3. Segregation ratios d phenotypes — distinguished after
the different colour o their leaves and their border or after
the different colour o their bark — revails the nonallelic
genes interaction and a difactoriel basis o these criterions.
4. On the contrary after the segregation ratios, found in
the four seedlings-groups o hybrids P. generosa X P. ‘se-
rotina’, cannot be established if the negative geotropicity
of the stem is determinated by the genes linkage or by a
nonallelic genes interaction o two or more alelic pairs.

5. The segregation ratios d the phenotypes with different
branching o the axial or shrubby growth indicate also
nonallelic genes interactions. The differences in the axial
or shrubby growth by the hybrids P. generosa X P. ‘sero-
tina’ revail a polyfactoriel basis, and the same differences
by the five seedlings-groups d their hybrids the difactoriel
basis.

The results d these observations prove that in popula-
tions o double crossing it is possible to estimate on the
basis o segregation ratios not only the nonallelic interac-
tion o genes, determinating the morphologic criterions o
individuals in these populations, but also certain qualities

o their
criterions.

In this way the directionally selection o individuals in
the populations o hybrid seedlings will be more easy and
will facilitate as the early test as the effective selective
treatments o young forest stands.

individuals, characteristic for the mentioned
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Untersuchungen zur Konkurrenz zwischen verschiedenen Genotypen
in Pflanzenbestanden

V. PhanotypischeSelektion und Konkurrenz

Von M. HUun*)

Aus vielen experimentellen Untersuchungen ist seit lan-
gem bekannt, da3 Konkurrenz zwischen im Bestand be-
nachbart aufwachsenden Pflanzen eine der wichtigsten Ur-
sachen fir die Variation und Kovariation konkurrenzemp-
findlicher Merkmale in Pflanzenbestanden darstellt. Hier-
bei spielt die gegenseitige Beeinflussung genetisch ver-
schiedener Individuen, die als Nachbarn im Bestand auf-
wachsen, eine entscheidende Rolle.

In Versuchen der Pflanzenziichtung — dabei aber ganz
besonders beim Arbeiten mit Fremdbefruchtern — ist Kon-
kurrenzvarianz gleich Fehlervarianz zu setzen, denn Kon-
kurrenz verschleiert die genetisch bedingten Leistungsdif -
ferenzen und erschwert so die Einschétzung der auszule-
senden besten Pflanzen. Konkurrenz ist daher der ent-
scheidendste Storfaktor bei der fur die zlchterische Praxis
wichtigen und unerlaRlichen phanotypischen Selektion.
Weiter fuhrt Nichtberticksichtigung von Konkurrenz zur
Uberhohten Schétzung der genetischen Varianz und damit
auch zu einer Uberhdhten Schétzung der Heritabilitat, die
fur Zuchtungsprogramme und deren Erfolg die entschei-
dende numerische GroRe darstellt; es ist sicher, dald die oft
nur so geringen Selektionsgewinne in Ziichtungsprogram-
men zum grofRen Teil auf die Nichtberlicksichtigung von
Konkurrenzeffekten zuruckzufthren sind.

Wir nehmen an, daf3 zur Beschreibung und quantitativen
Einschatzung der Konkurrenzeigenschaften einer Popula-
tion jeder Genotyp X zwei Merkmale besitzt: Konkurrenz-
fahigkeit (Fx) und Konkurrenzwirkung (Wx), die beide wie
normale quantitative Merkmale vererbt werden. In allen
Fallen betrachten wir nur den einfachsten Fall, namlich
eine zufallspaarende Population mit nur einem einzigen
spaltenden Locus, dessen beide Allele pleiotropisch die
beiden Merkmale F und W ihrer Trager beeinflussen. Die

*) I-nstitut fur Forstgenetik und Forstpflanzenziichtung in Schma-
lenbeck der Bundesforschungsanstalt fiur Forst- und Holzwirtschaft.
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Werte der drei Genotypen AA, Aa und aa (mit den Hau-
figkeiten p2, 2pg und ¢?) in den Merkmalen F und W seien
(v, 4, —) bzw. (6, #, —6) und fur den phénotypischen Wert
Px der Pflanze X gelte:
Px =Fx— 2 Wy (1)
i(x)

Dabel lauft die Summation i(X) Uber die Nachbarn der
Pflanze X. Um die Effekte der Konkurrenz zwischen ver-
schiedenen Genotypen untersuchen zu kénnen, wurde in (1)
angenommen, dal3 die Umweltkomponente nur die aus Kon-
kurrenz zwischen verschiedenen Genotypen entstehenden
Anteile enth@lt, daf? man aso alle anderen Anteile zunachst
einmal vernachlassigen kann. Die folgenden Uberlegungen
und Ergebnisse gelten jedoch — unter gewissen einschran-
kenden Voraussetzungen — auch bei Vorliegen sonstiger
beliebiger Umwelteinflisse (Houn 1972). Fur eine ndhere
Beschreibung des Untersuchungsmodells (1) und seiner Ei-
genschaften und der weiteren Voraussetzungen der folgen-
den Konkurrenzbetrachtungen sei auf Huun (1969, 1970
a-—c) verwiesen. In dieser Arbeit wird nur der Spezial-
fall rein additiver Genwirkung in den beiden Merkmalen
F und W untersucht. Der allgemeine Fall mit Dominanz in
den Genwirkungen und beliebigen Umwelteinflissen soll
in einer gréRReren theoretischen populationsgenetischen Ar-
beit (TAG 1972, in Vorbereitung) behandelt werden.

Im Falle rein additiver Genwirkung gilt fir die Differenz
AM der Populationsmittel der urspringlichen (unselektier-
ten) Population und der nach einmaliger phéanotypischer
Selektion folgenden Population (nach Zufallspaarung des
selektierten Teils S):

AVl = 2Ap (y — 46) (2)

Im Spezialfall fehlender Dominanz ist der durch Selek-
tion erzielte Gewinn also direkt proportional zu der Gen-
frequenzanderung; daher kann sich die weitere Betrach-



tung der phénotypischen Selektion auf die Untersuchung
der Funktion Ap = f(p) beschrinken. Die zunichst am mei-
sten interessierende Frage ist natiirlich: Gibt es (infolge
von Konkurrenzeffekten) populationsgenetische Gleichge-
wichte Ap = 0, d. h. Populationen, in denen phinotypische
Selektion (mit einer vorgegebenen Selektionsintensitit s)
keinen Gewinn (AM = 0) mehr bringt? Existieren solche
Gleichgewichte p;, so ist der Selektionsgewinn an diesen
Stellen gleich Null und wegen der Stetigkeit der Funktion
Ap = f(p) ist der Selektionsgewinn AM in der Umgebung
dieser Stellen D; klein. Die Existenz einer Reihe auseinan-
derliegender solcher Gleichgewichte wiirde eine phinotypi-
sche Selektion in Pflanzenbestdnden mit starker Konkur-
renz doch &duflerst problematisch erscheinen lassen.

Die Hauptfrage ist also: Gibt es Gleichgewichte Ap = 0
und in welchen Konkurrenz- und Selektionsbereichen lie-
gen sie?

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, Phanotypengruppen (bei einer Selektionsin-
tensitat s, d. h. die s% besten Individuen werden selektiert)
weniger als s, aber die nichsthéhere Phinotypengruppe
ganz hinzugenommen mehr als s, so soll der zu s fehlende
Rest von dieser néchsthéheren Phinotypengruppe zufalls-
méBig entnommen werden. R; sei der Anteil des Genotyps
i in diesem zufallsmiBig zu entnehmenden Rest.

Als Bedingung fiir nichttriviale p-Werte mit Ap = 0 folgt
dann die Beziehung

P@Q:— Q) + a@, — Q) + Tﬂ’ =0

(3)
Dabei ist
kj—1 8
Q=2 <‘> q® " vpvund R =R, + % R,.
v=0
Gleichung (3) ist die allgemeine Gleichgewichtsbedin-
gung Ap =0, d. h. (3) ist auch giltig im allgemeinen Fall
mit Dominanz in den Genwirkungen. Bei Selektionsvorha-
ben in Genetik und Ziichtung kommt es oft nicht so sehr
darauf an, eine bestimmte vorgegebene Selektionsintensitat
genau einzuhalten als vielmehr darauf, die phénotypisch
so und soviel besten Phanotypen oder Phinotypengruppen
zu selektieren. In diesem fiir die praktische Anwendung
besonders interessierenden Fall der ,Selektion ohne Rest*
(R, = R, = R, = 0) lautet die allgemeine Gleichgewichtsbe-
dingung:

P(Q:—Q) +a(Q—Qy) =0 4
In dem hier nur betrachteten Spezialfall rein additiver
Genwirkung in den beiden Merkmalen F und W gilt ent-
weder
k, >k, =2k, (in den Féllen y >0, >0 und y > 0,6 <0)
oder
ko, >k, =k, (in den Fillen y <0, >0 und y» <0,6 <0).
Aus (4) folgt daher mit diesen Beziehungen als Gleichge-
wichtsbedingung:
k, =k, =k, (5)
Fiir welche s gilt nun aber (5)?

Diese Bedingung (5) ist nur im Intervall 0 <|z| < 0,5 er-
fullbar (hierbei ist z = y : & gesetzt), und man erhilt daher

als Gleichgewichtsbedingung:

0<]z] <05
Ap=0<=> k
P s=2(8>qsvpvundkmit0§k§8 (6)
v=0\V

Gleichgewichte existieren also nur im z-Intervall 0 <
|zl < 0,5, d. h. nur im Bereich groBer Konkurrenzvarianz.
In diesem Bereich gibt es zu jeder Selektionsintensitit s
acht nichttriviale Genfrequenzen p mit Ap = 0. An diesen
acht Stellen ist AM = 0 und in ihrer Umgebung ist AM we-
gen der Stetigkeit der Funktion Ap = f(p) klein. Wegen
Ap = 0 fir alle p sind diese Gleichgewichte unstabil. Wei-
ter gibt es zu jeder Selektionsintensitidt einen gleichge-
wichtfreien p-Bereich; und zwar gilt fiir die Lage der
Gleichgewichte P; bei einigen Selektionsintensititen s:

s =030 :p; >0,14 fiiri=1,2,...,8
s=0,20 :p; >0,18 furi=1,2,..,8
s=0,10 :p; =025 firi=1,2,...,8
s =0,05 :p; > 0,31 fliri =1,2,...,8
s =001 :p; = 0,44 firi=1,2,...,8

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

Je hoher die Selektionsintensitit ist, bei um so hoheren
Genfrequenzen liegen die Gleichgewichte. Bei geniigend ho-
hen Selektionsintensititen existiert daher ein relativ groBer
gleichgewichtfreier Genfrequenzbereich. Bei einem Selek-
tionsverfahren hat man also die zu wihlende Selektions-
intensitédt nach der Genfrequenz des untersuchten Merk-
mals einzurichten. Einer Beeinflussung des Selektionser-
folgs durch eine Erh6hung der Selektionsintensitdt konnen
jedoch gewisse Grenzen gesetzt sein, wenn die Grof3e der
Population begrenzt ist und infolgedessen starke Zufalls-
wirkungen existieren konnen. Eine zu starke Selektions-
intensitdt flihrt dann zu einem Inzuchtgrad in der ausge-
lesenen Population, der den gewilinschten Selektionserfolg
teilweise wieder aufheben kann.

Diese hier erhaltenen Ergebnisse liber die Existenz von
Gleichgewichten Ap = 0 bei fortgesetzter phénotypischer
Selektion sind auch noch unter einem anderen Gesichts-
punkt von groflem Interesse. In Populationsgenetik und
Evolutionslehre ist die Bedeutung der Konkurrenz als we-
sentlichem Faktor der natiirlichen Selektion seit langem
erkannt, ohne daf3 jedoch ihr Einflul auf die schlieBliche
genetische Struktur von Pflanzenbestinden bekannt sei.
Scuurz, Brim und Usanis (1968) untersuchten erstmals Sy-
steme mit durch Konkurrenzeffekte bedingten Riickkopp-
lungsmechanismen, die zu stabilen populationsgenetischen
Gleichgewichten fiihren konnen. :

Auch das in zahlreichen experimentellen Untersuchun-
gen immer wieder aufgefundene Phidnomen des Aufrecht-
erhaltens einer iberraschend grofien Zahl von Polymor-
phismen in Pflanzenbestianden (selbst bei hochgradig selbst-
befruchtenden Arten) ist fiir Populationsgenetik und Evo-
lutionslehre eine zentrale Frage, die bisher meist durch die
Annahme eines Selektionsvorteils der Heterozygoten er-
kldart worden ist. Neben dieser Heterozygotentiberlegen-
heit-Hypothese liefern nun aber auch hier die Konkur-
renzphidnomene einen anderen Zugang zur Klirung dieser
Effekte. Es zeigt sich nadmlich, dafl die Fitnesswerte der
Genotypen sowohl frequenzabhéngig als auch beeinflufit
sind durch die Konkurrenzparameter benachbarter Geno-
typen. Wie ScHurz und Usanis (1969) durch Simulations-
studien zeigen konnten, fiihren solche Annahmen zu mogli-
chen Erkliarungen der Mechanismen fiir das Aufrechterhal-
ten von Polymorphismen in Pflanzenbestinden.

Auch unsere Ergebnisse der Existenz von Gleichgewich-
ten Ap = 0 bei fortgesetzter phinotypischer Selektion zei-
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gen, daBl Konkurrenzeffekte eine entscheidende Ursache
fiir das Aufrechterhalten der Heterozygotie in Pflanzen-
bestédnden sein kdnnen.

Auf diese Zusammenhinge wird unter allgemeineren
Voraussetzungen (Dominanz, beliebige Umwelteinfliisse) in
einer folgenden Arbeit ausfiihrlich eingegangen werden
(TAG 1972, in Vorbereitung).

Summary

Title of the paper: Studies on competition between vari-
ous genotypes in plant stands. V. Phenotypic selection and
competition.

Based on a simple linear model of competition (no do-
minance, no environmental variance except competitive
effects) and under phenotypic selection (with constant
selection intensity) in each generation the existence of
equilibrium points Ap = 0 is shown. The relation of these
results to the gain of phenotypic selection as well as the

importance of these equilibria points in explaining the
maintenance of allelic polymorphisms in plant populations
is pointed out and discussed.
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Cultivating and Fertilizing Stimulate Precocious Flowering in Loblolly
Pines

By RonaLp C. SCHMIDTLING

Any practical technique for stimulating early flower-
ing of seedlings would be valuable in tree-improvement
programs. The study described here tested the effects of
cultivation and fertilization on early flowering of loblolly
pine (Pinus taeda L.) in a plantation established on the
Harrison Experimental Forest in southern Mississippi in
1960.

Materials and Methods

The study area, about 20 miles north of the Gulf of
Mexico, had been stocked with second-growth longleaf
pines before it was clearcut in 1958—59. Slope is less than
5 percent on the gently rolling land. The soils are upland
fine sandy loams in the Bowie and Shubuta agricultural
series and are low in nitrogen, phosphorus, and potassium.
Soil samples taken at depths of 4 to 6 inches averaged
0.027 percent N, 2.23 ppm P,0;, and 0.043 meq K/100 g of
soil.

The plantation consisted of twenty 200-tree plots, each
surrounded by two rows of border trees. The spacing was
10 ft by 10 ft. Five treatments were each replicated four
times in a randomized block design.

The treatments were:

Check, no cultivation or fertilizer
Cultivation but no fertilizer
Cultivation and a single application of 100 1b N (as am-
monium nitrate), 50 1b P,O; (as superphosphate), and
50 1b K,O (as muriate of potash) per acre
Cultivation and a single application of 200 Ib N, 100 1b
P,0;, and 100 1b K,O per acre
Cultivation and a single application of 400 1b N, 200 1lb
P,0O;, and 200 1b K,O per acre.
The fertilizer was applied in May of the second year in the
field; cultivating was done three or four times a year for

1) Associate Plant Geneticist at the Institute of Forest Genetics,
Southern Forest Experiment Station, USDA Forest Service, Gulf-
port, Mississippi. Grateful acknowledgment is made to the late
Dr. Lioyp F. Smitn, who provided some of the data.
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the first 3 years. Seedlings that died soon after planting
were replaced.

Trees were examined to determine the numbers of male
flowers and cones after 1, 2, 3, and 4 years in the field;
cones after 5, 6, and 9 years; and female flowers after 1, 2,
3, 4, and 7 years. Survival after 9 years in the field was
uniformly high, varying only from 94.5 to 97.8 percent
within treatments. The results of individual treatments,
therefore, are based on the reactions of at least 756 trees.
Differences due to treatment were statistically analyzed at
the 0.05 level.

Results and Discussion

Male flowering. — One tree bore male flowers 3 years
after planting; it had been cultivated and fertilized. The
next year, 67 trees had male flowers. None were on control
plots, and all but one were on fertilized plots (Figure 1).

GiertycH and Forwarp (1966) found that fertilizing with
nitrogen caused a shift from male flowering to female
flowering in a study involving 20 mature P. resinosa Air.
Sweer and WiLL (1965) associated a deficiency in nitrogen
with an increase in male flowering of rooted cuttings
from several reproductively mature P. radiata D. Don.
Van Buntenen (1966) found that fertilization decreased
male flowering of P. taeda, and Barnes and Bencrson (1968)
found no effect on flowering of P. elliottii ENGELM.

These studies differed from the present study in that they
measured flowering in mature trees or in vegetatively
propagated material from mature trees. The material of
the present study was juvenile, and no flowering had oc-
curred before the study was initiated. Fertilization may
decrease male flowering in mature loblolly pines, but it
also promotes precocious flowering.

Female flowering. — After 3 years in the field, 12 trees
bore female flowers; all were on fertilized plots. The ef-
fects of treatment were also apparent in subsequent years.
Cultivation alone doubled the number of trees flowering
in both the fourth and seventh years after planting (Figure




