Schreibweise wurde zur Vereinfachung der
einheitliche Index X weggelassen).

Fihrt man nun noch den Korrelationskoeffizienten o
zwischen Konkurrenzfihigkeit und Konkurrenzwirkung
sowie das Verhiltnis z ihrer Standardabweichungen ein,
d. h. VV(F)/V(W)
Form schreiben:

= z, so ldBt sich (8) in der folgenden

7 ¥ (9

22 + 4 +.V_(£)_
V(W)
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Da im Rahmen dieser theoretischen Korrelationsunter-
suchungen die Umweltkomponente e bzw. ihre Varianz
V(e) nicht bekannt ist und sie auch theoretisch nicht
niher spezifiziert werden kann, soll hier dieser umwelt-
bedingte Term vernachlissigt werden: V(e)/V(W) & 0, d.
h.: Man verkleinert die phénotypische Varianz V(Px) in
(7) zu V(Pg) = V(Fx) + 4 V(Wx) und das bedeutet, daB
als Umwelteinfliisse lediglich die durch (1) modellierten
Konkurrenzwirkungen zwischen benachbarten Individuen
beriicksichtigt werden.

Dieses Vorgehen ist auch formal dann gerechtfertigt
und fithrt zu korrekten Ergebnissen, wenn die Unter-
schiede in den W-Effekten wesentlich gréfer als die Un-
terschiede in den e-Effekten sind, so daB V(e)/V(W) ent-
sprechend klein ausfallt.

Trifft diese Annahme jedoch nicht zu, so stellen alle im
folgenden abgeleiteten expliziten Korrelationskoeffizienten
nur Nidherungen bzw. obere Schranken fiir die ‘wahren’
Korrelationskoeffizienten dar. Unter diesen Annahmen
folgt dann schliefilich aus (9):

2 z
ry = (10)
22 + 4
5.2.2. Korrelation zwischen ’diagonalen’ Nachbarn
Die zugrundeliegende rdumliche Situation ist in Abbil-
dung 4 skizziert.

B

Abbildung 4. — Skizze zur Korrelation zwischen ‘diagonalen’
Nachbarn.

Fir den Korrelationskoeffizienten rg = rxy zwischen
den phénotypischen Werten Py und Py der Pflanzen X
und Y erhilt man:

2 V(W)
(11)

rg =
V(F) + 4 V(W) + V{(e)

oder bei Vernachlédssigung der Umweltkomponente:

2
ra = (12)

22+4

5.2.3. Korrelation zum {ibernichsten Nachbarn

Hierbei handelt es sich um die Korrelation zwischen
Pflanzen, die einen gemeinsamen Konkurrenten aufwei-
sen. Sie ist unter den im Kapitel “Untersuchungsmetho-
den” eingefiihrten Korrelationskoeffizienten r, bis ry,
nicht enthalten und wird im folgenden daher mit r,; be-
zeichnet.

Es liegt die in Abbildung 5 skizzierte Benachbarungs-
konstellation vor und daraus folgt:




Abbildung 5. — Skizze zur Korrelation zum {ibernichsten
Nachbarn.

V(W)

r13 = (13)

V(F) + 4 V(W) + V(e)

und bei Vernachlidssigung der Umweltkomponente:

1

ri3 = (14)
22 + 4
5.2.4. Korrelation zur Summe der ‘direkten’ Nachbarn

Die rdumliche Anordnung zeigt die Abbildung 6.

¢

om
Py

Abbildung 6. — Skizze zur Korrelation zur Summe der ‘direkten’
Nachbarn.

Fiir den Korrelationskoeffizienten r, zwischen dem
phinotypischen Wert Px der Pflanze X und der Summe
der phénotypischen Werte der vier ‘direkten’ Nachbarn A,
B, C und D erhilt man:

4 Kov (F, W)
R (15)
V[V(F)+4V(W)+V(e)][V(F)+9V(W)+V(e)]

Die Vernachldssigung von V(e) filhrt dann schlieBlich
zu:

4 9 2

ry = (16)

V(zz + 4)(z2 + 9)

Fiir nicht allzugroBe z-Werte gilt fiir r, die Ndherung:
49 2z
2

(17)

r1

z¢ + 6

5 2.5. Korrelation zur Summe der ‘diagonalen’ Nachbarn

£
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Abbildung 7. — Skizze zur Korrelation zur Summe der ‘diagonalen’
Nachbarn.

Es liegt die in Abbildung 7 skizzierte Situation vor.
Fiir den Korrelationskoeffizienten r, zwischen dem phéno-
typischen Wert Px der Pflanze X und der Summe der
phénotypischen Werte der vier ‘diagonalen’ Nachbarn A,
B, C und D folgt:

4 V(W)
I‘2=

(18)
VtV(F)+4V(W)+V(e)][V(F)+GV(W)+V(e)]

oder bei Vernachldssigung der Umweltkomponente:

4

“(22 + 4)(z% + B)

5.2.6. Korrelation zur Summe aller Nachbarn (‘direkt’ und
‘diagonal’)

Te = (19)

Die rdumliche Konstellation ist in Abbildung 8 darge-
stellt.

L M N
‘e B _C D .0
Jo A X E <P
e H 6 F "Q
7 S R

Abbildung 8. — Skizze zur Korrelation zur Summe aller Nachbarn
(‘direkt’ und ‘diagonal’).

Fiir den Korrelationskoeffizienten ry zwischen dem phé-
notypischen Wert Px der Pflanze X und der Summe der
phinotypischen Werte der acht ‘diagonalen’ und ‘direkten’
Nachbarn A, B, C, D, E, F, G und H ergibt sich der ex-
plizite Ausdruck:
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4 [V(W) + Kov (F, W)]

l'3=

V[V(F)+4V(N)+V(e) 1[2V(F)+15V(W)+8Kov (F,W)+2V(e)]
(20)

Bei Vernachldssigung von V(e) vereinfacht sich dieser
Ausdruck zu:

4 (1 + 9 z2)
= (21)

]’(22 +4)(2 22 + 8P z + 15)

5.3. Diskussion und Schlufifolgerungen

T3

Unter den in den Abschnitten 5.1 und 5.2 genannten ver-
einfachenden Annahmen 148t sich das Korrelationsmuster
eines Bestandes, d. h. die interessierenden Nachbar-
schaftskorrelationen, mit Hilfe von nur 2 Parametern
explizit ausdriicken. Diese beiden MaBzahlen sind 1) das
Verhiltnis der Standardabweichungen in den beiden
Merkmalen ‘Konkurrenzfihigkeit’ und ‘Konkurrenzwir-
kung’ und 2) der Korrelationskoeffizient zwischen ‘Kon-
kurrenzféhigkeit’ und ‘Konkurrenzwirkung’.

7
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Abbildung 9. — Korrelation zwischen ‘direkten’ Nachbarn in
Abhiéngigkeit von z (fiir verschiedene g’s).

ry undrg
1.01

Abbildung 10. — Korrelation zwischen ‘diagonalen’ Nachbarn
sowie Korrelation zur Summe der ‘diagonalen’ Nachbarn in
Abhiéngigkeit von z.
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Abbildung 11. — Korrelation zur Summe der ‘direkten’ Nachbarn
in Abhingigkeit von z (fiir verschiedene @’s\.
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Abbildung 12. — Korrelation zur Summe aller Nachbarn in
Abhidngigkeit von z (fiir verschiedene g’s).

Nicht alle der berechneten Nachbarschaftskorrelationen
hingen jedoch auch gleichzeitig von beiden Parametern z
und ¢ ab: So sind r,, ry und ry; von ¢ unabhingig, wih-
rend ry, ry und r; sowochl von z als auch von ¢ abhingen.

In den Abbildungen 9 bis 12 sind die Korrelationen r,,
Iy, I3 I; und rg graphisch dargestellt. (Auf die Darstel-
lung von ry; wurde hierbei verzichtet, da r;; ja stets die
Hilfte des numerischen Wertes von r; aufweist; eine ei-
gene graphische Darstellung ist deshalb entbehrlich).

Aus den Abbildungen 9 bis 12 ergeben sich einige inte-
ressierende SchluB3folgerungen:

1. Fiir die Korrelation r; zwischen ‘direkten’ Nachbarn

(siche Abb. 9):



a) r; weist das gleiche Vorzeichen wie ¢ auf.
b) Die Kurven r, = r,(z) sind durch relativ flache
Maxima bzw Minima charakterisiert.

¢) r; nimmt mit abnehmendem p ab (fiir jedes z).

2. Fiir die Korrelation rg zwischen ’diagonalen’ Nachbarn
sowie fiir die Korrelation r, zur Summe der ‘diago-
nalen’ Nachbarn (sieche Abb. 10):

a) Sowohl ry als auch r, sind immer positiv und sie

nehmen mit wachsendem z ab.

b) Fiir jeden z-Wert ist rg kleiner als r,.

3. Fiir die Korrelation r; zur Summe der ‘direkten’ Nach-
barn (siehe Abb. 11):

a) r, weist das gleiche Vorzeichen wie ¢ auf.

b) Die Kurven r; = ry(z) sind durch relativ flache

Maxima bzw. Minima charakterisiert.

¢) r; nimmt mit abnehmendem p ab (fiir jedes z).

4. Fir die Korrelation zur Summe aller Nachbarn (siehe
Abb. 12):

a) Fiir positive p’s sind auch die Korrelationskoeffi-

zienten r; positiv, wahrend fiir negative ¢’s positive
und auch negative ry’s moglich sind: Fir z < — 1/p
erhilt man positive ry’s, fiir z = — 1/p gilt r; = 0
und fiir z > — 1/p ergeben sich negative ry's.

b) r; nimmt mit abnehmendem o ab (fiir jedes z).

Die beiden Korrelationen r; und r; erweisen sich als
direkt proportional zur Korrelation zwischen F und W, so
daB sie — jeweils ausgedriickt in ¢-Einheiten — wiederum
nur vom Parameter z abhéingen. Die GréBenordnungsver-
hiltnisse wie auch die Relationen zwischen den verschie-
denen Nachbarschaftskorrelationen lassen sich auch an
besonders interessierenden Spezialfillen ablesen: Bei glei-
cher Variabilitdt in den beiden Merkmalen ‘Konkurrenz-
fiahigkeit’ und ‘Konkurrenzwirkung’ (z = 1) und gleichzei-
tig einer perfekten Korrelation zwischen ihnen (¢ = 1),
erhilt man die folgenden numerischen Werte:

r, = 0,56

r, = 0,67

ry, = 0,71 Nachbarschaftskorrelationen
r, = 040 im Spezialfallz = lund o =1
rg = 0,40

r;s = 0,20

Auch der Spezialfall ¢ = 0 und ’z? sehr klein’ diirfte
von einigem Interesse sein, da er die durchaus realistische
Situation einer groBen Variabilitdt in W (in Relation zur
Variabilitit in F) bei fehlender Korrelation zwischen bei-
den Merkmalen beschreibt. Fiir diesen Spezialfall ergeben
sich die folgenden numerischen Werte:

r, =0

r, = 081

rg = 0,51 Nachbarschaftskorrelationen

r, =0 im Spezialfall ¢ = 0 und ‘z? sehr klein’
rg = 0,50

riy = 0,25

Weitere Spezialfdlle, denen auch im Anwendungsbe-
reich eine Relevanz zukommt, lassen sich unschwer an-
geben.

Wie man leicht nachrechnen kann, ergeben sich die
theoretischen Korrelationskoeffizienten aus Houn (1970a)
als Spezialfdlle der hier vorgelegten Resultate, die somit
echte Verallgemeinerungen darstellen.

Auf die gleiche Weise wie bei den in Abschnitt 5.2 be-
handelten 6 Fillen lassen sich auch alle anderen interes-
sierenden Korrelationskoeffizienten theoretisch berech-
nen, wie etwa die Korrelation zwischen den Differenzen
einer Pflanze zu ihren beiden Seitennachbarn oder aber

auch die Korrelation zu ausgedehnteren bzw. zu anders
strukturierten Nachbarschaften. Doch soll auf die expli-
zite Formulierung der resultierenden Korrelationskoeffi-
zienten hier nicht weiter eingegangen werden.

Andere mogliche Verbesserungen und Verallgemeine-
rungen betreffen das zugrundegelegte iiberaus vereinfach-
te Untersuchungsmodell. Es 146t sich in einer sehr nahe-
liegenden Weise erweitern, z.B. durch die Einbeziehung
von mehr Nachbarn, die einen EinfluB auf die Zentral-
pflanze ausiiben (nicht nur die 4 ’direkten’ Nachbarn
wie hier in Abschnitt 5.1). Uber die Abstinde der kon-
kurrierenden Nachbarn zur untersuchten Zentralpflanze
konnen geeignete Gewichte definiert werden, um die
Konkurrenzwirkungen der verschieden weit entfernten
Nachbarn im Modellansatz entsprechend zu gewichten.

Auch die stark vereinfachenden Annahmen, daB die
Konkurrenzwirkungen der verschiedenen Nachbarn auf
eine Pflanze sich additiv und linear zur Gesamtwirkung
zusammensetzen sollen, lassen sich durch kompliziertere
Modellannahmen iiber die Art und Weise dieses Zusam-
menwirkens verallgemeinern.

Fiir die geplanten Anwendungen und Uberpriifungen
der abgeleiteten theoretischen Nachbarschaftskorrelatio-
nen anhand der im Kapitel “Material™ beschriebenen 10
Larchenversuchsflichen ist anzumerken, daB eine Veri-
fizierung der theoretischen Resultate nur in einer sehr
eingeschrinkten Form mdglich sein wird. Denn bei kei-
ner der vewendeten Versuchsflichen werden alle diese
postulierten vereinfachenden Annahmen — auch nicht in
einer hinreichend genauen Niherung — erfiillt sein. Man
sollte sich daher auf die Uberpriifung von Trends und
Groflenordnungsangaben beschrianken.

Auf jeden Fall jedoch sollte man fiir die Anwendung,
Uberpriifung und Diskussion der theoretischen Nach-
barschaftskorrelationen anhand von empirischen Daten
Bestdnde auswéihlen, in denen starke Konkurrenzeffekte
vorliegen und wo die Konkurrenzkorrelationen gegen-
itber den positiven Bodenkorrelationen sehr stark iiber-
wiegen. Denn die theoretischen Korrelationskoeffizienten
gelten ja nur bei EinfluB von Konkurrenz als alleiniger
Korrelationsursache.

Doch selbst diese Annahme von iiberwiegenden Kon-
kurrenzkorrelationen gegeniiber den Bodenkorrelationen
diirfte bei vielen Versuchsfldchen nicht eindeutig zu iiber-
priifen sein — und auch hier bleibt Raum fiir Unsicherheit
und Spekulation.
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Pinus thunbergii Parl. and Pinus tabulaeformis Carriere
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Abstract

Artificial hybridization of Pinus nigra Arn., P. thun-
bergii ParL. and P. tabulaeformis Carritre resulted in a
high degree of crossability between the species P. nigra x
P. thunbergii and P. nigra x P. tabulaeformis approaching
by its efficiency the wvariants from controlled cross-
pollination and open pollination of P. nigra. The in-
breeding effect of selfing in P. nigra has already been
evident at the seed level as well as the heterotic growth
of one-year old seedlings of both interspecific crosses.
Cytologically the high genetic affinity of the species was
illustrated by the common developmental changes which
take place in pollinated ovules of P. nigra during the first
vegetative period. The hybrid nature of the interspecific
crosses was confirmed by the isoenzyme markers, partially
also by the cross-sections of needles in P. nigra x P.
thunbergii combination.

Pinus nigra, P. thunbergii, P. tabulaeformis, cross-
ability, isoenzymes, needles.
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Introduction

The relative abundance of both the natural and artifical
hybrids is regarded to be a noteworthy feature of the
genus Pinus (Jonnson, 1952). In particular it concerns the
group of white pines (subgenus Strobus) which manifest
a high degree of interspecific compatibility with a total
absence or with only very weak hybridological barriers
involved (CriTcureLp, 1975; KRIEBEL, 1967). On the contrary,
the group of hard pines (subgenus Pinus) differs pro-
foundly in this respect displaying conspicuously expressed
specific combining abilities of the species which only
partially correlate with their taxonomic positions and
geographic distribution. Also, the genetic barriers be-
tween species of the subgenus are considered to be more
highly developed than in most genera of woody plants. In
our opinion, it is preferably this group of pines to which
Mirov’s (1967) conclusion of the irregularity of hybrido-
logical relationships within the genus Pinus can be ap-
plied.
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