Hans H. Hattemer
Martin Ziehe

Erhaltung
forstgenetischer
Ressourcen
Grundlagen und Beispiele

@ Universitatsverlag Gottingen

7737




Erratum

Auf Seite 467 (unten) hat sich leider ein Fehler eingeschlichen. In dem
hier verfiigbaren Text wurde die dort genannte Empfehlung ins
Gegenteil verkehrt: In der zitierten Veréffentlichung von Reif et al.
(2010) heif3t es ausdriicklich, bestimmte Programme sollten
,weitergefithrt werden® — nicht etwa ,,nicht weitergefihrt werden.*

Richtig muss es heil3en:

Die Schutz- und Nachzuchtprogramme fir seltene Baum- und
Straucharten, wie sie in manchen Bundeslindern betrieben werden,
sollten weitergefiihrt werden.
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Vorwort

Bei fliichtiger Betrachtung ist die Erhaltung genetischer Ressourcen — etwa im
Vergleich zur Zichtung — ein riickwirtsgewandtes Anwendungsgebiet der Ge-
netik: Es entsteht nichts Neues in Form der unmittelbaren Steigerung des forstli-
chen Ertrags; vielmehr wird der Versuch unternommen, biologische Populationen
als Ergebnisse der Evolution vor abtriglicher menschlicher Einwirkung zu schiit-
zen und eingetretene Verluste nach Méglichkeit auszugleichen. Diesem Ziel die-
nen aber MalBnahmen, die — besonders im Falle von Waldbiumen und anderen
Holzpflanzen — in die fernere Zukunft hineinwirken. Genetische Information ist
ein unersetzliches Gut, das es aus verschiedenen Griinden zu bewahren gilt. Wit
miissen nicht nur kiinftige EinbuBlen von ihm abwenden, sondern ihm im Zeital-
ter des Klimawandels auch die evolutionire Entwicklung erméglichen.

Die genetische Analyse kleiner Populationen oder seltener Arten, welche dem
Einfluss des Menschen in besonderer Weise ausgesetzt waren, sind und zu-
nechmend sein werden, hat in den beiden letzten Jahrzehnten wichtige Anst63e fiir
die Forschung tber die genetischen Besonderheiten von Populationen gegeben,
welche in eine Extremsituation geraten sind. Ebenso bedeutsam sind genetische
Prozesse, welche unter menschlichem Einfluss auch in groBeren Populationen
eine abtrigliche Entwicklung nehmen. Angesichts des immer wieder beschwore-



8 Vorwort

nen 6kologischen und 6konomischen Werts genetischer Information sind Kennt-
nisse Uber die Dynamik ihrer Strukturen von grundlegender Bedeutung,.

Daher ist die Erhaltung genetischer Ressourcen nicht etwa ein wenig populi-
res, eigenbrotlerisches Teilgebiet des Naturschutzes. Hauptanliegen dieses Wis-
sensgebiets ist — wie seine Bezeichnung unschwer erkennen ldsst — der Schutz
genetischer Information und ihrer Variation. Dieses Gebiet dient somit in hervor-
ragender Weise der Langfristigkeit des Erfolgs naturschiitzerischer Bemithungen,
soweit diese mit belebter Natur befasst sind.

Der Erfolg unserer Bemiihungen um die Erhaltung genetischer Ressourcen
wird von der Wirksamkeit der von uns eingesetzten Methoden abhingen. Erwar-
tungen im Zusammenhang mit dem Klimawandel und einschligige genetische
Forschung mittels Modellierung und Experiment sind keine Zukunftsmusik mehr;
grofle Hoffnungen werden heute mit der Entwicklung der Genomik verbunden.
Vorerst ist allerdings darzustellen, was bereits mit herkémmlichen Methoden un-
ternommen werden kann, um den auf uns zukommenden Problemen zu begeg-
nen.

Die Entwicklung wirksamer MaBnahmen zum Schutz forstgenetischer Res-
sourcen ist das Anliegen einer im Modul Genetische Ressourcen und Physiologie
der Geholze des Schwerpunkts Waldnaturschutz im Master-Studiengang Forstwis-
senschaften angebotenen deutschsprachigen Lehrveranstaltung ,Forstgenetische
Ressourcen’. Aus dem Begleittext zu der von Absolventen ganz verschiedener,
auch nichtforstlicher, Bachelor-Studienginge besuchten Lehrveranstaltung ist die
vorliegende Schrift entstanden. Ihr Schwergewicht liegt auf der Darstellung gene-
tisch begrindeter Notwendigkeiten, ohne dass mit Rezepten aufgewartet wird.
Das Anliegen dieser Schrift ist vielmehr die Orientierung konkreter Mafinahmen
an genetischen Erkenntnissen. Die Behandlung einiger Grundlagen wurde nach
Mboglichkeit dem iibrigen Text vorangestellt; Anwendungsbeispiele werden danach
prisentiert. Uber die genetische Situation einiger Baum- und Gehélzarten wird
etwas ausfithrlicher berichtet und MaBnahmen zu ihrer Generhaltung werden
diskutiert. In erster Linie sind mitteleuropiische, insbesondere deutsche, Verhilt-
nisse berticksichtigt. Zahlreiche im Text zitierte Beitrdge entstammen diesem Be-
reich.

Die Schrift ist anwendungsorientiert und unterscheidet sich daher von Buchli-
teratur auf dem Gebiet von Conservation Genetics. Das diesem Charakter der
Schrift entsprechende Literaturverzeichnis mutet ungewohnlich umfangreich an;
doch sollten auch Autoren zu Wort kommen, deren Arbeiten heutzutage als ,grau’
eingestuft werden.

Dr. MONIKA KONNERT, Teisendorf, stellte uns Daten tiber genetische Struk-
turdnderungen in gelagertem Saatgut zur Verfigung. Prof. KLAUS RASCHKE, G6t-
tingen, machte uns auf die Veroffentlichung von Arrhenius, Prof. HOLGER WILD-
HAGEN, Gottingen, auf Verdnderungen an Béden aufmerksam. Mr. JAMES M.
PAGE, Géttingen, machte uns den Artikel Gber Sequoia sempervirens zuginglich, der
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fiir Beispiel 8-1 verwendet wurde. Prof. TORE SKROPPA, As, tbetlieB uns zwei
Vortragsmanuskripte Uber den Svalbard Global Seed Vault (vergl. Beispiel 5-4)
und iber Klimaanpassung der Fichte durch epigenetische Vorginge. V{f. danken
ihm auch fiir die Durchsicht entsprechender Ausfithrungen in Kapitel 1.3.

Einen orientierenden Beitrag tiber die Rolle des genetischen Ressourcenschut-
zes im Rahmen des Naturschutzes verdanken wir Prof. SVEN HERZOG, Tharandt.
Thm und Prof. DORIS KRABEL, ebenfalls Tharandt, verdanken wir ferner die
Durchsicht einer fritheren Version des Manuskripts. Dr. HEIDE GLOCK, Géttin-
gen, hat das damalige Manuskript auf fachliche und sprachliche Mingel durchge-
sehen und zahlreiche Vorschlidge zur Verbesserung des Textes gemacht. Teile der
endgiiltigen Textversion hat Prof. OLIVER GAILING durchgesehen und Korrektu-
ren vorgeschlagen. Nach dieser sorgfiltigen Hilfe verbliebene Mingel gehen zu
Lasten der Autoren.

Frau MAGDALENA GAWOL und die Herren CHRISTIAN VON SCHNEHEN-
AHRENS und PETER SPANG, Bereichsbibliothek Forstwissenschaften, waren bei
der Beschaffung von Literatur stets sehr hilfsbereit. Herr GEROLD DINKEL, Ab-
teilung Forstgenetik, half uns wiederholt aus Rechnerpannen. Frau BARGHEER
und Frau PABST vom Universititsverlag waren mit ihrer kompetenten Beratung
und Betreuung eine grof3e Stlitze und Motivation. Frau PABST hat sich zudem mit
der formalen Uberarbeitung des gesamten Buchentwurfs ganz besondere Ver-
dienste erworben.

Ihnen allen sei herzlich gedankt.

HANS H. HATTEMER und MARTIN ZIEHE
Gottingen, im Frithjahr 2018
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1. Biodiversitat

1.1 Biodiversitit und genetische Variation

Eine sehr gut brauchbare, intuitiv ansprechende und hiufig zitierte, Definition des
von EDWARD WILSON vor etwas mehr als 20 Jahren geprigten Begriffs der Bio-
diversitit gab das U.S. Government Office of Technology Assessment im Jahre
1987, die hier in der Originalsprache angeftihrt wird (Gaston 1996b, /. cit. Kapitel
1): “Biological diversity refers to the variety and variability among living organisms and the
ecological complexces in which they occur. Diversity can be defined as the number of different items
and their relative frequency. For biological diversity, these items are organiged at many levels,
ranging from complete ecosystems to the chemical structures that are the molecular basis of heredi-
1y. Thus, the term encompasses different ecosystens, species, genes and their relative abundance.”

Gaston (1996a) diskutierte weitere Definitionen. In der obigen kommt die
Hierarchie der Biodiversitat zum Ausdruck, welche in Abb. 1-1 etwas veranschau-
licht wird. Wie es verschiedene Biozénosen und Arten gibt, existieren verschiede-
ne und variable Populationen dieser Arten. Diese wiederum umfassen verschiede-
ne Familien mit verschiedenen Individuen, welche wiederum die Triger unter-
schiedlicher Gene sind.
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Okosysteme bzw. Biozoénosen
Biologische Arten

Populationen
Familien bzw. Deme
Individuen
Gene

Abb. 1-1. Organisationsebenen der Biodiversitat.

Auch die in Artikel 2 des Ubereinkommens tiber die Biologische Vielfalt (Anony-
mus 1993a; vgl. Kapitel 14.1) gegebene Definition spielt auf diese Hierarchie an:
wBiologische Vielfalt bedentet die 1 ariabilitat unter lebenden Organismen jeglicher Herkunft,
darunter unter anderem 1.and-, Meeres- und sonstige aguatische Okosysteme nnd die ikologi-
schen Komplexce, zu denen sie gehiren; dies umfasst die 1 ielfalt innerhalb der Arten und zpvi-
schen den Arten und die Vielfalt der Okosysteme.

Der hier benutzte Begriff der Vielfalt unterscheidet sich etwas von dem in Ka-
pitel 2.2 niher zu erliuternden Begriff der Diversitit, was zunichst aber nur er-
wihnt sei. In einem ganz allgemeinen Zusammenhang sind die Begriffe Variation,
Diversitit, Vielfalt und Variabilitit ebenso dienlich wie der — sehr allgemeine —
Ausdruck biologischer Reichtum. Zur genaueren Darstellung biologischer Sach-
verhalte empfiehlt es sich natiirlich, diese Begriffe sorgfiltig auseinanderzuhalten
und sich bewihrter Terminologie zu bedienen.

Neben den verschiedenen Ebenen wie in Abb. 1-1 lisst sich pflanzliche Biodi-
versitit an verschiedenen Skalen definieren, etwa auf begrenzten Flichen bzw. in
ganzen Landschaften oder Regionen oder nach verschiedenen Organismen-
gruppen wie annuellen Pflanzen, Stauden, Striuchern oder Biumen. Gegenstand
der vorliegenden Schrift sind indessen ausschlieSlich Holzgewidchse mit ihrer be-
sonderen Problematik.

Die Existenz verschiedener genetischer Varianten innerhalb von Arten, insbe-
sondere die innerhalb von Populationen, bezeichnen wir als genetische Variation.
Sie ist Grundbestandteil der Biodiversitit; denn die Verschiedenheit von Popu-
lationen ein und derselben Art und natirlich auch die Unterschiede zwischen den
Individuen dieser Populationen haben eine im engeren Sinne genetische Grundla-
ge. Hs ist unmittelbar abzuleiten, dass das Studium und der Schutz der Biodiversi-
tit an den drei Ebenen des Okosystems, der Art und der Population ansetzen
mussen.

Namentlich in der Vergangenheit galt das Forschungsinteresse der Okologie
vornehmlich dem Zustand und der Dynamik von Okosystemen und deren Arten-



1. Biodiversitit 19

spektren, also den beiden Ebenen oberhalb der in Abb. 1-1 eingetragenen Linie,
wihrend die Diversitit innerhalb der Arten etwas zurlcktrat bzw. hiervon ge-
trennt genetischer Forschung tberlassen blieb. Die weltweite genetische For-
schung hat indessen ergeben, dass so gut wie alle biologischen Arten genetisch
variabel sind, und dass dieser Umstand mit Vorteil in die 6kologische Forschung
integriert wird.

Nicht die gesamte heute anzutreffende Biodiversitit ist das Ergebnis natiirli-
cher Evolution. Es gibt in stark vom Menschen geprigten Umwelten auch kinst-
liche Biodiversitit (vgl. Kapitel 3).

1.2 Evolutionire Faktoren

Evolution einer Population (deren genetische Definition folgt in Kapitel 1.3.1)
beruht auf der Verdnderung ihrer genetischen Struktur, d. h. den Haufigkeitsver-
teilungen ihrer genetischen Varianten. Dieser Prozess wird angetrieben durch
evolutiondre Faktoren, und zwar stellt Dynamik der genetischen Struktur den
Regelfall dar. Die genetische Information von Populationen wird meist nicht ganz
vollstindig oder gar unverindert an deren Folgegeneration weitergegeben und
ebenso wenig bleibt ihre genetische Struktur wihrend der Ontogenese unver-
dndert; Konstanz der genetischen Struktur oder genetisches Gleichgewicht dirfte
in biologischen Populationen also cher die seltene Ausnahme denn die Regel dar-
stellen. Durch die gemeinsame Wirkung der evolutiondren Faktoren (1) Mutation,
(2) genetische Drift, (3) Selektion bzw. Anpassung und (4) Genfluss tritt im Lauf
der Evolution unter den Populationen einer Art ein gewisser Grad genetischer
Differenzierung ein.

ad (1) Die Existenz verschiedener Varianten eines Gens geht auf Mutation zu-
rick. Das seltene Ereignis der Neuentstehung einer Variante erhéht die genetische
Variation der Population und trigt zur Differenzierung der Populationen einer Art
bei. Mutationen wirken sich auf die Fitness ihrer Trigerindividuen zunichst tiber-
wiegend abtriglich aus und vergréBern so zundchst einmal die genetische Last der
Population.

ad (2) In endlichen Populationen treten als genetische Drift bezeichnete zufalls-
milige Anderungen der genetischen Struktur ein. Im Extremfall gehen (vor allem
seltene) allelische Varianten auch vetloren, wodurch genetische Drift zum evolu-
tiondren Gegenspieler der Mutation wird. Ist eine endliche Population so grof3,
dass sie sich wie eine unendlich groB3e Population verhilt, sprechen wir von einer
effektiv unendlichen Population; genetische Dirift ist hier kaum wirksam. Von
endlichen Populationen erwartet man dagegen, dass sich im Laufe von Gene-
rationen ihre genetische Variation verringert, wihrend sich deren Differenzierung
dadurch verstirken kann. Zwischen dem Umfang einer Population und der An-
zahl der Allele, welche sie enthalten kann, besteht ein stochastischer Zusammen-
hang.
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ad (3) Die Konsequenz genotypisch unterschiedlichen Uberlebens- bzw. Re-
produktionserfolgs innerhalb der Population ist Sektion. Dadurch nehmen Gene
je nach dem von der Umwelt ausgehenden Selektionsdruck in ihrer Hiufigkeit ab
oder zu. Die gegen bestimmte genetische Varianten gerichtete Selektion kann die
Variation an den betreffenden Genloci verringern. Erfolgreiche Gene werden in
mehr Nachkommen platziert und fithren dadurch unter Umstinden zu Anpassung
der Population. Je nach der Beschaffenheit des Selektionsdrucks erstreckt sich
dieser Anpassungsprozess iiber kiirzere oder lingere Zeitrdume.

Unter einer besonderen Art des Selektionsdrucks, welcher sich gegen homo-
zygote Genotypen richtet, strebt an bestimmten Genloci die genetische Struktur
einem Selektionsgleichgewicht zu (vgl. Kapitel 2.7). In diesem Zustand bleibt die
genetische Struktur Gber die Generationen hinweg konstant; folglich dndert sich
auch der Anpassungszustand der Population, d. i. der Grad ihrer Angepasstheit,
nicht mehr.

Je nach Art, Stirke und Verteilung des Selektionsdrucks ihrer Umwelt kann
sich die Differenzierung von Populationen erhéhen. Da selektive Krifte in erster
Linie von der unmittelbaren Umgebung der Individuen ausgehen, kann genetische
Differenzierung innerhalb der Populationen entstehen bzw. sich vergréern. Es
erhebt sich also stets die Frage danach, wie lokal die Umwelt auf eine Population
einwirkt. Zu Konsequenzen einer grof3rdumigen, eine ganze Population umfassen-
den, Umweltinderung vgl. Kapitel 3.4.

Den Ort, an welchem eine Baumpopulation natiitlich vorkommt, und an wel-
chem sie — in Mitteleuropa seit der nacheiszeitlichen Riickwanderung — einen evo-
lutiondren Prozess durchlaufen hat und in ununterbrochener Folge natiirlich ver-
jungt oder doch naturverjingt wurde, bezeichnet man als ihren Ursprungsort.
Man erwartet, dass die Evolution der Population zu Anpassung an die Um-
weltbedingungen des Ursprungsorts gefiihrt hat; insofern ist der Ursprungsort als
ein Charakteristikum der Population anzusehen.

Populationen der Fichte mit ihrem groflen, vom Mittelmeerraum bis an die
nérdliche Baumgrenze reichenden natirlichen Verbreitungsgebiet sind hinsicht-
lich ihrer Klimaanpassung genetisch deutlich differenziert. Die Winterfrosthirte
nimmt von sidlichen zu nérdlichen Populationen, gleichzeitig auch von solchen
aus geringerer zu solchen aus gréerer Seehdhe zu; man fand also Kline auf Brei-
tengrad und Seeh6éhe. Daneben besteht innerhalb dieser Populationen viel Varia-
tion. Populationen mit spiterem Wachstumsbeginn im Frithjahr erleiden deutlich
weniger Frostschiden und zeigen ebenso deutlich rascheres Wachstum.

Neben der als evolutiondr zu bezeichnenden Anpassung beschrieben Skroppa
und seine norwegische Forschergruppe (u. a. Fossdal, Johnsen, Kvaalen, Steffen-
rem und Yakovlev) an norwegischer und mitteleuropiischer Fichte Anpassungs-
prozesse grundsitzlich anderer Art, welche nicht genetischer Natur sind, gleich-
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wohl eine evolutionire Bedeutung haben.! In Mittelnorwegen aufgewachsene
Fichten mit Ursprung im Harz bilden dort Knospen Ende August. Sie reproduzie-
ren trotz erlittener Frostschidden. Thre Nachkommen schlossen zu jenem Termin
ihre Knospenbildung ab und glichen darin ganz den Fichten mittelnorwegischen
Ursprungs und deren Nachkommen. Auch hatten Pfropflinge norwegischer Fich-
ten mit Ursprung zwischen dem 63. bis 66. Breitengrad nach Verfrachtung in eine
Samenplantage auf dem 58. Breitengrad Nachkommen mit ,stdlicherem® Verhal-
ten.

Diese Beobachtungen gaben den Anstof3 zu aufwendigen langjihrigen Unter-
suchungen. Es stellte sich heraus, dass die Temperatur, welcher die Sameneltern
wihrend ihrer Reproduktion ausgesetzt waren, die Angepasstheit der Nachkom-
men verindert. Dazu gehdren der Austriebstermin im Frithjahr, der Zeitpunkt des
Wachstumsabschlusses und der Knospenbildung im Sommer sowie der Abhir-
tung im Herbst; und zwar ist die Entwicklung nach wirmeren Bedingungen der
Reproduktion gegeniiber der nach kilteren Bedingungen verzégert. Die Umwelt-
verhiltnisse wihrend der Mikrosporogenese hatten keinerlei Einfluss.

Nach Herstellung von Klonen durch Stecklingsvermehrung blieben die wit-
me-induzierten epigenetischen Verinderungen erhalten (Johnsen 1989a, b). Auch
nach einer Passage durch die Kultur iz vitro zeigten zu ein und derselben Vollge-
schwisterfamilie gehorende Klone Verinderungen des Termins der Knos-
penbildung, welcher der phinotypischen Differenzierung natiitlicher Populationen
vom 58. und dem 64. Breitengrad entspricht. Sogar nach Herstellung von Klonen
durch somatische Embryogenese (Kvaalen und Johnsen 2008) erwies sich der
vorher festgestellte Effekt als stabil. Dieser starke, offenbar vom Abschluss der
Embryogenese an fixierte, Effekt hilt nunmehr seit mehr als 25 Jahren seit der
Keimung an.

An den skizzierten Befunden ist eine spite Wirkung der Umweltbedingungen
— hier erhéhte Temperaturen — zu erkennen, welchen Sameneltern und damit
deren Nachkommen wihrend ihrer Embryoentwicklung ausgesetzt waren. Diese
Wirkung beruht auf einem molekularen Gedichtnis, sie dulert sich in verinderter
Expression von Genen — hier der in Entwicklung befindlichen Embryonen — und
damit in der dauerhaft verinderten Ausprigung phinotypischer Merkmale wie des
adaptiv entscheidenden Zeitpunkts der Knospenbildung und des Wachtums-
rhythmus bei unveridndertem Genotyp. Man bezeichnet diese Ausprigungen als
Epityp bzw. Epiallele. Verindert wird also nicht die Hiufigkeit von Genen, son-
dern deren Expression. Warum die Expression bestimmter Gene betroffen ist und
die anderer nicht, bleibt zunichst offen. Auch von anderen Pflanzen liegen zahl-
reiche Berichte tber epigenetische Phinomene vor (Iwasaki und Paszkowski 2014,
Carneros ¢f al. 2017).

1 Vff. verdanken diesen Autoren eine (2014) unverdffentlichte, kurzgefasste und anschauliche Uber-
sicht und die Abb. 1-2; fiir eine ausfiihrlichere Bibliographie s. <skogoglandskap.no>
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Beruhen die skizzierten epigenetischen Gedichtniseffekte auch nicht auf Ver-
dnderungen der genetischen Information, so waren sie doch je nach Genotyp
unterschiedlich stark ausgeprigt (Johnsen und Skreppa 2000). Yakovlev ef 4l
(2011) berichteten von Unterschieden zwischen dem Verlauf der Knospenbildung
in mehreren Simlingsfamilien; unter diesen waren die Folgen erhéhter Tempera-
tur wihrend der Reproduktion verschieden deutlich. Wie in Abb. 1-2 gezeigt wird,
war die betrichtlich verzégerte Knospenbildung jedoch allen unter héheren Tem-
peraturen entstandenen Familien gemeinsam. Die Abbildung zeigt links die Pro-
zentanteile der Pflanzen, die zu Zeitpunkten Ende August eine Knospe gebildet
hatten. In der Darstellung rechts sind die Differenzen zwischen den beiden Epial-
lelen gezeigt; sie wurden am 18. bzw. 22. August beobachtet.
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Abb. 1-2. Links: Knospenbildung der Nachkommen in sechs Kreuzungsfamilien der Fichte, die unter
hoheren (Warm) bzw. geringeren (Cold) Temperaturen entstanden waren. Rechts: Geddchtniseffekte der
sechs Familien, der Grife nach geordnet (Skroppa unverdff., nach Yakovlev et al. 2011).

Die hier beobachteten Prozesse im Gefolge von Anderungen der Funktion von
Genen im regulatorischen Bereich des Genoms (Vornam e a/ 2004) verlaufen
wihrend der nur wenige Monate in Anspruch nehmenden Embryobildung, also
rasch, und kénnen selbst in diesem kurzen Zeitraum zu weitgehender bis voll-
stindiger Angepasstheit an einen Umweltfaktor wie die Temperatur fithren (John-
sen ¢ al. 2005). Baumann und Miiller-Starck (2004) haben als Ursache dieses epi-
genetischen Effekts Methylierung von Bereichen des Genoms gefunden. Uber
gleichsinnige Ergebnisse zur Methylierung von DNA, insbesondere des Cytosins,
wurde aus Nordamerika auch von anderen Baumarten berichtet. Weitere Entste-
hungswege von Epiallelen wie Anderungen in Histonproteinen wurden beschrie-
ben (Iwasaki und Paszkowski 2014). Carneros e a/. (2017) haben tber die Gene
berichtet, welche die Synthese der an der Steuerung der Phinologie beteiligten
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Proteine kontrollieren; fiir ihre Untersuchungen benutzten sie zwei temperatur-
induzierte Epiallele, welche durch somatische Embryogenese hergestellt waren,
genotypisch also vollkommen iibereinstimmten; ferner untersuchten sie das Ver-
halten achtjihriger Epitypen, die sich im Austriebstermin um zwei Wochen unter-
schieden.

Die stabile Methylierung von DNA, welche in diesen Versuchen bei der Fichte
nunmehr seit Jahren anhilt, muss auf dem Weg vieler Mitosen weitergegeben
worden sein. Ob diese Weitergabe auch fir Meiosen gilt und wie die so erworbene
Eigenschaft Giber Generationen hinweg vererbt wird, kann sich erst dann her-
ausstellen, wenn Kreuzungsnachkommen der temperatur-induzierten Epiallele be-
obachtet werden konnten. Erst dann wird sich auch beurteilen lassen, ob und wie
die in einer bestimmten Generation eingetretene epigenetische Verdnderung dem
langfristigen evolutioniren Anpassungsprozess der Population férderlich ist oder
ihn behindert; dieser Prozess hatte bei der Fichte evolutionir klinale Variation der
Phinologie hervorgebracht. Man fragt sich, ob nach der Eiszeit, als die Fichte auf
dem Weg nach Norden Regionen mit wirmeren Klimaten durchwandert hat,
durch epigenetische Prozesse Gene mit geringerem Anpassungswert maskiert
wurden. Stabilitit des epigenetischen Effekts kime dann einer Behinderung der
Anpassung gleich. Nach Uberlegungen von Yakovlev ef 4/ (2012) ist dies jedoch
nicht sehr wahrscheinlich. Carneros ez al. (2017) setzten die von ihnen erzeugten
erheblich unterschiedlichen Epitypen mit Okotypen gleich und betonten die auf
epigenetischer Anpassung beruhende Plastizitit, durch welche in einem bestimm-
ten Stadium des evolutioniren Prozesses der Austriebstermin gewissermalien
justiert wird. Wie Abb. 1-2 zeigt, muss am Zustandekommen des Unterschieds
zwischen den Epiallelen auch allelische Variation beteiligt gewesen sein. An der
Bildung des Epityps witken also sowohl der Genotyp wie die Umwelt wihrend
der Embyogenese mit (Yakovlev ¢ a/. 2012). Diese Autoren diskutierten auch den
evolutiondren Vorteil der Mitwirkung eines Gedichtniseffektes bei der Anpas-
sung. Nach Chan ef 4/ (2005) hilt ein solcher Effekt zumindest bei annuellen
Pflanzen iber Generationen hinweg an. Diese Art der Anpassung ist besonders
bedeutungsvoll fir langlebige Pflanzen mit langsamer Generationenfolge. Bei
Arten mit geringer genetischer Variation wie der Pinie (Pinus pinea) kbnnen epige-
netische Anpassungsprozesse besonders bedeutungsvoll sein (Saez-Laguna ef 4.
2014).

Es ist zu vermuten, dass bei Anderung der Umweltbedingungen wie nach Ver-
frachtung von Populationen diese Prozesse mit verinderter Richtung erneut ein-
setzen. Angesichts der in Norwegen geleisteten Vorarbeit und des dort vorhande-
nen Versuchsmaterials ist zu gegebener Zeit eine Klidrung zu erwarten. Inwieweit
bisherige experimentelle Befunde an Bdumen — auch an weiteren Merkmalen —
verallgemeinert werden diirfen, ist noch nicht sicher. Jedenfalls stellen die Auswir-
kungen erhéhter Temperatur wihrend der Reproduktionsperiode auf den Epityp
der Nachkommen eine Anpassung an ganz bestimmte Faktoren in der Umwelt
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der Sameneltern wihrend der Reproduktion dar. Sollten sie sich in gréerem Um-
fange und in ganz anderen Situationen bestitigen, hiele das, dass genetische An-
passungsprozesse von epigenetischen Effekten tiberlagert werden. Dies gilt auch
im Hinblick auf die Wahl von Vermehrungsgut und das Vorgehen bei der Gener-
haltung; vgl. Skreppa und Johnsen (2000), Johnsen ez 2/ (2009) und Yakovlev ez 4.
(2012).

Mag Winterfrosthirte der Fichte in geringeren SeehShen Mitteleuropas auch
weniger bedeutsam sein — die Frithjahrsphidnologie ist es in hohem Mafle. In
17jahrigen Feldversuchen trieben im Gewichshaus entstandene Versuchsglieder
vier Tage spiter aus; der Wachstumsbeginn war gegentiber Populationen aus dem
Ursprungsgebiet um fiinf Tage verzogert (Skroppa e# al. 2007). Diese Anderung ist
nicht nur fir die im skandinavischen Verbreitungsgebiet der Fichte auftretenden
Klimate von Bedeutung.

Je nach jahrweisen Unterschieden der Temperatursumme treten auch phino-
typische Anderungen der Angepasstheit der im betreffenden Jahr entstandenen
Nachkommen ein (Skroppa e# a/. 2007). Auch diese phinotypischen Anderungen
diirften in Populationen zu den durch das Reproduktionssystem verursachten,
genetischen Strukturdnderungen hinzutreten (vgl. Beispiel 11-7).

Die Bearbeitung der mit Anpassung und Epigenetik zusammenhingenden
Phinomene wird sicher lange Zeit in Anspruch nehmen. Iwasaki und Paszkowski
(2014) brachten ihre Uberraschung zum Ausdruck, dass so wenig iiber epigeneti-
sche Vorginge bekannt ist, welche im Zuge der Domestikation von Kulturpflan-
zen abgelaufen sein diirften.

ad (4) Durch Genfluss werden einer Population genetische Varianten aus ande-
ren Populationen vor allem durch effektiven Externpollen, aber auch durch Sa-
men, zugefithrt. Sind die Spenderpopulationen von der Empfingerpopulation
differenziert, dndern sich deren genetische Struktur und Variation. Besitzen die
Spenderpopulationen sogar private Allele, welche nur dort vorkommen, wirkt
Genfluss dem Verlust genetischer Varianten entgegen und die Variation der Emp-
fingerpopulationen erhéht sich deutlicher. Besiedeln Spender- und Empfinger-
population 6kologisch sehr unterschiedliche Habitate und sind sie genetisch stark
differenziert, kann Genfluss die Geschwindigkeit und den Umfang von Anpas-
sungsprozessen in der Empfingerpopulation verringern. Sind Populationen dage-
gen isoliert, kdnnen sie sich an ihre jeweilige Umwelt genauer anpassen. Genfluss
verringert die Differenzierung von Spender- und Empfingerpopulationen —
Grund fir die bei vielen Baumarten experimentell erwiesene Tatsache, dass sich
der weitaus groB3te Teil ihrer genetischen Variation innerhalb relativ schwach dif-
ferenzierter Populationen vorfindet.

Nimmt der Genfluss eine vorherrschende Richtung, etwa durch den Pollen-
transport anemophiler Populationen in der Hauptwindrichtung, kann ein Gradient
genetischer Strukturen entstehen (Gillet und Ziehe 2012); Gleiches gilt fiir die
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Pollenverbreitung innerhalb der Populationen einer Landschaft (vgl. Kapitel 1.3.4
und Beispiel 2-2).

Da sich die Auswirkungen der evolutiondren Faktoren auf genetische Struktu-
ren Ubetlagern, sind sie nicht immer leicht auf einzelne Faktoren zurtickzufiithren.
Die Interpretation genetischer Strukturen ist ein wichtiges Teilgebiet der Popula-
tionsgenetik.

1.3 Genetische Systeme von Baumpopulationen

1.3.1 Populationen und ihr genetisches System

Ein Kollektiv von Individuen, das sich von anderen Kollektiven gleicher Art-
zugehorigkeit irgendwie unterscheidet, bezeichnet man vielfach als eine Populati-
on. In der Genetik steht die tiber Generationen hinweg weitergegebene genetische
Information im Vordergrund und man bezeichnet als (Mendel-)Population ein
Kollektiv zu generativer Reproduktion befihigter Individuen, in welchem jedes
Paar méglicherweise einen gemeinsamen Nachfahren hat (Ziehe ef 2/ 1979).2 In
dieser Definition wird ein Unterschied zwischen Nachfahren und (unmittelbaren)
Nachkommen gemacht (vgl. Kap. 1.3.2). Wenn im Text auch einfach der Begriff
,Population‘ verwendet wird, so ist hierunter doch stets die Mendel-Population zu
verstehen. Die Méglichkeit der Paarung zwischen Biumen hat natirlich eine ge-
wisse geographische Nihe zur Voraussetzung (Eriksson 2005a).

Zwei Populationen reprisentieren dieselbe biologische Art, wenn sich ein aus
beiden gebildetes Kollektiv unter gewissen Umweltverhiltnissen wie eine einzige
Population verhilt (Ziehe ez a/. 1979). Damit ist die biologische Art grundsitzlich
ecine genetisch abgegrenzte Reproduktionseinheit. Daran mag der im Zusammen-
hang mit Pflanzen erforderliche Zusatz ,grundsitzlich® verwundern; vgl. den in
Kapitel 1.3.8 erwihnten Begriff der Metapopulation. Nicht alle Pflanzenpopulati-
onen stellen reproduktiv vollstindig abgeschlossene Einheiten dar; d.h. diese
Pflanzenpopulationen sind nur ,im Wesentlichen® reproduktiv isoliert. Auch auf
manche Pflanzenarten trifft dies zu (s. Kapitel 3.2.6); deren Grenzen sind in man-
chen Fillen durchlissig.

Genetische Relevanz besitzt nur solcher Pollen, der in Befruchtungsvorginge
eingeht und damit effektiv wird. Der Eintrag effektiven Pollens aus einer anderen
Population® steht grundsitzlich im Widerspruch zur Definition der Mendel-
Population; vgl. hierzu aber die Ausfihrungen zum System der Pollenverbreitung
in Kapitel 1.3.4. Je nach Art der informationstragenden Diasporen spricht man

21n §7 Abs. 2 Ziff. 6 BNatSchG wird die Population — sehr anders als in der Genetik — als ,eine
biologisch oder geografisch abgegrenzte Zahl von Individuen einer Art definiert.

3 Diesen Pollen bezeichnet man als Externpollen. Dagegen fasst man unter Fremdpollen all den
Pollen zusammen, welcher bei anderen Individuen der gleichen Population zur Befruchtung ge-
langt. Den Gegensatz zu Fremdpollen stellt Eigenpollen dar.
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von Migration (Samen, Pflanzenteile) oder von Genfluss i.e.S. (Pollen). Im Hin-
blick auf Samen betrachtet man Migranten als Mitglieder der Empfingerpopulati-
on. In ganz anderem Zusammenhang betrachtet man unter Migration auch die
Verschiebung des Verbreitungsgebiets einer Art in Reaktion auf eine grol3rdumige
Anderung der Umweltverhiltnisse wie nach der Eiszeit oder unter dem Einfluss
des derzeitigen Klimawandels (vgl. Kapitel 3.4).

Wie die Definition einer Pflanzenpopulation richtet sich auch ihre Abgrenzung
im Gelinde nach bestimmten Gegebenheiten der Reproduktion, und zwar der
Konnektivitit (Kleinschmit ez a/. 2004). Die Population ist als Kollektiv reproduk-
tiv kohdrent, wenn (1) Paarung zwischen Mitgliedern der Population hdufiger ist
als die mit Individuen auBlerhalb, und (2) die Nachkommen aus Paarung zwischen
Mitgliedern der Population mit gréBerer Wahrscheinlichkeit bis zum reprodukti-
ven Alter Gibetleben als solche mit einem Elter auflerhalb der Population. In einer
Ubersicht weisen Waples und Gaggiotti (2006) darauf hin, dass auch der hier ver-
wendete evolutiondre Populationsbegriff insofern nicht operational ist, als
Konnektivitit zeitlichem Wandel unterliegt — bei Waldbiumen schon wihrend ein
und derselben Generation. Okologische Konnektivitit ist vielleicht weniger
schwierig festzustellen. Die Begriffe Population und Art sind in genetischer
Denkweise jedenfalls eng verbunden.

Eine durch vermutete genetische Eigenschaften charakterisierte Gruppe von
Populationen einer Baumart bezeichnet man hiufig als Rasse. Besiedeln diese
Populationen einen bestimmten Teil des natirlichen Verbreitungsgebiets einer
Art, spricht man von einer geographischen Rasse. Der Begriff der Rasse findet —
anders — auch bei Haustieren Verwendung. Bei Kulturpflanzen ist der Begriff
Sorte gebrauchlich.

Die genetische Zusammensetzung von Populationen wird beschrieben durch
die als Strukturen bezeichneten Haufigkeitsverteilungen genetischer Elemente wie
Allele oder Genotypen. Man betrachtet also allelische, genische, genotypische oder
gametische Strukturen. Deren Oberbegriff ist die genetische Struktur.

Nicht alle heute existierenden biologischen Arten gelten als bekannt. Auch
sind sowohl ihr Aussterben als auch ihre Neuentstchung feste Bestandteile der
Evolution. Da in erster Linie die Population zur Evolution befdhigt ist, spielen im
Rahmen der Erhaltung genetischer Ressourcen Populationen eine tragende Rolle.

Die Art und Weise, wie die genetische Information einer Population an die
Folgegeneration weitergegeben und dabei verdndert wird, hat Datlington (1939)
als ihr genetisches System bezeichnet. In der Populationsgenetik spricht man heu-
te vom genetischen System in einem umfassenderen Sinne, d.h. in diesem Begriff
sind alle die Prozesse eingeschlossen, in welchen Allele bei der Zygotenbildung in
den (diploiden) Genotypen zusammengefigt werden, und in welchen Hiufigkei-
ten sie an die Folgegeneration weitergegeben werden. Das genetische System ist
grundsitzlich populationsspezifisch und unterliegt dem Wandel in Raum (vgl.
Beispiel 2-11) und Zeit. Wir betrachten hier nur einige Teilsysteme.
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1.3.2 Reproduktionssystem

Das Reproduktionssystem umfasst alle die Elemente des genetischen Systems, die
mit der Weitergabe genetischer Information an die Folgegeneration in Zu-
sammenhang stehen (Abb. 1-3). Es umfasst damit mehrere andere Teilsysteme
und vermittelt eine komplexe Betrachtung des genetischen Systems insgesamt.
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Abb. 1-3. Schema des Reproduktionssystems beim Ubergang einer Baumpaopulation in die néchste Gene-
ration. 1V iabilititsauslese spielt sich in den Samen vor ibrer Verbreitung ab und gehort somit zum Repro-
duktionssystens; sie setzt sich im Lauf der spateren Ontogenese fort. Unter den 1 ergleichen zwischen den
genetischen Strukturen anfeinanderfolgender Generationen wird gewihnlich nur der mit der Nummer 1
angestellt. Der Vergleich 2 zwischen dem Samenstadium und dem der daraus entstandenen Bénme er-
streckt sich ans Zeitgriinden oft nur bis zum Samlingsstadinm. Uber den Vergleich 3, der sich iiber die
volle Dauer einer Generation erstreckt, liegen bisher keine Erfabrungen vor. In der Abbildung nicht
beriicksichtigt sind die asexuelle, insbesondere die vegetative, Reproduktion (nach Ziehe 1982, verindert).

Paarung zwischen zwei Pflanzen tritt ein, wenn aus der Fusion eines vom einen
Individuum erzeugten Gameten mit einem vom anderen Individuum erzeugten
Gameten eine Zygote entsteht. Sind die beiden Individuen identisch, liegt Selbst-
befruchtung vor. Als ein Teil des Reproduktionssystems umfasst das Paarungssys-
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tem alle Vorginge, die mit der Entstehung von Zygoten in Zusammenhang ste-
hen.

Die Analyse des Reproduktionssystems erfolgt mit Vorteil anhand eines Mo-
dells, von welchem verbreitet Gebrauch gemacht wird. Das Modell panmiktischer
Reproduktion konzipierte Weinberg (1908) fir einen autosomalen Genlocus in
der menschlichen Population. Auf eine Population kosexueller Pflanzen kann das
Modell in einem strengen Sinne nicht zutreffen, da hier Selbstbefruchtung maog-
lich ist und unter gewissen Umstinden zu einem Uberhang von Homozygoten
tithrt. Der von Weinberg geprigte Begriff der Panmixie bezieht sich auf einen
Genlocus und ist an ganz bestimmte Modellannahmen gebunden (Hattemer ez 4/
1993, Joc. cit. Kapitel 10.3):

(1) Die Individuen der Population paaren hinsichtlich des betrachteten Gen-
locus zufallsmiBig, d.h. die Wahrscheinlichkeit fir die Paarung bestimmter Geno-
typen wird ausschlieBlich durch das Produkt ihrer relativen Hiufigkeiten be-
stimmt. Die effektiven Pollenwolken aller Sameneltern besitzen die gleiche alleli-
sche Struktur wie die von der Population insgesamt erzeugten Gameten. Selbstbe-
fruchtung ist damit ebenso hiufig wie alle anderen Paarungstypen.

(2) Die Population ist effektiv unendlich gro3, d.h. zufallsmiBige Abweichun-
gen der Hiufigkeit bestimmter Paarungen sind vernachlissigbar gering und die —
stets abzihlbare — Population verhilt sich wie eine unendlich groQe.

(3) Triger aller Genotypen steuern @ und & effektive Gameten zu den Zygo-
ten der Folgegeneration in einem konstanten Verhiltnis bei. Die Hiufigkeiten aller
Allele in den effektiven Eizellen stimmen mit denen in den effektiven Pollen
tiberein (sexuelle Symmetrie).

(4) Die Anzahl der bei einer Paarung gebildeten Zygoten ist vom Genotyp der
Paarungspartner unabhingig und gleich; m.a.W. besteht keine Fertilititsselektion.
Damit besitzen die Allele unter den effektiven Gameten die gleiche Haufigkeit, die
sie unter den reproduzierenden Individuen hatten.

(5) Die im Zygotenstadium entstehende genotypische Struktur bleibt wihrend
der gesamten Ontogenese unverindert, d.h. Viabilititsselektion ist abwesend.

(6) Mutation tritt nicht ein.

(7) Die Population reproduziert in getrennten Generationen, d.h. die Individu-
en reproduzieren héchstens einmal. Diese Voraussetzung ist bei Baumen offen-
sichtlich nicht erfillt, sie ist aber nicht gravierend; auch die menschliche Populati-
on reproduziert iteropar in tberlappenden Generationen.

Unter diesen Umstinden betragen nach bereits einer Generation an einem Gen-
locus mit # Allelen der Hiufigkeiten py, ps ..., p» die Hiufigkeiten homozygoter
Genotypen P; = p? bzw. (ungeordneter) heterozygoter Genotypen Py = 2pp;.

Diese Hiufigkeiten bleiben unter der Voraussetzung panmiktischer Repro-
duktion tber die Generationen hinweg konstant und damit verharrt die Popu-
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lation in panmiktischen Proportionen der Genotypen; man bezeichnet diesen
Zustand als panmiktische oder HARDY-WEINBERG-Struktur®. Die Konstanz der
genetischen Struktur einer Population iiber die Generationen hinweg bezeichnet
man als genetisches Gleichgewicht; im Falle dieses durch panmiktische Reproduk-
tion bedingten Gleichgewichts spricht man von panmiktischem oder HARDY-
WEINBERG-Gleichgewicht. Ob HW-Struktur bzw. HW-Gleichgewicht denn auch
wirklich vorliegen, lisst sich exemplarisch durch Inventuren genetischer Marker
empirisch dberprifen. Allerdings ist zu beachten, dass sich Abweichungen von
den oben genannten Annahmen untereinander teilweise kompensieren, so dass ein
falscher Eindruck entstehen kann. Daher fihrt erst die empirische Priifung kriti-
scher Elemente des Reproduktionssystems zu gesicherten Aussagen iber das
Gleichgewicht.

Aus der Liste der oben aufgezihlten sieben teilweise gravierenden Annahmen
geht hervor, dass Panmixie einen idealisierten Zustand eines Reproduktions-
systems darstellt und panmiktische Strukturen in biologischen Populationen nur
angenihert vorliegen diirften. Auch dirfte panmiktisches Gleichgewicht nur in
Ausnahmefillen realisiert sein; demzufolge sind biologische Populationen wohl
stindigem evolutioniren Wandel unterworfen. Zumindest bleiben die Hiufigkei-
ten von Mehrlocus-Genotypen auch bei panmiktischer Reproduktion erst nach
mehreren Generationen niherungsweise konstant; deren Anzahl richtet sich nach
dem Grad struktureller Kopplung der Genloci (vgl. Hattemer e al. 1993, loc. cit .
Kapitel 10.4).

Das Reproduktionssystem einer Baumpopulation ist vielfaltigen Einfliissen
ausgesetzt, welche Abweichungen vom obigen Idealmodell bewirken und damit
ausschliefen, dass genetisches Gleichgewicht mit groler Genauigkeit zutrifft. Aus
den beim Generationeniibergang gewShnlich eintretenden genetischen Struktur-
inderungen (Vergleich 1 in Abb. 1-2) lassen sich Riickschliisse auf die Beschaf-
fenheit des Reproduktionssystems zichen. Selbst wenn die Reproduktion panmik-
tisch gewesen sollte, kénnen danach genetische Strukturinderungen eintreten
(Vergleich 2 in Abb. 1-2); besonders die bei Holzpflanzen lange Dauer der Onto-
genese bietet hierfir Ansatzpunkte. Damit wird das Ergebnis des Vergleichs 2 und
erst recht das von Vergleich 3 in Abb. 1-2 vom Stadium der genetischen Inventur
abhingig. Beim Versuch des Nachweises panmixie-dhnlicher Reproduktion blei-
ben unsere Einblicke auf einzelne Genloci beschrinkt.

Es ist die Rickwirkung panmiktischer Reproduktion auf die genetische Struk-
tur der Folgegeneration, welche die besondere Bedeutung der Nihe zur Panmixie

4+WILHELM WEINBERG (1908) veréffentlichte in einem nicht sehr weit verbreiteten Organ, so dass
seine grundlegende Arbeit international erst im Jahre 1966 bekannt wurde. Wenige Monate,
nachdem WEINBERG seine Ergebnisse prisentiert hatte, veréffentlichte HARDY (1908) in knap-
per Form seine diesbeziigliche Analyse in einer viel weiter verbreiteten Zeitschrift, so dass in der
internationalen Literatur die Prioritit ihm eingerdumt wurde; die Kurzbezeichnungen HW-
Struktur bzw. HW-Gleichgewicht entstanden erst spiiter.
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fir die Auswahl von Genressourcen bedingt: Genetisches Gleichgewicht bedeutet
die vollstindige Weitergabe aller genetischen Varianten in unverdnderter Hiu-
figkeit. Das Vorliegen von HW-Struktur ist aber nur e Indiz far HW-
Gleichgewicht. Dieses lige erst dann vor, wenn in der obigen Gleichung die geno-
typischen Hiufigkeiten die Py sich aus den Héufigkeiten p; bzw. p;der Allele in der
Vorgeneration ergiben. Dies wiederum ist nur durch genetische Inventuren an
aufeinanderfolgenden Generationen, also Biumen und ihren Nachkommen, zu
untersuchen.

Treten Selbstbefruchtung oder andere Formen der Verwandtenpaarung hiufi-
ger ein als nach dem Zufall zu erwarten, entsteht an allen Genloci ein einheitlicher
Homozygoteniiberschuss; dieser gibt Aufschluss iiber den Grad der Abweichun-
gen der genotypischen Struktur von der panmiktischen. Ein in nur einer Generati-
on beobachteter Homozygoteniiberschuss relativ zu HW-Struktur gibt zwar einen
Anbhaltspunkt fir den Zustand des Paarungssystems, nicht aber fiir den des ge-
samten Reproduktionssystems. Auswahlkriterium fiir 7 situ zu erhaltende Genres-
sourcen (vgl. Kapitel 6.2) kénnte ein Reproduktionssystem sein, welches — wenn
es nicht unbedingt panmiktisch ist — wenigstens die gesamte genetische Informa-
tion erhilt (Boyle 2000a, b).

Im Rahmen des Paarungssystems erfolgt in engem Zusammenhang mit der
Gametenbildung und dem Transport der & zu den @ Gameten die Kombination
zu Zygoten. Auch dieser Vorgang wird oft pauschal als zufallsmiBig angesehen,
doch trifft dies in dieser Ausschlieflichkeit kaum einmal zu. Bei der Paarung koén-
nen positive Priferenzen fiir Verwandte vorliegen, die zu Inzucht und in der Fol-
gegeneration zu einem Homozygotentberschuss im gesamten Genom  fithren;
dieser Uberschuss ist relativ zu einer HW-Struktur zu verstehen. Ebenso kénnen
durch Inkompatibilitit (Kapitel 1.3.3) negative Paarungspriferenzen bedingt sein,
welche die Paarung zwischen bestimmten Individuen erschweren oder unter Um-
stinden sogar verhindern, so dass diese keine unmittelbaren Nachkommen, son-
dern nur gemeinsame Nachfahren haben kénnen.

Das Reproduktionssystem bestimmt auf der Grundlage der genischen Struktur
ganz wesentlich die genotypische Struktur. In anderer Hinsicht hat es gravierende
Bedeutung, weil es die (in Kapitel 7.3.3 beschriebene) effektive Populationsgro3e
beeinflusst, wie im Beispiel 9-5 an Daten einer Samenplantage erliutert wird. Ge-
ringe effektive Populationsgrofie bedingt einen Trend zu Variationsverlusten
(Eriksson e al. 1993).

Die Reproduktionssysteme vieler Pflanzenarten umfassen Anteile von sowohl
Fremd- als auch Selbstbefruchtung; wiederum andere, vornehmlich annuelle, Ar-
ten sind im Lauf der Evolution sogar zu ausschlieBlicher Selbstbefruchtung iibet-
gegangen, sie sind autogam. Bei vielen dieser Arten 6ffnen sich die Blitten erst
nach erfolgter Befruchtung, so dass Fremdpollen nicht effektiv werden kann. Zu
den seltenen Ausnahmen unter Holzpflanzen gehort etwa der tetraploide Kaffee-
baum Coffea arabica — ganz im Unterschied zu anderen Arten der gleichen Gattung.
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Bei den Koniferen als Gymnospermen koénnte Fremdbefruchtung nicht ganz
ausgeschlossen werden. Doch kann bei vollstindiger Selbstfertilitit ein Uberhang
von Selbstbefruchtung eintreten und zu Inzucht fihren. Durch bevorzugte Ver-
wandtenpaarung entsteht auch in effektiv unendlich gro3en Populationen Inzucht,
zwangsldufig aber in endlichen Populationen durch die Paarung von Individuen
mit abstammungsidentischen Allelen. Die Folge ist die das gesamte Genom erfas-
sende Zunahme der Homozygotie; Begleiterscheinung ist die in endlichen Popula-
tionen zu erwartende Verminderung der genetischen Variation. Eine Reduktion
der effektiven Populationsgrof3e — auch als Flaschenhals bezeichnet — hinterldsst
Spuren an der genetischen Vielfalt insofern, als besonders der Anteil seltener Alle-
le abnimmt. Bei homozygoten Trigern rezessiver abtriglicher Allele an den Gen-
loci, die an der genetischen Kontrolle phinotypischer Merkmale wie Wachstum,
Fertilitit und Viabilitit beteiligt sind, sind diese Merkmale abtriglich ausgeprigt;
man bezeichnet diesen Zustand als Inzuchtdepression. Ist die Population tiber
viele Generationen endlich grof3, kann sie sich — in evolutioniren Zeitrdumen und
unter Selektionsdruck — von diesen Allelen bereinigen (engl. purging). Uberschrei-
tet die Inzuchtdepression von Anfang an nicht einen bestimmten Betrag, kann sie
sich vermindern, bis sich schliefflich ein Vorteil von Selbstbefruchtung einstellt.
Diese Entwicklung kann jedoch nur in einem bestimmten Bereich von Inzuchtde-
pression eintreten und erfordert evolutionire Zeitrdume. Viele Pflanzenpopulatio-
nen sind im Lauf der Evolution zu ausschlieBlicher Selbstbefruchtung tibergegan-
gen; eine Ausnahme behandelt Beispiel 6-1. Im Ubrigen hat Heterozygotie bei den
tberwiegend fremdbefruchteten Baumarten die in Kapitel 2.7 beschriebenen Vor-
teile. Zu Methoden des Nachweises und der Messung des Umfangs von Inzucht
in freilebenden Populationen, den Begriff der Inzuchtdepression und deren Mes-
sung vgl. Keller und Waller (2002).

White e7 al. (2007, loc. cit. p. 82 ff. analysierten Paarungs-, insbesondere In-
zuchtsysteme in Baumpopulationen und prisentierten Beispiele fiir Schitzwerte
von Inzuchteffekten und deren Ursachen u. a. bei Pinus sylvestris.

Autogame Pflanzen zeigen sehr andere Figenschaften der Anpassung an ihr
Habitat; viele zdhlen zu den erfolgreich ,kolonisierenden® Arten. Im Allgemeinen
sind bei Holzpflanzen aber Selbstbefruchtung und andere Formen der Verwand-
tenpaarung mit Inzuchtschiden verbunden.

Nicht alle Reproduktion erfolgt generativ. Einige Baumarten reproduzieren zu
erheblichen Anteilen vegetativ durch Wurzelbrut (eine andere Form der Repro-
duktion erfolgt ebenfalls asexuell, aber durch Samen; vgl. eine Notiz am Ende
dieses Kapitels). Zur Messung des Umfangs generativer bzw. vegetativer Repro-
duktion wurden verschiedene Ma3e verwendet. Bezeichnet N den Umfang cines
auch zu vegetativer Reproduktion befihigten Kollektivs und G die Anzahl der
darin beobachteten verschiedenen (Multilocus-)Genotypen, wird G/N als der
Anteil aus generativer und dementsprechend 1-G/N als der aus vegetativer Re-
produktion stammender Individuen betrachtet. In der Literatur findet sich dane-
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ben ein mit ,genotypic richness® bezeichnetes Maf3 R = (G-1)/(IN-1) nach Dorken
und Eckert (2001) fir die genotypische Diversitit (,genotypic diversity®) eines
teilweise vegetativ reproduzierenden Kollektivs (vgl. Beispiel 12-14). Weisen alle
Individuen des Kollektivs den gleichen Genotyp auf, wird R eins. Jolivet e 4/
(2011) verwendeten eine als klonale Diversitit (,clonal diversity?) bezeichnete
GroBe G/N als MaB fur den Anteil generativer Reproduktion. In beiden Fillen
signalisiert ,Diversitdt® hier nicht die Verbindung mit einer Haufigkeitsstruktur
(vgl. Kapitel 2.2). Ungeachtet des fur diese Schitzungen verwendeten Mal3es wird
der wahre Wert von G umso leichter unterschitzt, je weniger Genloci inventiert
wurden, und je weniger Variation sie aufweisen. In dieser Situation besteht eine
gewisse positive Wahrscheinlichkeit dafiir, dass auch genotypisch gleiche Indivi-
duen aus generativer Reproduktion stammen. Ist also geringe Effizienz der inven-
tierten Genmarker zu befurchten, schitzt man die Wahrscheinlichkeit fiir die Ent-
stechung von Individuen gleichen Genotyps aus vegetativer Reproduktion etwa
nach dem Verfahren von Parks und Werth (1993).

Bei vegetativer Reproduktion einer aus einer Zygote entstandenen Ausgangs-
pflanze entstehen untereinander genetisch gleiche ,ramets‘. Sie stellen zusammen
mit der Ausgangspflanze einen Klon dar. Im Gelinde sind Ausgangspflanze und
ramets allenfalls an ithrem Alter, ggfs. auch an ihren Dimensionen, unterscheidbar;
man findet daher sowohl die Ausgangspflanze oder aber die ganze Gruppe der
Klonteile oder ramets als ,genet‘ bezeichnet (Harper 1977, /oc. cit. p. 26).

Bei der Vogelkirsche (Prunus avium L.) fand Kownatzki (2002) in einem Be-
stand einen Anteil vegetativ entstandener (in genetischen Kopien vorhandener)
Bidume von 0,874; in drei weiteren Bestinden ermittelte Hoéltken (2005) Anteile
von 0,196; 0,769 bzw. 0,538. Im gewogenen Mittel der vier deutschen Bestinde
stellten sich zwei Drittel der Bdume als vegetativ entstanden heraus. In zehn
schweizerischen Bestinden der Elsbeere (Sorbus torminalis L. Crantz), einer Art mit
dhnlichem genetischen System, fanden Hoebee ¢ a/. (2000) einen etwas geringeren
mittleren Anteil von 0,42. Wie die letztgenannten Autoren feststellten, hatte die
asexuelle Reproduktion rdumliche genetische Strukturen entstehen lassen; iber
dieses Phinomen wird in Kapitel 1.3.6 ausfithrlicher berichtet. An der rdumlichen
Anordnung ausschlieBlich generativ entstandener Biume war diese Besonderheit
bei der Elsbeere nicht zu erkennen, wihrend Hoéltken (2005) in zwei von drei
Bestidnden der Vogelkirsche auch bei den generativ entstandenen Biaumen rdumli-
che Strukturen feststellte; demnach bewirkte hier die nicht voll effiziente Pollen-
verbreitung die Tendenz zur Klumpung. Die Samen beider (entomophiler) Rosa-
ceen werden zoochor sehr effizient verbreitet. Einen Einfluss auf die sexuelle
Reproduktion hatte die Anwesenheit eines bemerkenswert grolen Anteils gene-
tisch gleicher Biume der selbstinkompatiblen Elsbeere hier offenbar nicht (s.
Kapitel 1.3.3); bei einer selbstfertilen Art hitte man vielleicht einen erhéhten An-
teil von Selbstbefruchtung erwarten konnen. Von einem negativen Effekt der
teilweise vegetativen Reproduktion konnte hier also keine Rede sein.
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Vegetative Reproduktion hat einen iiber die Zeit hinweg stabilisierenden Ein-
fluss auf die genetische Struktur, insbesondere die Heterozygotie, der Population.
Besitzt die generative Reproduktion wohl stets eine genetische Dynamik, so geht
diese der vegetativen Reproduktion weitgehend ab. Bei hohem Anteil vegetativer
Reproduktion und starker Klumpung der ramets, aber geringer Anzahl entstehen-
der genets, ist wegen der Unmdglichkeit der Selbstbefruchtung durch genetische
Inkompatibilitit (s. Kapitel 1.3.3) ein Mangel an effektivem Pollen zu erwarten
(Hobee ez al. 2008). Sind einzelne Klone auch unterschiedlich umfangreich und
hingt dies wohl mit Selektion zusammen, so ist diese Quelle genetischer Struk-
turinderungen vermutlich doch weniger bedeutsam. Am Beispiel der Vogelkirsche
(vgl. Beispiel 12-5), welche teilweise in erheblichem Umfang vegetativ reprodu-
ziert, verglichen Stoeckel ¢z al. (2006) die an Mikrosatelliten beobachteten Geno-
typhéufigkeiten mit den korrespondierenden HW-Hiufigkeiten. Sie stellten, wie
bereits aus fritheren Arbeiten iiber diese Baumart bekannt, insgesamt einen Hete-
rozygotentberschuss fest und diskutierten dessen Ursache anhand mehrerer Hy-
pothesen. Die von den Autoren favorisierte Erklirung durch unterschiedliche
allelische Struktuten in den weiblichen und minnlichen effektiven Gameten ist
durchaus stichhaltig und plausibel, wie am Beispiel der Nachkommenschaft eines
einzelnen Baums leicht einzusehen ist: Der Samenelter steuert an einem bestimm-
ten Genlocus entweder ausschlieBlich ezz Allel oder — wenn er an diesem Genlocus
heterozygot ist und die Gameten regulir segregiert werden — zwei Allele in glei-
cher Hiufigkeit bei. Unter den effektiven Pollen durften solche Verteilungen aber
kaum vorliegen. Gibt es nur einige wenige Sameneltern, gleichen sich die sexuellen
Asymmetrien kaum aus, woraus Heterozygoteniiberschuss resultiert. Durch das
System der Inkompatibilitit (s. Kapitel 1.3.3) wird dieser Effekt noch verstirkt, da
dieses System den Anteil von Verwandtenpaarung reduziert. Andere von Stoeckel
et al. (2000) geprifte Hypothesen erwiesen sich in den votliegenden Beobachtun-
gen bei jeweils einzelner Betrachtung zumeist als nicht realisiert. Einzig die Kom-
bination eines betrichtlichen Anteils asexueller Reproduktion aus Wurzelbrut,
auch iiber die Generationen hinweg, mit der derzeitigen generativen Reproduktion
erbrachte letztlich eine Erklirung fir das beobachtete Phidnomen He-
terozygoteniiberschuss. Dies erachteten auch Rasmussen und Kollmann (2008) als
am chesten auf den von ihnen beobachteten Heterozygoteniiberschuss in fast
ausschlieBlich asexuell reproduzierenden Populationen der Elsbeere (Beispiel 12-
8) zutreffend. Allerdings bleiben in diesem Zusammenhang weitere Fragen wie
etwa die nach der Rolle von Mutation oder der eines Heterozygotenvorteils bei
der vegetativen Reproduktion offen.

Bei zwei Ulmenarten fanden Gehle und Krabel (2002) ebenfalls hohe Anteile
(30 bzw. 50 %) vegetativer Reproduktion (vgl. Kapitel 11.2). Es ist vielleicht kein
Zufall, dass in der heimischen Flora Baumarten mit reichlicher Wurzelbrutbildung
unter den Rosaceen und Ulmaceen auch iiber ein System genetischer Inkompatibi-
litit, Populus tremula sogar iber Dibzie verfugen — Einrichtungen, welche der Be-
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fruchtung durch klongleiche Biume gegensteuern (vgl. Kapitel 11.2). Hipler e al.
(2011) haben gezeigt, wie in Bestdnden von Vogelkirsche und Elsbeere die genera-
tive bzw. vegetative Entstehung von Biumen mit einfachen Mitteln rekonstruiert
werden kann.

In einigen Arten der Gattung Sorbus wurde asexuelle Reproduktion durch Sa-
men aus Apomixis embryologisch nachgewiesen (Liesebach 2014); diese kann
sogar hdufiger werden als sexuelle Samenbildung. Unter den Samen von Arthybri-
den dieser Gattung fanden Leinemann ez a/. (2010b) einen sehr geringen Anteil
von Apomikten, obwohl nach dlteren Autoren Apomixis gerade unter den zu
dieser Gattung gehorigen Arthybriden verbreitet vorkommen soll. Worauf im Zu-
sammenhang mit diploiden Arten wie Sorbus torminalis (Beispiel 12-8) hingewiesen
wird: ein nennenswerter Anteil apomiktischer Reproduktion wire im Zuge der
mittlerweile zahlreichen genetischen Inventuren von Sameneltern und ihren
Nachkommen lingst aufgefallen (Liesebach 2014).

1.3.3 Systeme der Inkompatibilitit

Die Funktion dieses Systems ist der Ausschluss oder doch die Verringerung von
Selbstbefruchtung und anderen Formen der Verwandtenpaarung. Seine Existenz
und seine Wirkungsweise sind in Baumpopulationen noch weniger bekannt, fir
die Generhaltung aber von Bedeutung,.

Bei Angiospermen kann auf einer Narbe gelandeter Pollen insofern inkom-
patibel sein, als das Wachstum des Pollenschlauchs durch den Griffel oder aber
bereits die Keimung auf der Narbe verhindert werden. Im ersteren Falle erkennt
die bestdubte Pflanze inkompatiblen Pollen an Allelen, die im Pollenschlauch als
dem & Gametophyten exprimiert sind (gametophytisches System). Im letzteren
Falle erkennt die bestiubte Pflanze inkompatiblen Pollen am Genotyp des Sporo-
phyten der bestiubenden Pflanze, welcher in der Pollenhiille exprimiert ist (sporo-
phytisches System). Die Erkennungsreaktion wird durch einen oder mehrere Gen-
loci, die sog. S-Genloci, gesteuert. S-Genloci besitzen im allgemeinen zahlreiche
Allele.

In Abb. 1-4 ist die Wirkungsweise veranschaulicht. Bei gametophytischer Kon-
trolle (Darstellungen a bis ¢) werden nach Bestdubung zwischen Pflanzen mit dem
gleichen S-Genotyp $1S; (Darstellung a) sowohl Pollenschlduche mit dem Allel S
als auch solche mit S, durch die in der bestdubten Pflanze kodominant ausge-
prigten Allele S; und Sy erkannt und die Befruchtung wird durch die Hemmung
des Pollenschlauchwachstums verhindert. Aus dem auf einer Narbe abgelegten
Pollen wird also der von Pflanzen mit gleichem S-Genotyp stammende herausge-
filtert. Dadurch wird insbesondere Selbstbefruchtung ausgeschlossen — wenn
nicht rezessive Allele auftreten; von der dadurch bewirkten (teilweisen) Wirkungs-
losigkeit dieses Inkompatibilititssystems wird gelegentlich berichtet.
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Abb. 14. Durch einen Genlocus gestenerte Inkompatibilitit. Oben: Gametophytisches System. Unten:
Homomonphes sporophytisches System (nach Geburek 2005a).

Nach Bestdubung einer Pflanze mit Genotyp SiSz durch eine Pflanze mit Genotyp
S1S; (Darstellung b) wird beim Durchwachsen des Griffels nur derjenige Pollen
herausgefiltert, welcher das Allel S; trigt; Pollen mit S;ist dagegen kompatibel und
gelangt ungehindert zur Befruchtung. Die beiden Pflanzen haben also nur ein



36 1. Biodiversitit

S-Allel gemeinsam. Man bezeichnet sie als semikompatibel; denn in dieser Situati-
on, die unter verwandten Individuen hdufig auftritt, sind die Chancen fiir Paarung
auf die Hilfte reduziert. Die Inzuchtvermeidung durch Inkompatibilitit verur-
sacht insofern Kosten, als die Fertilitit nach Paarung auch zwischen nicht-
verwandten Pflanzen mit einem gemeinsamen S-Allel auf die Hilfte reduziert
wird. Landet schlieBBlich nut solcher Pollen auf der Narbe, welcher mit der be-
stiubten Pflanze kein Allel gemeinsam hat (Darstellung c), ist er insgesamt kom-
patibel. Die Aufspaltung der Genotypen am S-Genlocus unter den Nachkommen
ist also verschieden, wenn die Eltern ein Allel oder keines gemeinsam hatten.
Homozygotie am S-Genlocus ist grundsitzlich ausgeschlossen.

Die Wirkungsweise des sporophytischen Systems ist im Allgemeinen etwas
komplexer (s. Abb. 1-4, Darstellungen d bis f). Hier wirkt die Aktivitdt des di-
ploiden S-Genotyps des pollenerzeugenden Individuums in der Pollenhiille nach
und bestimmt die Inkompatibilitit. Haben sowohl die bestdubende wie die be-
stdubte Pflanze den Genotyp $1S2 und sind diese Allele kodominant, sind sowohl
Si als auch S; in der Hulle des auf die Narbe gelangten Pollens exprimiert (Dat-
stellung d); die Keimung all dieses Pollens wird gehemmt. Wird etwa eine Pflanze
mit Genotyp S1S2 durch den Pollen einer Pflanze mit Genotyp S1S; bestdubt (Dar-
stellung e), ist ebenfalls der gesamte Pollen inkompatibel, sofern das beiden Pflan-
zen gemeinsame Allel S1 kodominant oder sowohl im Sporophyten als auch in der
Pollenhtille dominant ausgeprigt ist. Besitzen die beiden prospektiven Paarungs-
partner kein gemeinsames S-Allel (Darstellung f), ist natiirlich der gesamte Pollen
kompatibel.

Sporophytisch ausgeprigte S-Allele weisen oft eine ganze Hierarchie von Do-
minanzrelationen auf, die zwischen Sporophyt und Pollenhiille auch noch ver-
schieden sein kénnen. Dadurch sind reziproke Befruchtungen bestimmter Geno-
typen in méglicherweise unterschiedlichem Grade inkompatibel. Dieser Umstand
erschwert die genetische Analyse dieses Systems und seiner Auswirkungen. Als
besonders einfach stellte sich die Analyse bei dem durch nur zwei genetische Vari-
anten kontrollierten heteromorphen System heraus, die Darwin (1877) am Beispiel
des Primulaceen gelang.

Bei beiden Systemen wird nicht-kompatibler Pollen nur gehemmt. Und zwar
wird bei gametophytischer Kontrolle der Pollenschlauch beim Durchwachsen des
Griffels gehemmt; bei sporophytischer Kontrolle wird bereits die Keimung ge-
hemmt. In einer variablen Population landet auf einer Narbe meist sowohl nicht-
kompatibler als auch kompatibler Pollen; bei letzterem verlaufen Keimung bzw.
Pollenschlauchwachstum ungleich rascher. Entfillt indessen diese Pollenkonkur-
renz, kommt spit auch ein Teil nicht-kompatiblen Pollens zum Zuge. Bei ginzli-
chem Mangel an kompatiblem Pollen kann in geringem Umfang Selbstbefruch-
tung eintreten. Ein solcher Mangel tritt bei kiihl/feuchter Witterung wihrend der
Blihperiode ein — die Flugaktivitdt der Bestiuber ldsst nach und in alten, lange
unbestdubt gebliebenen, Bliten wird das Inkompatibilititssystem unwirksam.
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Infolgedessen kommt dann bei einzelnen Bidumen auch Selbstbefruchtung vor.
Eine solche Situation beschrieben Hoebee e a/. (2007) bei der Elsbeete (s. Beispiel
12-8). In Bestdubungsversuchen an dieser Baumart beobachteten Wojciechowski
und Bednorz (2000), dass bei einem von drei Biumen Eigenpollen zwar keimte,
den Griffel jedoch auch nach 48h nicht durchdrang (gametophytisches System!).

Bemerkenswert ist die Einheitlichkeit der Pflanzenfamilien, bei welchen ein
prizygotales System entweder ganz fehlt oder aber entweder in gametophytisch
oder in sporophytisch kontrollierter Form vorliegt. Dieser Umstand spricht fiir
das hohe evolutionire Alter dieser Systeme der Inzuchtvermeidung. Etwa die
Hilfte der Angiospermen-Familien verfiigt tiber ein solches System. Unter den
einheimischen Gehdlzpflanzen liegt das gametophytische System (mit einem ein-
zigen S-Genlocus) bei den Rosaceen und den Cornaceen (Hummel e a/. 1982)
vor. Bei den (allo-)tetraploiden Rosaceenarten ist zu beachten, dass der S-Gen-
locus beim Ubergang zu Polyploidie seine Wirkung verloren hat, was bei polyploi-
den Kultursorten der Obstgehdlze (Lewis 1979) nachgewiesen wurde, was aber
auch bei der tetraploiden Schlehe (Prunus spinosa) der Fall sein diirfte. Uber plan-
miBige Untersuchungen zur Selbstfertilitit der Schlehe unter Einsatz von kinstli-
cher Selbstbestdubung ist nichts bekannt. Im Zuge genetischer Inventuren der in
Beispiel 12-14 genannten Art sind indessen Eltern-Nachkommen-Beziehungen
zwischen Striuchern kaum zu entdecken. Dass aber die autotetraploide Schlehe
nicht auch selbstfertil sein sollte, ist kaum vorstellbar. Die tetraploide Rutacee
Coffea arabica ist ebenfalls selbstfertil. Das durch einen Genlocus kontrollierte
sporophytische System ist unter den einheimischen Holzpflanzen den diploiden
Betulaceenarten (Sandbirke: Hagman 1971, 1975; Stern 1963; Hasel: Thompson
1979) und den Ulmaceen (Ager und Guries 1982; Bob ef a/.1986) cigen.

Die Bezeichnung ,Selbstinkompatibilitit’, welcher man immer wieder begeg-
net, ist nicht ganz zutreffend bzw. erschépfend; denn durch dieses System kann
auch Fremdpollen eliminiert werden. Dies geschieht allgemein dann vollstindig,
wenn die bestiubende und die bestdubte Pflanze zufillig den gleichen S-Genotyp
tragen oder — in teilweise vegetativ reproduzierenden Populationen — gar ramets
desselben Klons darstellen. Auch Pollen nicht-verwandter Pflanzen wird zur Half-
te eliminiert, wenn sie gerade rein zufillig ein S-Allel gemeinsam haben (Semi-
kompatibilitit).

Genetische Inkompatibilitit ist vor allem wegen dieser Pollenelimination fiir
die Genkonservierung belangvoll. Gegeniiber der Verhinderung von Selbstbe-
fruchtung wird von vielen Autoren der Effekt der Semikompatibilitit als geringer
beurteilt (Stoeckel ez a/. 2006). Unter bestimmten Umstinden kann er indessen
tberwiegen. Unter der Voraussetzung rein zufallsmifBliger Bestiubung und glei-
cher Hiufigkeit der #»>2 Allele (Isoplethie) eines gametophytisch exprimierten S-
Genlocus ldsst sich angeben, welcher Anteil des in einer Population insgesamt
erzeugten Pollens durch Inkompatibilitit fir die Reproduktion verlorengeht. Fiir
isoplethe Populationen betrigt der Anteil eliminierten Pollens (unter der starken
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Annahme rein zufallsmiBiger Bestdubung) gerade 2/7. Zwar nihert sich unter
zufallsmiBiger Bestdubung die genetische Struktur Uber die Generationen hinweg
der Isoplethie an (Steiner und Gregorius 1994), doch diirften besonders in kleine-
ren realen Populationen erhebliche Abweichungen von diesem Idealzustand auf-
treten. Am Beispiel einer australischen Proteacee, welche in acht sehr kleinen Po-
pulationen vorkommt, haben Hoebee ¢z a/. (2008) tber die gravierenden Folgen
gametophytischer Inkompatibilitit fir die Viabilitit derartiger Populationen be-
richtet.

Fiir den allgemeinen Fall von # S-Allelen mit den Hiufigkeiten p; gaben Ziehe
¢t al. (eingereicht) den von gametophytisch kontrollierter Inkompatibilitit zu er-
wartenden Anteil verlorenen Pollens mit 22p7 an. Mit abnehmender Diversitit am
S-Genlocus nimmt dieser Anteil zu. Fir ein sporophytisches System ist wegen der
Vielfalt der Dominanzrelationen die erwartete Pollenelimination leider nicht so
einfach zu quantifizieren.

Genetische Inkompatibilitit kann nicht nur nach Bestiubung mit arteigenem
Pollen, sondern auch nach interspezifischer Bestiubung wirksam werden. Héu-
figer wirken zwischen Pflanzenarten jedoch postzygotal wirksame Systeme,
wodurch zunichst allenfalls gebildete Embryonen verfritht absterben. Postzygotal
wirksam sind auch Systeme gradueller Selbststerilitit.

1.3.4 Systeme der Pollenverbreitung

Ebenfalls in engem Zusammenhang mit dem Reproduktionssystem stehen die
Systeme der Pollen- und Samenverbreitung innerhalb der Population. Der Trans-
port effektiven Pollens (durch Wind oder Insekten; in den niederen Breiten auch
durch Wirbeltiere) tber kirzere bzw. weitere Entfernungen wird durch die Hiu-
figkeitsverteilung der Transportdistanzen beschrieben. Beispiele solcher Vertei-
lungen in drei Fichtenbestinden sind in Abb. 1-5 gezeigt (Nascimento de Sousa e#
al. 2010). In einem Reinbestand (I) geringer Dichte wachsen 40 Bdume je ha, in
einem Bestand hoher Dichte (II) mit 167 Biumen je ha ungleich mehr. In einem
Mischbestand mit Buche (III) war die Dichte mit 54 Fichten je ha dem Bestand (I)
ganz dhnlich, doch haben die zur Blittezeit der Fichte in vollem Laub stehenden
Buchen den Pollentransport offensichtlich behindert.

Im Verbund mit der atmosphirischen Turbulenz innerhalb des Bestandes vari-
ieren die Transportdistanzen effektiver Pollen anemophiler Baumarten aufgrund
der Sinkgeschwindigkeit der Pollenkdrner, aufgrund der Dichte der Population
und aufgrund der physischen Bestandesstruktur, insbesondere der Prisenz anderer
Baumarten und deren Bestandesdichte. Fiir die Verbreitung effektiven Buchen-
pollens in drei norddeutschen Bestinden hat Wang (2001, 2004) mittlere Trans-
portdistanzen von etwa 37 m geschitzt. Bei zoophilen Baumarten ist vor allem das
Verhalten der Pollinatoren bei der Nahrungssuche bestimmend.
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Abb. 1-5. Verteilung der Transportentfernungen effektiven Pollens in drei 80- bzw. 90jihrigen Fichten-
bestiinden des Harzes (ans Nascimento de Sousa et al. 2010).

Wegen der begrenzten Transportweiten der effektiven Pollen sind an der Befruch-
tung eines Baums in der Nihe stehende Biume im Allgemeinen stirker beteiligt
als weiter entfernt stehende. Die Menge des zwischen zwei bestimmten Bdumen A
und B iibertragenen Pollens wird mit deren zunehmender Entfernung zusitzlich
durch den entfernungsabhingigen Verdiinnungseffekt insofern erschwert, als der
Pollen anderer Bdume wie C, D usw. den durch B erzeugten Pollen von der Be-
fruchtung eines Teils der Eizellen von A verdringt.

In Abb. 1-6 sind die EinflussgréBen zusammengestellt, die auf die Differen-
zierung der ,Pollenwolken® einwirken, welche bei verschiedenen Sameneltern ef-
fektiv werden. Die von wesentlichen Anteilen der Pollen zurtckgelegten Entfer-
nungen sind dort als effektiv bezeichnet; einzelne sehr weit transportierte Pollen
bzw. Héchstwerte sind nur iiber viele Generationen, d. h. iiber lange Zeitriume
hinweg, von Bedeutung. Die Gruppe der Giberproportional an der Befruchtung
beteiligten Nachbarbiume, die wir auch als die effektive Nachbarschaft bezeich-
nen, entspricht aber in ihrer genetischen Zusammensetzung kaum der der gesam-
ten Population; infolgedessen entsteht folgerichtig genetische Differenzierung der
bei einzelnen Samenbdumen effektiven individuellen Pollenwolken. Man verglei-
che dies mit Zufallspaarung. d. h. mit der Annahme (1) im Panmixiemodell (Kapi-
tel 1.3.2; vgl. auch Abb. 2-12)!
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Vor allem bei gro3eren Abstinden zwischen den Paarungspartnern sind effek-
tive Pollenwolken — und infolgedessen auch die Samen — genetisch stirker diffe-
renziert zu erwarten. So war in dichten Fichtenpflanzbestinden des Sauerlandes
diese Differenzierung gering, was fiir eine effiziente Pollenverbreitung spricht
(Finkeldey 1995). Dagegen war diese Differenzierung in thiiringischen bzw. hessi-
schen Eibenbestinden deutlich zu erkennen (Rajewski e# @/. 2000, Leinemann und
Hattemer 2000). Letzteres ist deshalb bemerkenswert, weil die Eibe besonders
leichten, weit flugfihigen Pollen bildet. Auch in einer Population der entomophi-
len Winterlinde im Mischbestand mit anderen Laubbiumen (Fromm 2001), in
Populationen des Feldahorns (Bendixen 2001) und anderer Baumarten war diese
Differenzierung festzustellen (vgl. die Beispiele 11-3, 11-4, 12-5 und 12-16).
Infolge geringer Bestandesdichte oder spirlicher Aktivitit von Pollinatoren ist im
Mangel an Fremdpollen bei selbstfertilen monézischen Baumarten ein erhShter
Anteil von Eigenpollen an der Befruchtung zu erwarten, der sich natiirlich stark
auf die Differenzierung der effektiven Pollenwolken auswirkt (Bendixen 2001,
Fromm 2001). Bei Baumarten mit einem System der Inkompatibilitit modifiziert
auch der Genotyp am steuernden S-Genlocus (vgl. Kapitel 1.3.3) die Zusammen-
setzung effektiver Pollenwolken. Nicht zuletzt kann nur der Pollen derjenigen
Paarungspartner effektiv werden, welcher dann entlassen wird, wenn die Blihot-
gane des Samenelters befruchtet werden kénnen; damit wird auch die Variation
der Blihphinologie zu einem Faktor, welcher zur Differenzierung effektiver Pol-
lenwolken beitrdgt (Bendixen 2001).

Schliefilich tragen Quantitit und genetische Struktur effektiven Externpollens
zur Differenzierung von Pollenwolken bei. In den oben erwihnten Fichtenbe-
stinden des Harzes war diese Differenzierung trotz gleichmifig Gber die Fliche
verteilter Mengen effektiven Externpollens deutlicher ausgeprigt; durch dessen
Eintrag aus einer gewissen Entfernung wurde dort die genetische Differenzierung
der individuellen Pollenwolken zwar veriandert, aber keinesfalls vermindert oder
gar nivelliert (Nascimento de Sousa ¢ a/. 2010).

Sinkt bei geringer Populationsdichte die Anzahl effektiver Nachbarbdume ab,
entstehen korrelierte Paarungen; die von einem Baum erzeugten Samen bilden
dann nicht mehr eine ideale Familie von Halbgeschwistern, sondern eine Gruppe
von Vollgeschwisterfamilien mit jeweils anderen Polleneltern. Der Grad der Kor-
relation von Paarungen wird in der Populationsgenetik zur Schitzung der Anzahl
effektiver Paarungspartner verwendet.
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Abb. 1-6. Einfliisse anf die genetische Differenzierung des bei einzelnen Baumen effektiv gewordenen
Pollens (ans Hattemer und Ziehe 2004b).

Alle diese Besonderheiten der Zusammensetzung effektiver Pollenwolken stellen
Abweichungen vom Modell der Zufallspaarung dar; denn hierunter erwartete
man, dass alle Baume von ein und derselben genetisch homogenen Pollenwolke
befruchtet werden. Indessen steuern die Genotypen der Sameneltern und die her-
angetragene genetische Information der Polleneltern die genetische Struktur der
von einzelnen Bidumen erzeugten Samen: Nicht nur die Sameneltern, sondern
auch deren effektive Pollenwolken sind nach Abb. 1-6 genetisch differenziert und
es ist zu erwarten, dass diese Umstinde zusammen genetische Differenzierung der
Nachkommenschaften bewirken. Die Differenzierung der individuellen Pollen-
wolken bewirkt also eine Tendenz zu genetischer Differenzierung auch der von
einzelnen Bidumen gebildeten Samen, zu deren Differenzierung natiirlich die oh-
nehin zwischen den Sameneltern bestehenden genetischen Unterschiede beitra-
gen.

Schon die Verbreitung des effektiven Pollens in einem Bestand folgt also
kaum dem Zufall. Neben Gewicht und Flugvermégen des Pollens anemophiler
Baumarten sind Windgeschwindigkeiten fiir dessen Transportentfernungen we-
sentlich; dariiber hinaus bestimmen im Zusammenhang mit der rdumlichen Ver-
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teilung der Genotypen der Baume die Windrichtungen wihrend der Blihperiode
(vgl. Abb. 1-6 rechts oben) das Verteilungsmuster der Genotypen ihrer Samen
(Gillet und Ziehe 2016). Dieses Muster ist schlieBlich auch durch die von einzel-
nen Polleneltern erzeugten Pollenmengen geprigt. Die Windrichtungen kénnen
innerhalb eines Bestandes mehr oder weniger radialsymmetrisch verteilt sein oder
aber der Wind kann vorwiegend aus einer Richtung kommen. In ersterem Falle
ist die genetische Diversitit in der Mitte des Bestandes am groB3ten zu erwarten.
Stark gerichtete Pollenverbreitung fithrt andererseits in den dem Winde abgekehr-
ten Bestandesteilen zu gréerer Diversitit der Samen (vgl. Abb. 2-12), wihrend an
dem Wind zugekehrten Bestandsrand lediglich die 6rtlich vorhandenen geneti-
schen Varianten in den Samen Uberwiegen. Wie Gillet und Ziehe (2016) gezeigt
haben, prigt der Wind so das genetische Verteilungsmuster der Samen. Dieses
wirkt sich nicht nur bei der Reproduktion aus, sondern ist auch bei Probennah-
men im Rahmen genetischer Inventuren (vgl. Kapitel 2,3) und bei der Samenern-
te (vgl. Kapitel 11.3.1) zu beriicksichtigen.Der Transport effektiven Pollens spielt
insofern eine wichtige Rolle, als seine Reichweite zur Abgrenzung von Populatio-
nen dient. Zwei Populationen sind voneinander abgegrenzt, wenn kein Paarungs-
kontakt zwischen einem Individuum der einen und einem Individuum der anderen
Population besteht; nur dann sind die Populationen genetisch isoliert. Bestiinde
aber ein solcher Paarungskontakt, wiren die Paarungspartner per definitionem det-
selben Population zugehdrig. Stellt ein solcher Paarungskontakt ein seltenes Er-
eignis dar, spricht man unter einem pragmatischen Aspekt eben doch von zwei
Populationen (vgl. Kapitel 1.3.1). Die genetische Analyse von Populationen in
einer gewissen 6kologischen oder geographischen Entfernung voneinander gehdrt
nach wie vor zu den Grundlagen der Auswahl und der Erhaltung forstlicher Gen-
ressourcen.

Wie die Pollenverbreitung ist auch die Samenverbreitung in einer Population
nach Endler (1977) sorgfiltig zu trennen von dem Begriff Genfluss; dieser zihlt
zu den evolutiondren Faktoren und bezieht sich auf den Transport genetischer
Information zwischen Populationen (s. unter (4) in Kapitel 1.2). Bewirkt 6rtlich
unterschiedlicher Selektionsdruck eine Tendenz zu genetischer Differenzierung,
so bewirkt Genfluss als nivellierende Kraft eine entgegengerichtete Tendenz, die
tber den Grad der Differenzierung von Populationen mitentscheidet.

1.3.5 Systeme der Samenverbreitung

Analog zum System der Pollenverbreitung kénnte man das der Samenverbreitung
(Wind oder Wirbeltiere) durch die Verteilung der Transportdistanzen der Samen
beschreiben, welche je nach Verbreitungsvektor und physischer Bestandesstruktur
ebenfalls eine ganz bestimmte Form annehmen dirfte. Die Analyse hitte aller-
dings zur Voraussetzung, groflere Mengen von Samen nach einem zweckentspre-
chenden Plan im Gelidnde aufzufangen.
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Zur Variation der Transportdistanzen effektiven Pollens tritt also die Variation
der Transportdistanzen der Samen hinzu. Je nachdem Samen barochor mehr oder
weniger nur im engen Umkreis des Samenelters verbreitet oder anemochor bzw.
zoochor sehr weit transportiert werden, gibt es grofle Unterschiede zwischen den
Baumarten. Da in der niheren Umgebung eines Samenelters wohl mehr Samen
landen als an weiter entfernten Stellen, verstirkt sich die Tendenz zum haufigeren
Auftreten seiner Allele in seiner Umgebung, seinem Samenschatten. Bei reduzier-
ter Populationsdichte tiberlappen die Samenschatten der einzelnen Biume weni-
ger; dies ist besonders offensichtlich bei barochorer Samenverbreitung.

1.3.6 Raumliche genetische Strukturen

Die enge Verkniipfung der Systeme der Paarung sowie der Pollen- und Samen-
verbreitung zeigt sich an einer Besonderheit. In einer Baumpopulation sind Allele
und Genotypen nicht etwa zufallsmifig tiber das Habitat verteilt, sondern geneti-
sche Varianten treten geklumpt auf. Man spricht von rdumlichen genetischen
Strukturen (spatial genetic structures, SGS). Liegt eine raumliche genetische Struk-
tur mit Klumpungen vor, sind auch die in verschiedenen Partien der Population
erzeugten Samen differenziert.

Die bevorzugt in der Umgebung des Samenelters zu Boden fallenden Samen
weisen nicht nur dhnliche Allelhdufigkeiten auf, sie sind auch in gewissem Grade
verwandt; man spricht daher von Familienstrukturen. Wird infolge reduzierter
Populationsdichte die Anzahl der effektiven Nachbarn geringer, wird — bei be-
grenzter Reichweite der Samenverbreitung — die Entstehung von Familienstruk-
turen grundsitzlich begiinstigt. Auch die Besiedlung von Offnungen im Bestand
durch die Nachkommen einzelner dominanter Sameneltern fihrt zu Fami-
lienstrukturen. Es sind also genetische und demographische Prozesse, die solche
Strukturen entstehen lassen bzw. verdndern. Im Zuge der mit zunehmendem Alter
abnehmenden Populationsdichte sind rdumliche genetische Strukturen wieder
weniger stark ausgeprigt — ein Phinomen, welches infolge der Durchforstungen
noch verstirkt wird (vgl. Beispiel 6-1). In Pflanzbestinden verdanken rdumliche
genetische Strukturen ihre Entstehung allenfalls plitzeweiser Nachpflanzung mit
genetisch differenziertem Pflanzgut; Familienstrukturen sind dort natirlich nicht
denkbat.

Wie Ziehe und Hattemer (2004) in naturverjiingten Buchenbestinden feststell-
ten, erstreckten sich in einigen Fillen die Klumpungen von Allelen diber Entfer-
nungen, welche die Reichweite des Transports von effektivem Pollen und von
Samen betrichtlich Uberschreiten (vgl. Tab. 6-3). Unter diesen Umstinden konn-
ten bei natiirlicher Verjingung rdumliche genetische Strukturen evolutiondr nur
dadurch entstehen, dass in etwas weiter voneinander entfernten Bereichen von
Populationen andere Bedingungen der Selektion herrschen.

Auf der Grundlage mit abnehmender Entfernung zunehmend gréBerer gene-
tischer Ahnlichkeit von Biumen werden riumliche genetische Strukturen durch
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Autokorrelationen (in Analogie zu den Arbeiten von Moran 1950) quantifiziert
und durch Korrelogramme (nach dem Verfahren von Streiff e o/ 1998) veran-
schaulicht. Eine in mehrfacher Hinsicht vorteilhafte alternative und direkt inter-
pretierbare Methode besteht in der Analyse mit der Entfernung zunehmender
genetischer Abstinde zwischen Bdumen bzw. in deren Veranschaulichung durch
Distogramme (Degen 2000). Korrelogramme und Distogramme basieren auf
rdumlichen Distanzklassen, die je nach Datenmaterial und Fragestellung gewihlt
werden miussen. Dabei werden Paare von Bidumen in ihrer genetischen Aus-
stattung verglichen, die in unterschiedliche rdumliche Distanzklassen fallen. Im
Gegensatz hierzu untersucht man mit dem klassischen Test nach Mantel (1967)
die Korrelation raumlicher und genetischer Distanzen, ohne separate Distanzklas-
sen zu betrachten.

Jolivet et al. (2011) diskutierten Einflussfaktoren auf die Stirke und die rdumli-
che Erstreckung der Klumpung, Methoden ihrer Analyse und Aussagen iber das
genetische System sowie die Geschichte von Populationen der Vogelkirsche. Un-
ter einigen einheimischen Baumarten, die Objekt von Mallnahmen der Gener-
haltung sind, spielt bei der Entstehung rdumlicher genetischer Strukturen auch
vegetative Reproduktion (vgl. Kapitel 1.3.2) eine besondere Rolle; die in Beispiel
12-5 skizzierten Untersuchungen zu rdumlichen genetischen Strukturen wurden
daher an ,genets angestellt.

1.3.7 Systeme der Anpassung

Als eine evolutionire Kraft bewirkt der Umweltdruck, dass die Triger unter-
schiedlicher Genotypen unterschiedlich viele Nachkommen haben. Dies kann
tber die Generationen hinweg zur Anreicherung der Population mit Genotypen
groferen reproduktiven Erfolgs fithren. Dieses Teilsystem der Anpassung ist eng
verquickt mit den anderen hier erwihnten Teilen genetischer Systeme.

Die im Zeitalter grofirdumiger Umweltinderungen von biologischen Populati-
onen geforderten Fihigkeiten werden in Kapitel 3.4 angesprochen. Die Gesamt-
heit der Elemente des Anpassungssystems bewirkt die laufende Korrektur der
genetischen Struktur der Population zur Sicherung ihres Fortbestandes sowie zur
effizienteren Nutzung ihres derzeitigen und — ungewissen — kiinftigen Habitats.
Bereits in Kapitel 1.2 wurde neben der genetischen die epigenetische Anpassung
skizziert; beide Formen laufen offensichtlich nebeneinander ab. Einen Uberblick
tber die Gesamtheit der zu Anpassung einer Population fithrenden Faktoren er-
laubte erst die Betrachtung ihres gesamten Anpassungssystems.

1.3.8 Metapopulationen

Dieses von Levins (1969, /. cit. Pref. to 20 printing) entworfene Konzept der
biologischen Art ist in seiner Kurzfassung 6kologisch-demographisch, jedoch in
die Genetik der Evolution eingebunden: 'A species is a population of local populations
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which are established by colonists, and eventually disappear. The persistence of the species in a
region depends on the rate of colonization successfully balancing the local extinction rate'. Popu-
lationen vieler Arten kommen aggregiert in rdumlich begrenzten Habitaten vor
und sind dabei durch Migration verkniipft. Die Befdhigung zur Migration ist we-
sentlich fiir Ereignisse ortlichen Aussterbens und der Neuentstehung aus benach-
barten Populationen. Wie Hanski und Gaggiotti (2004) bemerkten, erweitert die
Betrachtung von Metapopulationen das Studium von Populationen um deren
rdumlichen Bezug. Infolge der Titigkeit des Menschen kommen viele seltener
gewordene Arten in mehr oder weniger gro3en und mehr oder weniger weit in der
Landschaft voneinander entfernten Populationen vor. Generhaltung von Baum-
populationen in verstreuten Habitatresten bzw. in zerstiickelten Habitaten (s. Ka-
pitel 3 und 6.1) verlangt nach der Berticksichtigung des Metapopulationsaspekts.

Aussterben und Neuentstehung von Baumpopulationen kommen im mitteleu-
ropiischen Wald ganz iiberwiegend durch menschliche Eingriffe in Gang. Wie die
von Gaggiotti und Hanski (2004) angestellten Uberlegungen zeigen, besitzt das
Studium der Dynamik von Metapopulationen Vorteile fir die Analyse der Aus-
wirkungen von Habitatzerstickelung und Habitatverlusten.






2. Genetische Variation von Baumpopulationen

Der in Kapitel 1.1 eingefithrte Begriff der genetischen Variation bezeichnet ganz
allgemein die Existenz verschiedener genetischer Varianten. Demgegentber be-
zeichnet genetische Variabilitit mehr die Befidhigung zur Bildung verschiedener
Genotypen aufgrund eines gegebenen Vorrats allelischer Varianten. So kann eine
Population mit einem bestimmten Besitz polymorpher Genorte und deren Allel-
vorrat je nach ihrem Paarungssystem viele oder nur mifig viele verschiedene Ge-
notypen bilden und damit hohe oder geringe Variabilitit aufweisen. Gelegentlich
wird Variabilitit auch als Synonym fiir Variation verwendet. In der in Kapitel 1.1
wiedergegebenen Definition von Gaston (1996b) wird zwischen ,variety® und ,va-
riability jedoch klar getrennt.

Exakte Messung von Biodiversitit ist Voraussetzung fiir die Befassung mit
Okologie und damit Naturschutz (Gaston 1996a). Dieses Kapitel gilt daher der
Messung genetischer Variation — im Rahmen unserer Bemithungen um die Erhal-
tung genetischer Variation kaum Uberraschend. Dabei ist auf die Vielzahl von
Wegen zur Messung genetischer Variation hinzuweisen, wenn auch nicht alle im
Zusammenhang mit ihrer Anwendung prisentiert werden kénnen.
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2.1 Genmarker und Markergene

Ist die Anwesenheit einer bestimmten genetischen Variante an einem bestimmten
Genlocus an der Ausprigung eines — diskret variierenden — phanotypischen Merk-
mals von Individuen eindeutig erkennbar, so bezeichnen wir dieses Merkmal als
einen Genmarker. Hine kodominant ausgeprigte genetische Variante mit dieser
Eigenschaft wird als Markergen bezeichnet; strenggenommen handelt es sich da-
bei um ein Markerallel. Der betreffende Genlocus ist dann ein Markergenlocus.
Nachfolgend werden Verfahren der Identifikation von Markergenloci sowie einige
ihrer elementaren Anwendungsgebiete skizziert.

Die Analyse genetischer Variation ist an gewisse methodische Voraussetzun-
gen gebunden (Hattemer 1991). Fur den Grofteil der experimentellen popula-
tionsgenetischen Forschung bedarf es der formalen Identifikation polymorpher
Genloci als den Einheiten der Vererbung, deren sidmtliche genetische Varianten
sich in Vererbungsanalysen als kodominant ausgeprigt und damit als eindeutig
erkennbar erwiesen haben. Das klassische Verfahren zur Identifikation polymor-
pher Genloci ist nach Mendel (1866) die Vererbungsanalyse anhand des von ihm
konzipierten Kreuzungsversuchs. Bei der Kreuzung zweier Pflanzen wird der
Pollen der einen kiinstlich auf isolierte Narben der anderen iibertragen. Von der
Ausprigung phinotypischer Merkmale von Elternpaaren und ihren Nachkommen
ist der Schluss auf die Genotypen an den kontrollierenden Genloci méglich; an-
ders als in den Versuchen MENDELs gelingt dieser Schluss wesentlich leichter in
Abwesenheit von Dominanz. Die von MENDEL qualitativ und quantitativ charak-
terisierten Aufspaltungen erlauben den Schluss auf die Art der genetischen Kon-
trolle des Merkmals.

Mithilfe von Markergenloci lassen sich Einblicke in den Genotyp von Indi-
viduen gewinnen; ferner ldsst sich Individuen an bestimmten Genloci ein Genotyp
zuordnen. Damit lassen sich genetische Strukturen von Populationen erheben.
Gingige Methoden der Beobachtung von Genmarkern an Bdumen waren von
1961 bis in die 80er Jahre des vorigen Jahrhunderts so gut wie ausschlief3lich die
gelelektrophoretische Untersuchung von Isoenzymen und der sie kontrollierenden
Enzymgenloci. Diese besitzen den Vorteil verbreiteter Kodominanz, sie erlauben
die Erkennung Heterozygoter und erméglichen so die vollstindige Erhebung aller
Genotypen. Nach Herstellung der Korrespondenz zwischen Isoenzymen und den
Allelen der im Zellkern enthaltenen Enzymgenloci in Vererbungsanalysen werden
diese als Alloenzyme bezeichnet. Viele der in dieser Schrift zitierten Forschungs-
ergebnisse wurden noch mit ihrer Hilfe gewonnen. In den 70er und 80er Jahren
des vorigen Jahrhunderts spielten — bei Koniferen — auch die Genloci eine Rolle
als Markergene, welche die Gehalte an bestimmten Terpenen im Nadelharz kon-
trollieren. Sie werden heute in diesem Umfang nicht mehr benutzt — sie weisen
wenig Variation auf und zeigen tbereinstimmend das Phinomen der Dominanz.
Isoenzyme bzw. Alloenzyme und Terpengehalte wurden unter der Bezeichnung
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biochemisch-genetische Marker zusammengefasst. Die Ausprigung metrischer
Merkmale mit stetiger Variation liefert kaum jemals Informationen tber die Pri-
senz bestimmter genetischer Varianten.

Effektive
Pollenwolke

Effektive
Pollenwolke

A

P(AA;) = P(AA) + P(AA)

P(AjAL) = P(AjA)
fehit Ay, so ist P(AA) =5

P(AA) = PAA) =3

=

Abb. 2-1. Aufspaltung an einem Genlocus A unter den Nachkommen eines als heterozygot mit Genotyp
AA; angenommenen Samenelters. Links: Enthdlt der befruchtende Pollen nur ein Fremdtypallel Ay
(welches im Samenelter nicht vorkommt), so erwartet man bei ausgewogener Segregation der weiblichen
Gameten und ufallsmdafiger Befruchtung eine ebenso ausgewogene Aunfspaltung weier Heterogygoter.
Rechts: Enthalt der befruchtende Pollen dagegen anch die (im Samenelter enthaltenen Eigentyp-) Allele A;
und Aj oder ein weiteres Allel Aw zu beliebigen Anteilen, so sind mebrere Arten von Aufspaltung u
enwarten.

Genetische Marker werden in vielfiltiger Weise angewandt. Etwa ist in der Abb.
2-1 gezeigt, wie die Aufspaltung in der Nachkommenschaft eines als heterozygot
angenommenen Samenelters nach freier Abbliite beschaffen sein kann. Die in der
Darstellung rechts angegebenen Eigenschaften erlauben nach Gregorius (1988 un-
ver6tt., Gillet und Hattemer 1989) die Prifung einer Vererbungshypothese ohne
Anstellung eines Kreuzungsversuchs.> Gleichzeitig wird die Abstammung der
Nachkommen von diesem Samenelter belegt (Hattemer und Ziehe 2004a): Nach-
kommen, die mindestens ein oder gar beide Allele mit einem Samenelter gemein-
sam haben, kénnen von diesem abstammen, solche mit Genotyp ArAx jedoch
nicht.

Steht Gewebe erwachsener Biume nicht zur Verfiigung, so ldsst sich auf ihren
Genotyp aus der genotypischen Verteilung unter ihren Nachkommen (Samen)
schlieBen (Abb. 2-2). Haben (a) alle Samen eines von zwei Allelen A; bzw. A;j ge-
meinsam, so muss der Samenelter fiir diese Allele heterozygot sein. Dieser Schluss
wird bekriftigt durch die Existenz homozygoter Samen AjA; und AjA;, deren Ent-

5> Bei dem von MENDEL vorgenommenen Kreuzungsversuch mit Heterozygoten gleichen Genotyps
AjAj enthilt der effektive Pollen deren beide Allele mit gleicher Haufigkeit; infolgedessen ist in
diesem Fall auch P(AjA)=P(AjA)=1/4. Dagegen sind nach freier Bestaubung wie in Abb. 2-1
die beiden und eventuell weitere Allele mit beliebigen anderen Haufigkeiten ausgestattet. Das
MENDELsche Spaltungsgesetz beschreibt gewissermal3en nur einen Sonderfall.
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stechung auf Fremd- oder Selbstbestiubung zuriickgehen kann. Haben (b) alle
Samen gerade ein Allel gemeinsam, so kann der Samenelter fir dieses nur ho-
mozygot sein.

Bei Koniferen und ihren Samen gestaltet sich wie bei allen Gymnospermen die
Vererbungsanalyse zunichst einfacher. Nach Miller[-Starck] (1976) zeigen die in
den Samen enthaltenen Makrogametophyten eines heterozygoten Samenelters das
Phinomen der @ Gametensegregation (Abb. 2-3). Ferner ist die Ordnung des
Embryogenotyps méglich, was die Analyse des Paarungssystems in einer Popula-
tion erleichtert: Ein im Embryo, nicht aber im Makrogametophyten, eines Samens
enthaltenes Allel muss vom Pollenelter stammen. Ein unter den Makro-
gametophyten des Samenelters nicht auftretendes Allel im Embryo eines Samens
ist zudem Indiz fir dessen Entstehung aus Fremdbefruchtung.

Nachkommen

oy

—

(a) alle Nachkommen haben eines
von zwei Allelen A; und Aj
gemeinsam

=> Samenelter ist AjA;

(b) alle Nachkommen haben ein Allel
A; gemeinsam
{“"j'“*j und AiAk fehlen)

== Samenelter ist A; A;

Abb. 2-2. Schinss aus den Allelen in den Samen anf den Genotyp ibres Samenelters.
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Liegt die Nachkommenschaft von Biumen, etwa Samen, vor, so kann die Zusam-
mensetzung der in Kapitel 1.3.4 erwihnten effektiven Pollenwolke individueller
Sameneltern geschitzt werden (Gillet 1997); diese Kenntnis findet bei der Analy-
se des Paarungssystems Verwendung. Hat der Samenelter den homozygoten Ge-
notyp AiA;, so entstehen aus Befruchtung durch Pollen mit den Allelen Aj, A;, Ay,

. unter den Nachkommen die Genotypen AiAi, AiAj, AjAx, ... und die Hiufig-
keiten der Allele im befruchtenden Pollen sind ganz einfach die Anzahlen Nj, Nj;
Nig, ... dieser Genotypen; N ist der Stichprobenumfang.

Samenelter

AA,

y 'y L
AA AN BAA
AA ) AA; AR

Abb. 2-3. Ordnung des Genotyps im Koniferensamen. Die sechs schematisch dargestellten Samen tragen
im Makrogametophyten (oberbalb des Schrigstrichs) eines der beiden Allele des heterogygoten Samenelters.
Das gleiche Allel findet sich anch im Embryo (unterhalb des Schrigstrichs) wieder, doch tritt hier ein mit
dem befruchtenden Pollen jibertragenes Allel hinzu; es ist jeweils an weiter Stelle eingetragen.

Ist der Samenelter dagegen heterozygot mit Genotyp AiAj, so schitzt man die
Zusammensetzung der effektiven Pollenwolke durch die relativen Hiufigkeiten
seiner beiden Allele p; und py

N;; N“+ij+Nij
p. = .
' N; +N; N
bzw.
B ij Nii+ij+Nij
pj - '
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sowie — in Anwesenheit von Fremdtypallelen £ (in diesem Falle ist auch
NitN;+N;<N) — durch deren Haufigkeit

pk:Nik+Njk.
N

Voraussetzung fiir die Zulissigkeit dieser Schitzung ist wiederum die ausgewoge-
ne Segregation der @ Gameten.

Neben den erwihnten Beispielen aus der Analyse des Paarungssystems besteht
ein sehr umfangreiches Anwendungsgebiet genetischer Marker in der Messung
genetischer Variation und Differenzierung. In Kapitel 2.5 werden sie bei Paarver-
gleichen zur Untersuchung der genetischen Kontrolliertheit phinotypischer
Merkmale verwendet. SchlieBlich werden sie fir forensische Untersuchungen
eingesetzt (vgl. Kapitel 14.3.4).

An die Stelle der Analyse von Isoenzymen und Terpenen sind heute zuneh-
mend molekulargenetische Methoden getreten, mit welchen sich gréBere Teile des
gesamten Genoms (einschlieBlich extranuklearer genetischer Information) direkt
untersuchen lassen. Molekulargenetische Marker sind nicht unbedingt als Einhei-
ten der Vererbung definiert, sondern sie stellen DNA-Abschnitte dar, welche die
Information fiir die Synthese eines bestimmten Polypeptids enthalten. Diese Ab-
schnitte kénnen auf den Chromosomen dem Sitz der ein phinotypisches Merkmal
kontrollierenden genetischen Information (einem funktionalen Gen) eng benach-
bart oder Teil des funktionalen Gens selbst sein. Ihre Verbindung zu einem sol-
chen Gen und zu dem phinotypischen Merkmal ist dann besonders eng (Sehr und
Fluch 2016). Vendramin und Hansen (2005) gaben einen Uberblick iiber heute
verwendete Typen von DNA-Markern; je nach der Art sich stellender Fragen fillt
die Entscheidung Gber die Wahl der genetischen Marker anders aus. Die Anzahl
bekannter Marker nimmt rasch zu. Finkeldey ef /. (2004) haben die vielfiltigen
Vorteile molekularer Genmarker vorgestellt.

Die wegen ihrer groflen Variation bedeutsamen Kernmikrosatelliten sind im
Regelfall unterscheidbar kodominant ausgeprigt wie die meisten Alloenzyme und
werden fiir ihre Verwendbarkeit als Genmarker mit den gleichen Methoden getes-
tet. Sie stellen zumeist Bereiche des Genoms dar, welche nicht exprimiert werden
und am duBleren Erscheinungsbild nicht erkennbar sind. Eine Ausnahme stellen
etwa EST-SSRs dar, die in exprimierten Bereichen des Genoms auftreten kénnen.
Andere molekulargenetische Marker zeigen Dominanz und finden daher in ande-
rem Zusammenhang Verwendung. Das Anwendungspotential molekular-
genetischer Marker ist ungleich gréBer als das der frither so gut wie ausschlieBlich
verfiigbaren Alloenzyme. In Kapitel 2.8 wird in aller Kiirze beschrieben, wie mit-
tels molekulargenetischer Marker nach genetischen Varianten gesucht wird, wel-
che fiir Anpassungsprozesse oder fiir die Bildung forstlichen Ertrags relevant sind.

Genetische Marker erlauben zunichst Feststellungen tber die in diesem Un-
terkapitel behandelten Fragen der direkten Abstammung; sie erlauben ferner die
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im Ubrigen Teil des Kapitels 2 behandelte genetische Variation. Das Gebiet ihrer
Anwendungen ist indessen weit grofler und umfasst die verschiedensten fiir die
Generhaltung wichtigen Aspekte des genetischen Systems von Populationen, de-
ren einige im Kapitel 1 skizziert wurden (Milligan ef a/. 1994).

2.2 Genetische Variation in einer Population

In der sehr eingehenden Behandlung dieses Themas durch Gillet ef a/. (2005) wird
hervorgehoben, dass nicht die gesamte genetische Variation im Genom, sondern
nur die allelischen Varianten bestimmter Genloci beobachtet, gemessen und fiir
Vergleichszwecke herangezogen werden kénnen.

Der in der Okologie oft als Synonym fiir Variation verwendete Terminus Vielfalt
bezieht sich in der Genetik lediglich auf die Anzahl von Varianten und ldsst deren
relative Haufigkeit unberticksichtigt. Dies macht genetische Vielfalt zum einfachs-
ten Mal3 fir genetische Variation. Vielfalt bedeutet hier also ausschlieBlich die
absolute Anzahl verschiedener genetischer Varianten. Fiir diese genetischen Vari-
anten gibt es allerdings mehrere Moglichkeiten des Bezugs:

(1) Die allelische Vielfalt eines beliebigen Genlocus ist die Anzahl seiner ver-
schiedenen Allele,

(2) die genotypische Vielfalt bezliglich einer bestimmten Menge von Genloci
ist die Anzahl verschiedener Genotypen,

(3) die gametische Vielfalt beziiglich einer bestimmten Menge von Genloci ist
die Anzahl genetisch verschiedener Gameten,

(4) die genische Vielfalt beziiglich einer bestimmten Menge von Genloci ist die
Anzahl verschiedener Allele an allen polymorphen unter den vorgegebenen Gen-
loci zusammengenommen.

Offensichtlich bestimmt die allelische Vielfalt an einem Genlocus dessen potenti-
elle genotypische Vielfalt; nach einfachen Regeln der Kombinatorik sind an einem
diploiden Genlocus mit 7 Allelen #» homozygote und #(n-1)/ 2 heterozygote, insge-
samt also #(n+1)/2 verschiedene, Genotypen moglich. Ebenso grenzt die genische
Vielfalt an einer vorgegebenen Menge von Genloci die maximal mégliche genoty-
pische Vielfalt, insbesondere die mogliche Anzahl verschiedener heterozygoter
Genotypen, ein. Zu letzterem Aspekt bietet Gregorius (1977) Informationen.

Von Stichproben abgeleitete Schitzungen dieser Vielfaltmalle sind von deren
Umfang abhingig. Je gréBer der Stichprobenumfang ist, desto mehr genetische
Varianten wird man bei gegebener Variation der Population in einer Stichprobe
erwarten. Will man eine Stichprobe zur Schitzung der Vielfalt von Populationen
gewinnen, muss man sich dies verdeutlichen und den Umfang entsprechend pla-
nen. Der Versuch, die mit dem Stichprobenumfang wechselnde Wahrschein-
lichkeit fir die Entdeckung von Allelen zu beriicksichtigen und damit die
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(zwangsldufig unvollkommene) Schitzung der Vielfalt vom Stichprobenumfang
unabhingig zu machen, fithrte zur Verwendung der erwarteten bzw. zu erwar-
tenden Vielfalt auf der Basis eines bestimmten, in der Regel des unter den einbe-
zogenen Stichproben geringsten, Stichprobenumfangs. Bezogen auf die allelische
Vielfalt findet man dies in der Literatur auch als ,allelic richness® (in der Berech-
nung nach Petit ez a/. 1998) bezeichnet, was sich direkt an die von Hurlbert (1971)
vorgeschlagene ,species richness‘ aus der Okologie anlehnt.

Die entsprechende Formel fir die Berechnung der erwarteten bzw. zu erwar-

tenden Vielfalt lautet
B m N —Ni N
g g

i >

wobei Ay die erwartete Vielfalt in einer Stichprobe vom Umfang g darstellt, die
aus einer (tatsdchlich beobachteten) Stichprobe vom Umfang N (N>g) mit 7 Al-
lelen in den jeweiligen Anzahlen N; 7 = 7,...,7z, stammt. Welche GroBenord-
nungen sich fiir die erwartete Vielfalt ergeben, ist den Beispielen in Tab. 2-1 zu
entnehmen.

Tab. 2-1. Allelische Struktur in einer Stichprobe mit einem Umfang von 1000
Allelen (links) und die erwartete bzw. zu erwartende Vielfalt fiir geringere Stich-
probenumfinge zwischen 500 und 5 (rechts).

Allelverteilung Erwartete Vielfalt
Erwartete Viel-

Allel Anzahl Stichprobenumfang falt
A 469 500 8,96
Az 254 300 8,69
As 129 200 8,29
Ay 71 100 7,38
As 36 75 6,96
As 21 50 6,35
Ay 8 20 4,96
Ag 7 10 391
Ay 5 5 2,90
Umfang

insgesamt 1000
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Nach Gillet ¢f al. (2005) kann diese Vorgehensweise durchaus mit unerwarteten
Schwierigkeiten verbunden sein. Danach kann sich durch Hinzunahme einer
Stichprobe, welche kleiner ist als die vorher entnommene, nach Neuberechnung
der erwarteten Vielfalt die urspriingliche Rangordnung der Stichproben verindern.
Bei der Berechnung einer erwarteten Vielfalt spielen eben die beobachteten Héu-
tigkeiten der Allele eine deutliche Rolle; und zwar schldgt sich im Erwartungswert
der Vielfalt bei vermindertem Stichprobenumfang die Prisenz vieler seltener Alle-
le in einer deutlich kriftigeren Reduktion nieder. Dagegen zeigt eine weniger viele
und dafiir relativ hiufigere Allelvarianten umfassende Haufigkeitsstruktur hin-
sichtlich der erwarteten Vielfalt eine weitaus schwichere Reaktion.

Ein weiteres Problem stellt die nicht berticksichtigte Kombination von Allelen
in beprobten diploiden Individuen dar. Da in der Regel Stichproben von Indivi-
duen bzw. von Samen und somit Paare von Allelen inventiert werden, spielt deren
Kombination eine entscheidende Rolle. Bei Zufallskombination der Allele macht
die Reduktion auf die Betrachtung von Allelen durchaus Sinn; im Falle unter-
schiedlicher Homozygoten- oder Heterozygotentberschiisse (im Vergleich zu
HW-Struktur) kann es beim Vergleich der erwarteten Vielfalt zu Fehleinschit-
zungen kommen. Ebenso dirften bei kleineren Stichprobenumfingen beispiels-
weise Familienstrukturen zu deutlich verminderter Vielfalt innerhalb einzelner
Familienverbinde fithren, wogegen die erwartete Vielfalt aus einer gréBeren, viele
Familien umfassenden, Stichprobe bei Zufallsauswahl zu einer gréfleren erwarte-
ten Vielfalt fihrt.

Auch der Terminus Diversitit wird in der Okologie in einem sehr allgemeinen
Sinne und als Synonym fiir Variation gebraucht. In der Populationsgenetik charak-
terisiert die Diversitdt die genetische Heterogenitit Giber die Vielfalt hinaus. Sie
basiert nidmlich auf der relativen Haufigkeitsverteilung (p1, pz...) der an einem
Genlocus auftretenden verschiedenen genetischen Varianten und damit nur indi-
rekt auf deren Anzahl.

Fir Diversititsmalle fordert man einige intuitiv sinnvolle Eigenschaften; etwa

sollen sie einen nicht-negativen Wertebereich besitzen. Zudem soll fiir eine fest
vorgegebene Vielfalt, also Anzahl verschiedener Varianten, das Diversitdtsmaxi-
mum gerade bei Gleichverteilung vorliegen; die geringsten Werte des Diver-
sitdtsmalles aber sollten sich in der Nihe degenerierter Verteilungen (d.h. Minot-
polymorphismen mit einer in ihrer Hiufigkeit stark dominierenden Variante) er-
geben.
Eine Klasse von Diversititsmallen, welche diese Eigenschaften erfillen, wurde
von Hill (1973) speziell mit Blick auf 6kologische Anwendungen vorgeschlagen,
spiter von Routledge (1979) charakterisiert sowie von anderen Variationsmal3en
abgegrenzt:

v, = (Z( p; )8)1/(1—a) fir @ #7 und p; als relative Haufigkeit des Types 7.
i
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Ist nur ein einziger Typ vorhanden (p; = 7), so ergibt sich auch als Ergebnis gerade
1. Bei Gleichverteilung auf insgesamt # verschiedenen Typen und somit p; = 1/#
ergibt sich die Anzahl der verschiedenen Typen mit

Va — (Z(%)a)%l—a) :(n (%)a)%l—a) -

v, ist fir nicht-uniforme Verteilungen (auBler Gleichverteilung) eine streng
monoton fallende Funktion von 4. Wihrend sich « von 0 gegen o bewegt, fallen
die »-Werte von # (Gesamtanzahl der Typen im Kollektiv) gegen p.~' (hierbei
bezeichnet py. den groBiten Wert aller p).

Fir Werte von a2 nahe bei 0 erhalten alle Typen (einschlieBlich der seltenen)
fast gleiches Gewicht in #,, was fiir 2 = 0 mit »als der Vielfalt sofort deutlich wird.
Bei hohen Werten von a wird die Diversitit #, schlieBlich nur noch durch die
grofite Hiufigkeit bestimmt (20 = pua 7). Die Wahl von « fithrt somit in der
Quantifizierung der Variation zu einer unterschiedlichen Gewichtung seltener
Varianten, was im Hinblick auf Genressourcen und die Bedeutung seltener Vari-
anten eine Rolle spielt.

Spezielle Werte von « fithren zu durchaus bekannten Variationsmalen. Im Fall
von a = 1, fir welchen », formal nicht definiert ist, fithrt eine entsprechende
Grenzwertbetrachtung (einer stetigen Erginzung) zu

Vi = (HI pipi )71

und nach Logarithmierung zur bekannten Entropie von Shannon und Weaver

(1949):

H :_Z p; -log, p;

wobei iiber diejenigen 7 summiert wird, fir die p> 0 ist. Lewontin (1972) setzte als
einer der ersten dieses damals bereits in der Okologie gebriuchliche Ma3 zur Be-
stimmung genetischer Diversititen ein, worin die p, 7 = 1,2, ... wieder relative
Allelhdufigkeiten bezeichnen. Diejenigen FHigenschaften eines Diversititsmalies,
die in der Anwendung gerade zu diesem Mal3 der Entropie fithren miissen, sind
u.a. von Pielou (1969) ausfiihrlich diskutiert worden. Als Basis 4 des Logarithmus
in H werden entweder 2, ¢ oder 10 gewihlt, in der Genetik zumeist ¢, was dem
natiirlichen Logarithmus entspricht.
Fiir 2 = 2 ergibt sich fiir einen Genlocus mit n Allelen

1<v, = pH)" <n

als Mal3 fur die allelische Diversitit, was als effektive Anzahl der Allele bereits
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Crow und Kimura (1970, /oc. cit. Kapitel 7.2) verwendet haben. Die Berechnung
wird in Beispiel 2-1 anhand willktrlicher Daten demonstriert.

Gelegentlich wird die Diversitit an einem Genlocus in einer Population ausge-
driickt als die Differenzierung der einzelnen Individuen von der Gesamtheit aller
anderen (eigentlich deren Komplement, vgl. Kapitel 2.4). Daraus entsteht nach
Gregorius (1978) die sog. Gesamtdifferenzierung (in Anlehnung an total).

N 1
Sy =——(1-=
T N—l( V)

Beispiel 2-1. Berechnung der allelischen Diversitit von Populationen [l
tinf Populationen sei ein Genlocus mit zwei bzw. drei Allelen in unter-
schiedlichen Hiufigkeiten besetzt. Die Allelvorrite der Populationen stelle man
sich als Urnen mit schwarzen und weillen Kugeln vor. Die Wahrscheinlichkeit fiir
Gleichheit zweier mit Zuriicklegen aus einer Urne entnommener Kugeln ist

Pi+P;=).p und wir ethalten firr Population 1 daher 0,62+0,42 = 0,52. Der
i
Kehrwert dieser GroB3e ist die gesuchte Diversitit » = 1,92 (Tab. 2-2).

Tab. 2-2. Allelische Diversitat eines Genlocus mit unterschiedlicher allelischer
Struktur in fiinf Populationen.

Allel- Population
hiufigkeiten 1 2 3 4 5
p1 0,60 0,50 0,45 0,80 0,98
P2 0,40 0,50 0,45 0,15 0,01
b3 0,10 0,05 0,01
v 1,92 2,00 2,41 1,50 1,04

Auch in der Population 2 verfligt der Genlocus Giber zwei Allele; da sie hier gleiche
Hiufigkeit haben, nimmt die Diversitdt ihren maximalen Wert 2 an. Tritt, wie in
Population 3, ein miBig hdufiges Allel hinzu, steigt die Diversitit auf 2,41 an. Hitten
diese drei Allele gleiche Hiufigkeit, erreichte die Diversitit den maximalen Wert 3.
In dem Maf3e, in dem eines der Allele in seiner Haufigkeit dominiert, nihert sich die
Diversitit dem minimalen Wert 1 an (vgl. die Populationen 4 und 5). Beim Ver-
gleich der Populationen 1, 2 und 3 ist zu erkennen, dass merkliche Unterschiede in
der allelischen Struktur nur geringe Anderungen der Diversitit bewirken. 4
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Stellt man die Diversititen der oben beschriebenen Klasse #, fiir eine bestimmte
allelische Verteilung in Abhingigkeit von « (einschliefllich der oben erwihnten steti-
gen Brginzung im Fall 2 = 1) dar, erhilt man ein Diversititsprofil, in dem mit zu-
nehmendem « der Einfluss seltener Allele abnimmt. In Abb. 2-4 wird dies fir zwei
verschiedene Verteilungen mit unterschiedlicher Prisenz seltener Allele dargestellt.
Aus der Abbildung ist ersichtlich, dass bei kleinem « die seltenen Allele der Popula-
tion 1 fiir eine groBere Diversitit im Vergleich zu Population 2 sorgen, was insbe-
sondere an der Vielfalt (¢ = 0) deutlich wird. Fir #» mit # = 2 hat sich die Rangord-
nung aber bereits umgekehrt und Population 2 wird leicht héher bewertet, was sich
mit ansteigendem « noch etwas verstirkt. An der Abbildung ist auch zu erkennen,
dass mit der Entropie (¢ = 1) die Gewichtung seltener Varianten noch beachtlich
hoch ist.

47 ” -4
] Population 1 -
31 -3
] Population 2 I
1 Ipﬁ -1
0 ] I I I I L e I LT i

0o o5 1 15 2 25 3 35 4 45 5
a

Abb. 2-4. Mafe allelischer Diversitit in Abhdngigkeit von den Hdiufigkeiten der Allele eines Genlocus: In
der Population 1 treten zwei Allele Ay und Az mit den Hénfigkeiten pr = 0,7 bzw. p2 = 0,2 anf; zwei
seltene Allele A und Ay besitzen jeweils die Hiufigkeit 0,05. Die Population 2 besitzt nur wei Allele,
und zar Ay mit Hénfigkeit p; = 0,6 bzw. Az mit Hénfigkeit p> = 0,4 (Beispiel der Verteilungen nach
Ziehe und Hattemer 1988). Die beiden Kurven beschreiben die fiir das entsprechende a geltende Diversitit v,
in den beiden Populationen.

Schlie@3lich folgt als Sonderfall mit Werten zwischen 0 und 1 noch die von Nei
(1973) als ,gene diversity® bezeichnete Wahrscheinlichkeit fir Verschiedenheit
jeweils zweler zufallsmiBig gegriffener Allele (mit Zuriicklegen); sie beruht eindeu-
tig auf den Hiufigkeiten dieser Allele:

h=1-3"p
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Unter der hypothetischen Annahme einer HW-Struktur ist dies gleichbedeutend
mit dem Anteil der Heterozygoten an einem Genlocus. Die heute deshalb weit-
verbreitete Bezeichnung ,erwartete Heterozygyotie® ist etwas ungliicklich, weil sich
der Ausdruck ,gene diversity® in der Anwendung klar auf die allelische Variation
bezieht, wihrend man in Heterozygotie — wie der Name unschwer erkennen lasst
— kaum anderes als eine Eigenschaft der genotypischen Struktur erblicken kann.
Auch wird bei der Verwendung dieser Grée in Mitteilungen tiber experimentelle
Arbeiten meist nicht bedacht, unter welchen Voraussetzungen die implizite Er-
wartung gilt (vgl. Kapitel 2.7).

Wihrend die allelische Vielfalt der beiden in Abb. 2-4 dargestellten Populatio-
nen Werte von 4 bzw. 2 besitzt, sprechen die weiteren Diversititsparameter auf
diesen Unterschied weniger an. Anhand der beiden Beispiele allelischer Strukturen
wird zudem demonstriert, dass sich gréBere Unterschiede zwischen den Struktu-
ren nicht unbedingt in groBen Diversititsunterschieden zeigen mussen. Da die
Variationsparameter unterschiedliche Aspekte der Variation messen, ist zur Ge-
winnung eines vollstindigen Bildes von der Variation an inventierten Genloci also
die Betrachtung mehrerer Variationsparameter vonnéten; zudem muss ausrei-
chend Klarheit dariiber herrschen, was sie speziell zum Ausdruck bringen.

Gelegentlich wird die genische oder Multilocus-Diversitit einer Gruppe von »
Genloci als deren mittlere effektive Anzahl von Allelen betrachtet und als harmo-
nisches Mittel berechnet:

-1
13\_/=m~{zi} S%an

k=1 Vi k=1

Darin bedeutet 7 die allelische Vielfalt am Genlocus £. v wird allgemein als mitt-
lere Diversitit bezeichnet.

Schlie@lich wird die Multilocus-Diversitit einer generativ reproduzierenden
Population auch als Diversitit der Gameten ausgedriickt, welche sie bilden kann.
In der gametischen Multilocus-Diversitit

m m
L<vg =[Tv < ]n
k=1 k=1

bedeuten wieder 7 die allelische Vielfalt und #¢ die Diversitit am Genlocus £ be-
deuten. Die Berechnung von 2., als Produkt impliziert die Vernachldssigung
eventueller Kopplung zwischen den Genloci; insofern ist die gametische Multi-
locus-Diversitit eine hypothetische Gréfe. Die Wahl des Parameters 2., ist damit
zu begriinden, dass die Variation der Folgegeneration grundsitzlich durch die
effektiven Anzahlen der denkbaren Multilocusgameten der Vorgeneration be-
stimmt wird (Hattemer ez a/. 1993, Joc. cit. Kapitel 14.2 und dort zitierte Literatur).
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2.3 Genetische Inventuren

Nachdem in Kapitel 2.2 Parameter zur Messung der in Strukturdaten vorliegenden
genetischen Variation erldutert wurden, ist jetzt die Gewinnung genetischer Daten
zu beleuchten.

Die genetische Inventur, d.h. die Erhebung von Genotypen an Bdumen oder
ihren Samen, muss grundsitzlich ein fiir die Gesamtheit aller Biume bzw. Samen
der Population reprisentatives Ergebnis liefern. Dies ist das wichtigste Qualitats-
kriterium des Verfahrens.

2.3.1  Verfahren

Einer der Vorteile molekulargenetischer Marker gegeniiber Enzymgenloci ist, dass
von beprobten Bdumen neben Frischmaterial wie Knospen und Blittern auch
Herbarmaterial, teilweise sogar Holz, herangezogen werden kann. Die Biume
miissen nicht unbedingt streng zufallsmiBig gewihlt werden; wichtiger ist, dass sie
gleichmiBig tiber die Fliche verteilt sind. Denn in verschiedenen Bereichen man-
cher Populationen treten bestimmte Genotypen gehiuft auf; man spricht von
raumlichen genetischen Strukturen (Kapitel 1.3.7).

Das 6rtliche Auftreten genetischer Varianten und deren Hiufigkeiten bestim-
men Uber die genetische Anpassungstihigkeit der Samengeneration und den Er-
folg der natiirlichen Verjingung. Die Anwesenheit genetischer Varianten und
deren Diversitidt haben also ihren festen Platz in den genetischen Systemen von
Bidumen. Diese beiden Phinomene variieren auch kleinrdumig in Populationen,
wie durch das nachfolgende Beispiel 2-2 fiir einen miflig gro3en Buchenbestand
belegt wird. An Daten der Genotypen von sowohl Bdumen als auch ihren Samen
wird die dort vorliegende riumliche genetische Variation demonstriert. Die Inven-
tur der Biume erfolgt anhand einer Rasterstichprobe (vgl. Beispiel 6-3); im Bei-
spiel 2-2 wurden allerdings alle Biume inventiert. Auch die Probennahme der
Samen kann durch eine Rasterstichprobe erfolgen; im Beispiel 2-2 wurden die
Samen unter den Bdumen aufgelesen.

Beispiel 2-2. Genetische Inventuren in einer Buchenpopulation.als]eNos
zeigt anhand eines Kronenbildes die physische Bestandesstruktur einer aus Natu-
rverjingung hervorgegangenen 100jdhrigen Buchen-Altholzinsel im Solling. In
einem Bestand wie diesem spielen sowohl der Wind als Pollenvektor als auch die
Bestandesstrukturen eine besondere Rolle fiir die Pollenverbreitung in bestimmte
Richtungen oder zu bestimmten Bestandesteilen hin. Auch entdeckte dort Starke
(1996) in den Samen Allele, welche in den Altbdumen nicht vorkommen und auf
den Eintrag effektiven Externpollens zuriickgehen; der Bestand ist also genetisch
nicht vollkommen isoliett.

Der Bestand und Stichproben seiner Samenproduktion in den Jahren 1992
und 1998 wurden an neun Enzymgenloci inventiert. Die hier mitgeteilten Ergeb-
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nisse einer Studie (Ziehe 2001) beruhen auf genetischen Inventuren an den 99 kar-
tierten Altbdumen und mehr als 1.600 ihrer Samen aus insgesamt 297 Probekrei-
sen. Drei Probekreise wurden jeweils unter der Krone eines Baums ausgelegt und
simtliche darin befindlichen Bucheckern aufgelesen (s. Abb. 2-6) und untersucht;
nimmt man alle Kreise zusammen, ergibt sich eine beprobte Gesamtfliche von 37
qm. Hierbei wird von den Samen unter den Bidumen eine proportionale Anzahl
beprobt.

Die Abb. 2-7 vermittelt eine Vorstellung von Umfang und raumlicher Ver-
teilung der Samenproduktion in den beiden Untersuchungsjahren. Im Jahre 1992
war die Samenproduktion nicht nur insgesamt geringer, sondern in verschiedenen
Teilen des Bestandes auch unterschiedlich reichlich. Derartig ausgeprigte Grtliche
Variation der Samenproduktion dirfte bedingen, dass zu dem fir Bestan-
desbegriindung geernteten Saatgut jeweils eine nur geringe Anzahl von Samenel-
tern unterschiedliche Mengen beisteuert. Nach den Ergebnissen des Jahres 1992
war der Umfang der Samenproduktion im Nordwesten bzw. Siidosten erheblich
gréBer als im Rest des Bestandes, insbesondere an dessen Westrand.

Die Erhebung des Genotyps an den einzelnen Markergenloci erlaubt die An-
fertigung von Karten, mit welchen sich Ubersicht iiber die Verbreitung von Ge-
notypen bzw. von Allelen einzelner Genloci der Altbdume gewinnen ldsst (obere
Darstellungen in Abb. 2-8 und 2-9). Die in diesen Karten enthaltene Information
wurde schlieB3lich hinsichtlich des Vorkommens einzelner Allele (Darstellungen in
der Mitte und unten) weiter ausgewertet. Die flichig dargestellten Inventurergeb-
nisse der Samen zeigen, dass auch rdumliche genetische Strukturen je nach Frukti-
fikationsjahr hier sehr unterschiedlich ausgeprigt waren.
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Abb. 2-5. Kronenbild der 99 Bdume umfassenden Buchenpopulation, die nach allen Himmelsrichtungen
von Fichtenbestinden umgeben ist (ans Ziehe 20017).

Abb. 2-6. Schema der Stichprobennabme von Bucheckern in drei sternformig um die Altbiume angeord-
neten Probekreisen (links) und lustration des Sanmmelvorgangs in einem solehen Probekreis (rechts).
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Die Art der Darstellung (riumliche Interpolation oder kriging) basiert auf den 297
Probekreisen und jeweils 16 einbezogenen Nachbarkreisen mit einem Suchradius,
welcher die gesamte Fliche abdeckt. War das Allel IDH-A; in den Samen des
Jahres 1992 mehr oder weniger gleichmifBig verteilt, so war 1998 eine deutliche
Klumpung in Form der Hiufung des Allels unter den Samen im Ostteil des Be-
standes zu verzeichnen.

Zu den Ursachen der vorgefundenen Musterbildung zihlen die genetische
Ausstattung der Altbdume, unter denen heterozygote Genotypen wie auch seltene
Allele im 6stlichen Bestandesbereich hiufiger sind, wie vermutlich vorherrschen-
der Wind aus westlicher Richtung, der eine Pollenverbreitung aus dem westlichen
in den Ostlichen Teil der Altholzinsel férderte. Den Bdumen am westlichen Rand
dirfte dagegen primir nur eigener Pollen und derjenige unmittelbar benachbarter
Buchen zur Verfiigung gestanden haben, der in diesem Bestandesteil ohnehin
genetisch weniger Variation aufweist.

Die Hiufigkeit exemplarisch herausgegriffener einzelner Allele zweier ver-
schiedener Genloci der Samen in den mittleren bzw. unteren Darstellungen von
Abb. 2-8 und 2-9 zeigt jedenfalls ausgeprigte rdumliche Variation, und zwar sind
in den beiden Fruktifikationsjahren deutlich unterschiedliche Muster zu erkennen.

Insgesamt neun Enzymgenloci wurden inventiert. Obwohl sich die an einzel-
nen Genloci bestehenden Unterschiede bei der Betrachtung ihrer Gesamtheit
teilweise kompensieren diirften, wurde sowohl bei der mittleren Diversitit (Abb.
2-10) als auch beim mittleren Heterozygotiegrad (Abb. 2-11 und 2-13) deutliche
raumliche Variation beobachtet; diese tritt bei Verwendung hochvariabler Marker
noch deutlicher hervor, wie Vornam e# a/. (2004a) an diesem Bestand feststellten.
Hinzu kommt die zeitliche Variation des Paarungssystems. Angesichts der in den
Samen aus den beiden Fruktifikationsjahren raumlich unterschiedlichen Hiufigkeit
zweier exemplarischer Allele in den Abb. 2-8 und 2-9 war bereits zu vermuten,
dass auch die genetische Diversitit rdumlich variiert. Abb. 2-10 zeigt deren Streu-
breite von nahe 1 bis nahe 1,7 im Jahre 1992 und von 1,2 bis 1,7 im Jahre 1998.

Die genetischen Diversitidten der Eckern hingen kaum von den Durchmessern
(und damit KronengroéBen) der zugehorigen Altbuchen ab. Die Abb. 2-10 zeigt
ferner, dass die Schitzwerte bei geringeren Anzahlen der inventierten Bucheckern
hier kaum geringer sind. Die Neigung der eingezeichneten Regressionsgeraden ist
nicht signifikant von 0 verschieden. Obwohl die Unterschiede zwischen den
Diversititswerten (Abb. 2-10) auf den ersten Blick vergleichsweise gering erschei-
nen (es handelt sich um Mittelwerte Gber die einzelnen Genloci), ist die Variation
beztiglich einer groBeren Anzahl von Genloci unterschiedlich grof3 und fiir die
lokale genetische Anpassungsfihigkeit der Nachkommenschaft sicher relevant.

Wie im Falle der mittleren Diversitit (Abb. 2-10) variierten die Schitzungen
des mittleren Heterozygotiegrades der Samen aus den einzelnen Probekreisen
ganz erheblich (Abb. 2-11); im Jahre 1992 reichte die Streubreite von 0,11 bis 0,55
und war 1998 kaum geringer. Weniger noch als bei der Diversitit zeigten die
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Schitzungen dieses Parameters einen Zusammenhang mit der Anzahl der Samen
als Ausdruck des ortlich unterschiedlichen Ausmalles der Reproduktion an den
neun Genloci in den Probekreisen unter den Biumen verschiedener Brusthéhen-
durchmesser.

Die Variation sowohl der Diversitit als auch des Heterozygotiegrades diirften
vor allem durch die kleinrdumige Variation des Paarungssystems bedingt sein. In
Abb. 2-12 ist die mittlere beobachtete genetische Diversitit unter den Samen der-
jenigen gegeniibergestellt, welche man unter den Bedingungen zufallsmalBiger
Paarung zu erwarten hitte. Zufallspaarung bedeutete ja, dass alle Baume durch
Pollen mit gleicher genetischer Struktur befruchtet werden; die individuellen effek-
tiven Pollenwolken wiren damit genetisch nicht differenziert. Auf viele biologi-
sche Populationen trifft dies natiirlich nur mit Einschrinkungen zu; denn bei be-
grenzter Entfernung des Pollentransports ist auch die GréBe der effektiven Nach-
barschaft eines Samenelters begrenzt. Die effektiven Nachbarschaften der Samen-
eltern sind aber genetisch differenziert, und dies trifft auch auf den von ihnen
erzeugten Pollen und die individuellen effektiven Pollenwolken zu. Dadurch ver-
stirkt sich die Differenzierung der von einzelnen Biumen erzeugten Samen. Fir
die obere Darstellung in Abb. 2-12 war die Annahme zu treffen, dass alle Samen
der drei Probekreise vom zugehdrigen Altbaum abstammen (Gillet und Ziehe
2012).
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Abb. 2-7. Anzablen der in den beiden Jabren in den Probefkreisen insgesamt vorgefundenen Bucheckern.
Die Durchmesser dieser Probekreise sind proportional zum jeweiligen Mittehvert von 43 (im Jabre 1992)
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Abb. 2-8. Raumliche Anordnung der Genotypen der Altbiume (oben) an IDH-A bzw. Hiufigkeiten
des Allels IDH-A in den Samen der Jabre 1992 (Mitte) und 1998 (unten).
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1998.
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Beim Vergleich der beiden Darstellungen in Abb. 2-12 ist das Defizit an Diversitit
im Nordwestteil des Bestandes, aber auch der Uberschuss an mehreren Stellen im
Stidostteil, erkennbar; dieser Trend der Diversitit ist auf die Hauptwindrichtung

wihrend der Blihperiode zurtickzufiihren.
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Abb. 2-12. Mittlere Diversitit im Genvorrat der Samen des Jabres 1998, welche man bei Zufallspaa-
rung erwartete (oben), im Vergleich zur tatsachlich beobachteten (unten). Der Pfeil gibt die Hanptwind-
richtung an. Die Annabme von Zufallspaarung impliziert ungerichtete Pollenverbreitung (Gillet und Ziehe

2012).
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Abb. 2-13. Réumliche Verteilung des mittleren Heterogygotiegrades der Bucheckern des Jahres 1998
tiber nenn Enzymgenloci.

Abb. 2-12 zeigt also deutliche Abweichungen von der Zufallspaarung an. Hierfiir
diirften die phinologische Variation der Biume, Unterschiede in der Intensitit
ihrer Blihtitigkeit sowie die zum Zeitpunkt der Entlassung des Pollens herr-
schende Richtung und Stirke des Windes verantwortlich sein. Die physische
Struktur des Bestandes diirfte grole Bedeutung fiir die kleinrdumige Variation der
in den Samen enthaltenen genetischen Information besitzen, auch wenn sie in
dem gegebenen kleinen Bestand mehr oder weniger einheitlich ist. In gréeren
Bestidnden ist die rdumliche genetische Struktur deutlicher ausgeprigt, sofern sich
neben der beschrinkten Pollen- und Samenverbreitung auch der Effekt von Selek-
tion auswirkt (Ziehe und Hattemer 2004; vgl. Beispiel 6-3).

Aus dem gemeinsamen Effekt von rdumlicher genetischer Struktur und Re-
produktion der Altbdume resultiert eine raumliche genetische Struktur der Samen,
die auch an genetischen Parametern sichtbar wird. Abb. 2-13 zeigt die rdumliche
Verteilung des Heterozygotiegrades, dass sich die Samen zwischen Partien des
Bestandes nicht unerheblich unterscheiden.

Wie Beispiel 2-2 zeigt, ist vor genetischen Inventuren die Stichprobennahme sehr
eingehend zu planen, damit der wichtige Umstand der rdumlichen Strukturierung
der Population Berticksichtigung findet. Ist das Interesse mehr auf die Gewinnung
einer fiir die Population bzw. deren Nachkommenproduktion reprisentativen
Stichprobe gerichtet, lisst sich durch die Art der Stichprobennahme vermeiden,
dass die Hiufigkeiten von Genotypen bzw. Allelen verzerrt geschitzt werden.



72 2. Genetische Variation von Baumpopulationen

Eine reprisentative Stichprobe der SamenS einer Population ist schwieriger zu
gewinnen als die der Baume. Wie in Kapitel 1.3.4 dargestellt und in Beispiel 2-2
belegt wurde, sind die von einzelnen Biumen geernteten Samen genetisch diffe-
renziert zu erwarten, weil sich hier die diversifizierenden Effekte des Genotyps
des Samenelters und der in der Regel begrenzten effektiven Nachbarschaft von
Polleneltern  gewissermal3en addieren. Eine unter den Altbiumen bestehende
rdumliche genetische Struktur findet sich in den Samen wenigstens teilweise wie-
der (Ziche und Hattemer 2004). In Beispiel 2-2 wurden Samen der Buche be-
probt, welche vom Boden aufgelesen wurden. Wegen rdumlicher genetischer
Strukturen ist eine gleichmdBig tiber die Fliche verteilte Samenernte namentlich in
solchen Bestinden angebracht, die wie hier aus Naturverjiingung hervorgegangen
sind.

Von den zahlreichen, mehr oder weniger gleichmiBig tiber die Population ver-
teilten, Sameneltern sollten fiir die genetische Inventur jeweils gleiche relative
Anteile ihrer Samen entnommen werden. Dies ist indessen technisch schwierig
und im Hinblick auf die Kosten kaum mdglich. Ist die Samenproduktion in nen-
nenswertem Umfang genetisch kontrolliert, wird folglich auch genetisch selektiert.
Beim nachtriglichen Zusammenfiigen der einzelnen Samenportionen bzw. der
von ihnen gewonnenen Daten wird gewdhnlich wahllos verfahren, so dass bei der
Schitzung der Hiufigkeiten allelischer Varianten bzw. Genotypen der Population
allzu leicht Verzerrungen eintreten. Berlicksichtigt man von jedem beernteten
Samenelter eine gleiche Anzahl von Samen, 16st man dieses Problem nicht. Auch
ist zu bedenken, dass ein durch seinen Genotyp fiir hohe Fitness pridestinierter
Baum je nach seiner Konkurrenzsituation mehr oder weniger viele Samen erzeugt;
die Weitergabe seiner genetischen Information wird also durch die Umwelt beein-
flusst. Da nicht alle Bdume in jeder Reproduktionsperiode blithen, gibt die Wie-
derholung der Probennahme mehr Sicherheit, auch seltenere Varianten zu erfas-
sen.

Unter einem Samenelter vom Boden aufgelesene Samen stammen nicht unbe-
dingt von diesem ab, denn in einem weiten Bereich der Bestandesdichte tiberlap-
pen sich die Samenschatten auch der Buche. Wang (2001, 2004) ordnete unter
einem Baum aufgelesene Bucheckern diesem als Samenelter zu, wenn sie an zehn
polymorphen Genloci mindestens ein Allel mit thm gemeinsam hatten. Die Inven-
turmethode zur Klirung der Elternschaft von Bucheckern nach dem Samenfall
haben auch Hipler ¢/ a/. (2011) demonstriert. Fiir Inventuren der Samen von
Baumarten wie der Buche werden Stichproben gew6hnlich aus der Gesamtmenge
der in Netzen aufgefangenen Samen nach deren griindlicher Mischung gezogen. Je

¢ Die Friichte der Fagaceen finden sich hier und an anderen Stelle des Textes — botanisch nicht
korrekt — als Samen bezeichnet. Das an Friichten dieser Baumfamilie hauptsichlich interessie-
rende Gewebe ist indessen der Same, eigentlich nur der Embryo. Die ungenaue Bezeichnung ist
also von geringem Belang. Die in der Fruchtschale enthaltene genetische Information interes-
siert im Zusammenhang mit der Abstammungsrekonstruktion von Samen (vgl. Kapitel 14.3.4).
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nach der beim Auslegen der Netze aufgewendeten Sorgfalt kann sich diese Stich-
probe von derjenigen unterscheiden, welche man bei gleichmiBiger Verteilung
tber die Fliche erhielt (vgl. die Beispiele 2-6 und 6-3). Es verwundert nicht, dass
die genetischen Strukturen von Samen je nach dem Verfahren der Probennahme
der ihres Erntebestandes oder der eines anderen Bestandes dhneln kénnen (vgl.
Beispiel 2-0).

Ob nun Biume oder Samen genetisch inventiert werden — wichtig ist, zunichst
ein engmaschiges Gitternetz anzulegen und erst danach den Materialumfang auf
das Mal3 zu reduzieren, das sich noch handhaben ldsst bzw. das auch den in Kapi-
tel 2.3.2 erlduterten Anforderungen entspricht. Vorherige Planung ist besser, als
erst am Ort Einschrinkungen vorzunehmen; mégen Waldbestinde auch anders
ausschen als Bestdnde annueller Pflanzen — an diesen wurde jener Grundsatz ent-
wickelt — so sind doch die entscheidenden Vorginge in Baumpopulationen die
gleichen (Stern 1970). Die Durchmischung groflerer Samenmengen ist nicht ein-
fach. Schneck und Uhlmann (2007) empfahlen fiir die Gewinnung einer reprisen-
tativen Stichprobe zum Zweck der Saatgutpriifung ein geeignetes Verfahren, nach
welchem Erstproben nachtriglich zu einer Mischprobe zusammengefithrt werden,
die sich leichter griindlich durchmischen ldsst; erst aus dieser wird sodann die
eigentliche Stichprobe gezogen. Zur Stichprobennahme an der Ebene von Popu-
lationen vgl. Kapitel 6.4 und 6.5.

2.3.2  Stichprobenumfang

Sobald nicht die gesamte Population inventiert wird, sondern nur eine Stichprobe,
entdecken wir nicht mehr mit Sicherheit alle Allele; es besteht vielmehr eine ge-
wisse Wahrscheinlichkeit, dass wir ein Allel oder mehrere Allele nicht erfassen.
Wir suchen jetzt die Wahrscheinlichkeit, bei begrenztem Umfang einer Stichprobe
aus einer Population eines von zwei an einem Genlocus vorhandenen Allelen
nicht zu entdecken. Wird zunichst eine Stichprobe vom Umfang 1 gezogen, ergibt
sich die gesuchte Wahrscheinlichkeit nach Tab. 2-3 mit p?+(1-p)? fir HW-
Proportionen und 1 im Fall von nur Homozygoten. Erthéhen wir den Umfang der
Stichprobe, nimmt die Wahrscheinlichkeit fir Nichtentdeckung ab, wie aus Tab.
2-4 hervorgeht.

Die Wahrscheinlichkeiten der Nichtentdeckung in Tab. 2-4 ergeben sich daraus,
dass IN-mal nacheinander entweder nur die seltenere Variante A1 gezogen wird, was
bei HW-Struktur mit Wahrscheinlichkeit p?N bzw. bei vollstindiger Homozygotie
mit Wahrscheinlichkeit pN eintritt, oder nur die hdufigere Variante A, gezogen wird,
was bei HW-Struktur mit Wahrscheinlichkeit (1-p)2N bzw. bei vollstindiger Ho-
mozygotie mit Wahrscheinlichkeit (1-p)N eintritt. Die Wahrscheinlichkeit, eines der
beiden Allele nicht zu entdecken, richtet sich also nach seiner Haufigkeit, der geno-
typischen Struktur und dem Stichprobenumfang. Es leuchtet ein, dass seltenere
Allele mit groBerer Wahrscheinlichkeit unentdeckt bleiben, und dass dies auch hiu-
figer eintritt, wenn die Allele nur in homozygotem Zustand vorliegen.
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Tab. 2-3. Wahrscheinlichkeit der Nichtentdeckung eines Allels eines biallelen
Genlocus in einer Stichprobe vom Umfang 1: Links bei HW-Proportionen
(HWP), rechts bei ausschlieBlicher Homozygotie. p gibt die Haufigkeit des Allels
Arund (7-p) diejenige von Azan.

HWP nur Homozygote
Genotyp | AJA, AA, AA, | AA AA, AA,

Rel. Hauf.|(1-p)2 2(1-p)p  p? 1-p 0 p
Nichtentdeckung Nichtent-
von A, deckung von A,

Tab. 2-4. Wahrscheinlichkeit der Nichtentdeckung eines der beiden Allele in einer
Stichprobe vom Umfang N (zwischen 10 und 500 Individuen), wenn das seltenere
Allel die Haufigkeit p besitzt. Links wird eine Population in HW- Struktur (HWP),
rechts in vollstindiger Homozygotie angenommen. Die Haufigkeit des selteneren

Allels variiert zwischen 0,5 % und 5 %

p p

N 5% 1% 0,50 %
(‘N 35,85% 81,79 % 90,46 %
YRl 7,69 % 60,50% 77,83 %
CON 1,65 % 44,75% 66,96 %
6N 0,05% 22,15% 47,15 %
0,00 % 13,40 % 36,70 %
0,00% 1,80% 13,47 % 0,00 % 13,40 % 36,70 %
0,00% 0,00% 0,67 % 0,00% 0,66% 8,16 %

n / G—pW+pN/

1% 0,50 %

59,87 % 90,44 % 9511 %
27,74% 77,78 % 88,22 %
12,85% 66,90 % 81,83 %
2,13% 47,06 % 68,66 %
0,59 % 36,60 % 60,58 %

A-p)*" +p

Nunmebhr ist die Anzahl der Individuen (gleich ob Samen, Biume oder Striducher)
fir die Beprobung im Voraus so grof3 zu wihlen, dass man mit der Stichprobe
den Allelvorrat (eines Kerngenlocus) moglichst weitgehend erfasst. Die Mindest-
gr6Be einer Stichprobe bemisst sich danach, ob ein in der Population mit einer
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vorgegebenen Mindesthiufigkeit o vorkommendes Gen mit hinreichend grof3er
Wahrscheinlichkeit in den Probeindividuen enthalten ist. Die Wahrscheinlichkeit,
héchstens ein Allel der Hiufigkeit o in einer zufallsmidBigen Stichprobe von N
Genotypen nicht zu entdecken, ist nach Gillet ¢f /. (2005) héchstens

n(a)-1 -
I-L=1- > (-)™ [n(ai) lj[(l—ia)N +ia“(n(a)—i)N-1].
i=1

Darin bedeutet L (in Anlehnung an das englische Wort ,loss fiir Verlust, obwohl
hier ein Verlust im eigentlichen Sinne nicht vorliegt) das Risiko, dass ein bestimm-
tes Allel mit der Stichprobe nicht erfasst wird und damit unentdeckt bleibt. L ist
also das Risiko fir Nichtentdeckung, 7(ct) bedeutet die maximale Anzahl der Alle-
le mit Haufigkeit 20, berechnet als die gro3te ganze Zahl <1/a. Einige Werte von
o wurden fir gebriduchliche Sicherheitswahrscheinlichkeiten in Abhingigkeit vom
Stichprobenumfang in Tab. 2-5 zusammengestellt.

Nach Tab. 2-5 erwartet man ein Allel mit der Haufigkeit von 0,1 in einer N, =
50 Individuen umfassenden Stichprobe mit einer Sicherheit von 1-L.=0,99. Man
toleriert also ein Verlustrisiko von L = 0,01. Erhéht man den Umfang der Stich-
probe auf 100 Biume, darf man mit einer Sicherheit von 0,99 erwarten, dass sich
auch ein Allel mit der etwas geringeren Hiufigkeit von nur 0,07 darin befindet. Bei
gleichem Umfang der Stichprobe wiirde man ein Allel mit der wiederum etwas
geringeren Hiufigkeit 0,06 nur noch mit Sicherheit 0,95 erfassen. Bildet man die
Stichprobe aus 300 zufallsmiBig ausgewihlten Individuen, enthilt sie mit hoher
Sicherheit von 0,99 auch ein noch selteneres Allel mit einer Haufigkeit von weni-
ger als 0,03.

Tab. 2-5. Hiufigkeit a eines Allels an einem beliebigen Genlocus in der Populati-
on, das man bei Zufallsauswahl (mit Zuriicklegen) mit einer Sicherheit 1-I. von
99 % oder nur 95 % in der Stichprobe erwarten darf. Der kritische Umfang der
Stichprobe darf den Wert N, nicht unterschreiten (Berechnung nach Gregorius
1980 mit einem Programm dieses Autors; aus Hattemer 2005).

Geringste Allelhaufigkeit o

N, 1-.= 0,99 1-L.= 0,95
50 0,1 01

100 0,07 0,06
125 0,06 0,05
150 0,05 0,04
175 0,045 0,035
200 0,039 0,031
225 0,034 0,028
250 0,031 0,026
300 0,027 0,022
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Fir die Giltigkeit der Ausfithrungen zum Mindestumfang ist die ZufallsmiBigkeit
und damit Reprisentativitit der Stichproben aus der wohldurchmischten Ge-
samtmenge Voraussetzung. Nur dann kann der Umfang einer kritischen Uber-
priffung unterzogen werden.

Diese Berechnungen gelten fir eine vollstindig homozygote Population. Bietet
aber ein heterozygoter Genlocus Platz fiir zwei Allele, so tragen vollstindig ho-
mozygote Individuen an jedem Genlocus nicht zwei, sondern nur ein Allel.
Kommt etwa ein seltenes Allel in der Population nur zweimal vor, so entgeht es
der Stichprobennahme hiufiger, wenn diese beiden Allele in einem homozygoten
Individuum kombiniert sind (Gillet 7 2/ 2005). Vollstindig homozygote Populati-
onen stellen fiir die Beprobung somit den ungtinstigsten Fall dar; die Triger eines
seltenen Allels mit der Hiufigkeit a besitzen dann gerade diese Haufigkeit o. Be-
steht HW-Struktur und ist a klein, wird diese Haufigkeit zu a?+2a(l-o) = a(2-
o)=2a, so dass N, etwa halbiert werden darf. Hier liegt die seltene Variante in zahl-
reicherenTrdgern vor, da sie auch in Kombination mit hiufigeren Varianten auf-
tritt. Fiir Bdume ist die konservative Annahme vollstindiger Homozygotie streng-
genommen nicht unbedingt gerechtfertigt, da auch ein unter Samen hiufig zu
beobachtender Homozygotentiberschuss bis zum reproduktiven Alter durch
Viabilititsselektion weitgehend wieder abgebaut sein dirfte; die Vorkehrung fiir
den ungtnstigsten Fall wird desungeachtet beibehalten, um einen von der genoty-
pischen Struktur unabhingigen Richtwert zu erhalten. Zu den in Tab. 2-5 berech-
neten Mindestumfingen N, ist also zu sagen, dass sie sich bet HW-Struktur hal-
bieren und im Fall moderaten Homozygotenanteils zwischen diesen beiden Ext-
remen liegen. Fiir Varianten der genetischen Information in uniparental vererbten
Zellkompartimenten wie der cpDNA und der mtDNA gelten die in Tab. 2-5 ge-
machten Angaben natiirlich unverindert.

Die Berechnungen in der Tab. 2-5 gelten aber unter einem weiteren Aspekt
nur fir einen Sonderfall, ndmlich eine miBig groBle Anzahl von Allelen, wobei nur
cin Allel selten auftritt, wihrend fiir das andere bzw. alle anderen wegen ihrer
groBeren Haufigkeit das Verlustrisiko vernachlissigt werden darf.

An den in Tab. 2-5 zusammengestellten Beispielen wird verstindlich, dass man
desto groBere Stichproben ziehen mul, je seltenere Allele man entdecken will. Die
Erfassung schr seltener Allele erfordert somit zunehmend hohe Kosten. Dem-
gegenliber besitzen sie in der gegebenen Umwelt vermutlich geringen An-
passungswert und kénnten im Laufe eines Anpassungsprozesses einen nennens-
werten Beitrag zur Angepasstheit der Population erst nach vielen Generationen
liefern (Gillet ef a/ 2005). Aus diesem mehr oder weniger pragmatischen Grunde
zieht man eine Grenze bei oo = 0,02 (Finkeldey und Gregorius 1994). Unter diesen
Umstinden sind Mindestanzahlen von etwa 200 Samen einer Population als aus-
reichender Stichprobenumfang anzusehen.

Fir molekulargenetische Marker mit einer im allgemeinen sehr viel gréBeren
Anzahl von Varianten sind wesentlich gréBere Stichprobenumfinge erforderlich,
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wenn das Verfahren die oben skizzierte Qualitit besitzen soll. Beispielsweise gibt
es an kernkodierten Mikrosatelliten wesentlich mehr Allele als etwa an Enzym-
genloci. Thre Seltenheit mag nicht gerade fir gréBere Bedeutung im Zu-
sammenhang mit Anpassung sprechen. Trotzdem will man sich fiir die Analyse
etwa des Genflusses oder der Pollen- und Samenverbreitung der Vorteile einer
héheren Anzahl von Varianten versichern. Bei der Fichte fanden Nascimento ez 4.
(2010) unter 600 Altbdumen und je 50 Samen von 30 dieser Baume an funf Mik-
rosatelliten 11, 15, 24, 25 bzw. 75 Allele; die entsprechenden effektiven Anzahlen
betrugen jedoch nur 1,5; 2,6; 3,6; 9,9; bzw. 15,2.

L (N, o)

0.5

0.0
1 250 500"

Abb. 2-14. Risiko L(N,, ) der Nichtentdeckung eines Allels der Hainfigkeit o in Stichproben vom
Umifang N, fiir verschiedene Werte von o (ans Hattemer 2005 nach Gregorius 1983).

Fir bestimmte Gruppen von Genloci mit nur geringen bis mittleren Anzahlen
von Allelen entwarfen Kim e a/. (1994) ein Verfahren zur Bemessung der Intensi-
tit genetischer Inventuren je nach dem Ergebnis von Pilotuntersuchungen. Es
basiert auf dem erst raschen, dann aber zunehmend langsamen Anstieg kumulati-
ver Verteilungsfunktionen der genischen Vielfalt mit dem Umfang einer zufalls-
miBigen Stichprobe.

Wir betrachten abschlieBend die Wahrscheinlichkeit fiir Nichtentdeckung in
einem gréfleren Bereich von Stichprobenumfingen N, und Mindesthiufigkeiten «.
Fir sowohl sehr kleine als auch sehr grof3e Stichproben ist nach Abb. 2-14 das
Risiko nahezu konstant. Im Falle sehr kleiner Stichproben besteht sodann fur
Allele beliebiger Haufigkeit ein Risiko nahe 1 und verbleibt auch bei seltenen Alle-
len linger in dieser GréBenordnung. Mit Vergroflerung des Stichprobenumfangs
beginnt es alsbald abzusinken — fiir Allele der Hiufigkeit o = 0,3 bereits bei N, =
100, fir oo = 0,2 bei N, = 150. Irgendwann strebt es gegen null — bei Allelen mit
Haufigkeit oo = 0,2 ist dies bei etwa N, = 450 der Fall. Die beiden waagrechten
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Linien in Abb. 2-14 bezeichnen . = 0,05 bzw. I. = 0,10 und etleichtern die Fest-
legung eines tolerierten Risikos. Die Graphen etleichtern die Planung des Stich-
probenumfangs insofern, als sie je nach akzeptiertem Risiko sowohl Mindestum-
finge angeben als auch unnétig grole Stichprobenumfinge vermeiden lassen. Der
hauptsichliche Planungsspielraum besteht fiir Stichprobengréfien zwischen 50
und 300; hier reagiert das Risiko drastisch auf Verinderung des Stichprobenum-
fangs.

Liegt das Schwergewicht der Untersuchung auf dem Nachweis bzw. auf der
Quantifizierung des Unterschieds zwischen Populationen, so sind fiir die einzelne
Population natiirlich weniger umfangreiche Stichproben ausreichend. Wurde je-
doch bei der Gewinnung der Stichproben beliebig verfahren, entbehrt sehr detail-
lierte und aufwendige Auswertungsmethodik etwas ihres Sinns.

Im Zusammenhang mit der Hetleitung von MindestgréBen von Stichproben
zum Zweck der Inventur genetischer Varianten wurde e beliebiger Genlocus in
Betracht gezogen. Aus leicht erklirlichen Griinden ist dieses Vorgehen wohl der
Planung genetischer Inventuren, nicht aber der Planung des Umfangs von Gen-
ressourcen angemessen; Nichtentdeckung und Verlust sind Begriffe ganz ver-
schiedener Kategorien (vgl. Kapitel 7.3.1).

2.4 Genetische Differenzierung’ von Populationen

Elementare Grundlage der Beurteilung des Unterschieds zweier Populationen in
ihrer genetischen Struktur an einem Genlocus oder mehreren Genloci ist der Ver-
gleich durch ein Distanzmal3, wie es nach Powell ¢z 4/ (1972) durch den geneti-
schen Abstand

1
dy= 210" -]

gegeben ist (fir die Herleitung vgl. Gregorius 1974). Hierbei beschreiben die p;
relative Hiufigkeiten genetischer Varianten (Allele, gefs. auch Genotypen) in den
beiden Populationen oder Stichproben, hier mit den Nummern (1) und (2), die in
der Formel mittels hochgestellter Ziffern gekennzeichnet sind. Dieses Mall — es
gibt deren mehrere — fiir die unterschiedliche genetische Struktur zweier Populati-
onen bringt in intuitiv ansprechender Weise den relativen Anteil der Allele (Geno-
typen) zum Ausdruck, welchen die beiden Populationen nicht gemeinsam haben
bzw. welchen man in der einen Population austauschen miisste, um die Struktur
der anderen herzustellen. Aufgrund der Normierung genetischer Abstands- und

7 In diesem Kapitel wird weniger der Vorgang der Differenzierung als vielmehr der Zustand der
Differenziertheit betrachtet; dieser Ausdruck wire indessen sprachlich ungewohnt.
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Differenzierungsmalle auf das Intervall (O ... 1) sind Angaben in Prozenten
zwanglos méglich.

Mit dieser Methodik ldsst sich ganz allgemein der Unterschied zwischen it-
gendwie definierten Demen oder Kollektiven von Individuen, seien es Populatio-
nen. Familien, Reprisentanten verschiedener Altersstadien oder Generationen von
Populationen, messen. Von besonderem Interesse ist der Unterschied zwischen
einem Altbestand und dessen Nachkommenschaft, wofir Nyari (2010a) und an-
dere Autoren Ergebnisse vorgelegt haben (vgl. Beispiel 2-6 und Beispiele in Kapi-
tel 11). Ergebnisse dieser Art sowie Vergleiche zwischen verschiedenen Alterssta-
dien erlauben Riickschliisse auf das Reproduktionssystem und andere Elemente
des genetischen Systems (vgl. Abb. 1-3).

In groem Umfang in die Literatur eingefithrt ist ein anderes, von Nei (1972)
konzipiertes Mal3, welches deutlich andere Eigenschaften aufweist (s. unten).
Eriksson et al. (1993) haben einige wichtige Unterschiede zwischen den beiden
MaB3en kurz diskutiert.

Dem paarweisen Vergleich ganz entsprechend wird im Falle mehrerer Popu-
lationen der oben mit 4, quantifizierte Unterschied zwischen einer Population /
und dem gesamten Rest, d.h. allen anderen oder dem Komplement zur Population
, nach Gregorius (1985) durch das Differenzierungsmal3 D;gemessen:

D, :%Zi‘pi(j)_pi(j)‘

Darin bezeichnet p!? die Haufigkeit eines Allels (Genotyps) 7 im Komplement der
Population /. Das Komplement der Population ; ist die Vereinigungsmenge aller
anderen Populationen.

Sodann ist die mittlere Differenzierung der Populationen von ihrem jeweiligen
Komplement nach Gregorius und Roberds (1980)

6=, ;¢D,

wobei die einzelnen D;mit den relativen Umfingen ¢ der Populationen bzw. der
Stichproben gewichtet werden. Der Vergleich von D; mit der Diversitit in den
betreffenden Populationen (vgl. Beispiel 11-2) bzw. der Vergleich von ¢ mit der
durchschnittlichen genetischen Diversitit in diesen Populationen ist instruktiv und
zwanglos herzustellen.

Wie die Diversititen an einzelnen Genloci lassen sich auch die genetischen
Abstinde, die genetische Differenzierung sowie deren arithmetisches oder harmo-
nisches Mittel iiber mehrere Genloci berechnen; hierdurch gewinnt man eine In-
formation iiber den gesamten beobachteten Allelvorrat dieser Genloci.
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Bei der graphischen Darstellung erscheinen die D;der GréBe nach geordnet in
Schneckenform (Abb. 2-15 und 2-21). Die Radien der Sektoren entsprechen den
Dj; der Radius des punktierten Kreises entspricht deren Mittelwert 8. Der Mittel-
punktswinkel von 360° ist den GréBen der Populationen proportional aufgeteilt;
in Abb. 2-15 sind diese gleich, in Abb. 2-21 verschieden. Diese Art der Darstel-

lung erleichtert den Uberblick.

Strukturen
AT A A
Population 1 0,5 0,4 0,1
Population 2 0,1 04 0,5
Population 3 0,2 0,6 0,2
Population 4 0,25 0,5 0,25
Differenzierung
Cj Di
Population 1 0,25 0,317
Population 2 0,25 0,317
Population 3 0,25 0,167
Population 4 0,25 0,033

Abb. 2-15. Beispiel allelischer Strukturen in vier Populationen gleichen Umfangs an einem Genlocus A
mit den Allelen A1, Az und As. Die Populationen 1 und 2 weisen das gleiche (vergleichsweise grofie) D
auf, sind aber in ibren allelischen 1V erteilungen recht unterschiedlich: Population 1 besitzt einen besonders
hoben Anteil von A;, Population 2 dagegen von Az Gleiches D; bedeutet also nicht immer dhnliche
Strukturen. Population 4 ist am représentativsten, wabrend Population 3 eine Mittelstellung einnimmt.
SchliefSlich bezeichnet die punktierte Kreislinie die mittlere Differenzierung 6 = 0,209.

Populationen oder Deme, welche einen (im Vergleich zu ) geringen Wert von D,
aufweisen, zeigen in ihren genetischen Strukturen einen geringen Unterschied zur
Gesamtmenge aller Ubrigen und sind in diesen Strukturen recht reprisentativ.
Liegt sogar D, = 0 vor, ist die Struktur der Population oder des Dems identisch
mit der aller anderen zusammen und sogar mit ihrer Gesamtheit — also ein extre-
mer Fall der Reprisentativitit.

e DPopulationen oder Deme, welche einen (im Vergleich zu 6) hohen Wert von
D; zeigen, weisen einen groB3en Unterschied zur Gesamtmenge allen anderen
auf. Dies beruht auf genetischen Varianten, welche im Komplement ganz an-
dere Hiufigkeiten besitzen. Da die relativen Haufigkeiten insgesamt zu 1 ad-
diert werden kénnen, muss es auch solche Varianten geben, welche in diesen
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mit einem hohen D; gekennzeichneten Populationen oder Demen tiberdurch-
schnittlich stark vertreten sind. Ein hohes D; weist also auf besondere Varian-
ten hin, welche gerade hier ganz im Gegensatz zum Rest zu finden sind. Ho-
hes D; kennzeichnet somit genetische Besonderheiten.

e Ein Wert von D, in der Nihe von ¢ bedeutet fiir die jeweilige Population
oder das jeweilige Dem weder Reprisentativitit noch Besonderheiten, son-
dern zeigt jeweils einen Durchschnittswert in der Abweichung vom Rest an.
Die GroBenordnung von ¢ vermittelt einen Eindruck davon, wie stark die
mittleren Abweichungen vom Komplement im (gewichteten) Mittel liegen
und wie stark sich die Unterschiede im Durchschnitt zeigen.

Das Differenzierungsmal3 D etlaubt also die spezifische Einschitzung der Repri-
sentativitit der einzelnen Populationen bzw. der Abweichung ihrer genetischen
Struktur von allen anderen durch den Anteil nicht-gemeinsamer genetischer Vari-
anten. Strenggenommen ist ; im Falle von Stichproben bzw. im Falle endlicher
Populationen mit einem Faktor N/(N-1) zu multiplizieren, was aber bereits fiir
miBig groBe N an Bedeutung verliert.

Riickschliisse auf Ahnlichkeiten in den genetischen Strukturen lassen sich nur
fiir Populationen mit geringen Werten von D;und somit hoher Reprisentativitit
ziehen. Aus vergleichsweise hohen und sehr dhnlichen Werten ist dies kaum mdég-
lich.

In einem weiteren kleinen Rechenbeispiel sollen an einem Genlocus mit zwei
Allelen A und A; die Populationen 1 und 2 das Allel Aj zu 20 % und Az zu 80 %
besitzen. In den Populationen 3 und 4 wird angenommen, dass dagegen die Allele
Aq mit 80 % und Az mit 20 % vorliegen. Wie man leicht errechnet, ergibt sich bei
gleicher Gewichtung aller vier Populationen fiir eine jede solche ein D;von genau
40 %; aus der Schnecke wird somit ein Kreis. Dass in diesem Fall die Populatio-
nen 1 und 2 in ihren Strukturen identisch sind und sich von denen der Populatio-
nen 3 und 4 deutlich unterscheiden, geht daraus nicht hervor. Auch dieses Beispiel
zeigt wiederum, dass man sich anderer Mittel, etwa der Gruppierungsanalyse (s.
unten), bedienen muss, um Ahnlichkeiten in genetischen Strukturen verschiedener
Populationen oder Deme zu charakterisieren.

Die Grundlage der Beurteilung der Unterschiede sind die Verteilungen relativer
Hiufigkeiten in den Populationen. Jeder Typ geht dabei mit seiner jeweiligen Hau-
figkeit in die Berechnungen ein. Wie grof3 dagegen die Unterschiede zwischen ein-
zelnen genetischen Typen selbst sind, bleibt hierbei unberiicksichtigt. Es ist aber
denkbar, dass sich beispielsweise Alloenzyme in ihrer Wanderungsgeschwindigkeit
im Gel und in ihrer katalytischen Effizienz sehr dhneln, sich jedoch beide stark von
anderen unterscheiden. Es kann also sinnvoll sein, neben den relativen Héufigkeiten
auch diese phinotypische Eigenschaft in die Betrachtung einzubeziehen. In einer
dementsprechenden Verallgemeinerung der obigen Differenzierungsanalyse be-
schrieben Gillet e a/. (2004) ein Verfahren, mit dem auch komplex quantifizierte
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Unterschiede zwischen einzelnen Typen Beriicksichtigung finden. So ist dieses Dif-
ferenzierungsmal3 auf alle phinotypischen Merkmale anwendbar. Da es die Uber-
lappung der Verteilungen in den verglichenen Populationen misst, besitzt es Vortei-
le gegentiber dem herkdmmlichen Vergleich der Differenz der Mittelwerte im Ver-
hiltnis zur Streuung (Verga und Gregorius 2007). Dieses Verfahren ist auch auf
Mikrosatelliten anwendbar. Zur Berechnung entsprechender Differenzierungs-
parameter werden allerdings in der Regel spezielle Auswertungsprogramme benétigt.
Neben & als Mal3 der durchschnittlichen Differenzierung ist ein anderes Mal,
nimlich das Fixierungsmal} Fsr nach Wright (1943), in der Literatur verbreitet als
Differenzierungsmal} eingefiihrt; es gibt die Differenzierung der Populationen
relativ zur Variation in der Gesamtheit aller Populationen wieder. Meist wird es in
einer drei Jahrzehnte spiter von Nei (1973) verdffentlichten Form als Gy be-
zeichnet. Mit diesem von WRIGHT etwas anders konzipierten Mal3 (Gillet e al.
2005) gelingt nichtsdestoweniger eine relative Aufteilung der gesamten Variation
in die Unterschiede zwischen den Populationen einerseits und die Variation in
diesen Populationen andererseits. Bei Anwendung von Fsr auf Daten sehr variab-
ler molekulargenetischer Marker entstehen Probleme der Interpretation. Die auf
dem Maf3 von Nei (1973) beruhende Aufteilung der in der Gesamtheit aller Indi-
viduen vorliegenden Variation (zunichst ohne explizite Berticksichtigung der Bei-
trdge einzelner Populationen) wurde von Finkeldey (1994) in tGbersichtlicher Form
hergeleitet. Bedeutet Hr die Variation der Allelhdufigkeiten in dieser Gesamtheit,

gemessen mit der in Kapitel 2.2 mit 4 bezeichneten ,gene diversity* (1 - Zi pi2 )

und Hy das (gewichtete) Mittel der entsprechenden Variationswerte tiber die ein-
zelnen Populationen, ebenfalls auf der Basis der jeweiligen Allelhdufigkeiten, so
misst

HT — Hs

H;

den relativen Anteil der gesamten Variation, welcher auf Hr — Hy, also auf die
Difterenzierung der Populationen, zuriickgeht. Die Anwendung der Methode wird
in Beispiel 2-3 anhand willkiirlicher Daten demonstriert. Wie Finkeldey (1994)
ebenfalls gezeigt und am Beispiel von Pinus radiata mit ihren extrem verschieden
groflen Vorkommen demonstriert hat, ist auch bei Anwendung dieses Differenzie-

rungsmalles die Gewichtung der Populationen mit ihrem jeweiligen Umfang nicht
unerheblich.

FST =
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Beispiel 2-3. Berechnung der relativen Differenzierung von Populationen.
Die beiden kleinen Populationen X und Y umfassen je 5 Bdume mit willkiirlich
zugeordneten Genotypen (Abb. 2-16).

Population X Population Y
p1=0,6 p1=0,1
p2= 0.4 p2= 0,9
H,=1-(0,6>+0,4%) = 0,48 H,=1-(0,12+0,92 = 0,18

Population Y

Population X

Abb. 2-16. Genotypen an einem Genlocus A mit wei Allelen Ay und Az in Zwei willkiirlich angenom-
menen kleinen Populationen.

Die GréBen He beschreiben die ,gene diversity® in den beiden Populationen.
Durch Mittelbildung tber die hier gleich gro3en Populationen ergibt sich deren
mittlere Variation mit Hy = (0,48+0,18)/2 = 0,33. Man beachte, dass die Werte
von H.in den beiden Populationen sehr unterschiedlich sind — was aus dem Wert
von Fsr explizit nicht mehr erkennbar sein wird.

Unter allen 10 Biumen zusammen betragen die Allelhdufigkeiten p; = 0,35 und
2= 0,65. Damit wird die ,gene diversity* der Gesamtheit zu Hr= 1-(0,352+0,652) =
0,455 und wir finden den gesuchten relativen Anteil der gesamten Variation, welcher
auf die Differenzierung der beiden Populationen X und Y zurtickgeht, mit Gyr =
(0,455-0,33) /0,455 = 0,125/0,455 = 0,27.

In Abb. 2-17 wird die Schitzung der relativen Differenzierung an etwas anderen
Objekten demonstriert; diese beiden Populationen unterscheiden sich noch deutli-
cher in ihrer Diversitit (/= 1,92 und ¥ = 1).4
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Finkeldey und Murillo (1999) haben die Beitrige ermittelt, welche die einzelnen
Populationen zur gewichteten Differenzierung aller Populationen und zur gesamten
,gene diversity* leisten; diese Beitrige stellen in gewisser Weise das Pendant zu den
D; dar; ein Jahr zuvor haben Petit ¢f a/ (1998) das Verfahren hergeleitet. Diese Zer-
legung der ,gene diversity® liefert eine Entsprechung zu den Anteilen genetischer
Varianten, welche Populationen mit ihrem KKomplement nicht gemeinsam haben —
was der Intuition sehr entgegenkommt. Die Variation in den verglichenen Populati-
onen bleibt dagegen auller Betracht, daher stellen D; bzw. § Mafe der absoluten
Differenzierung dar. Petit ¢z 2/ (1998) diskutierten die unterschiedliche Konzeption
von Fsrund ¢ nicht; sie stellten nur fest, dass diese beiden Maf3e nicht vergleichbar
seien.

Instruktiv ist eine Betrachtung des Verhaltens von Fsr in Sonderfillen wie dem
folgenden. Kommen in einer Population an einem Genlocus A die Allele Aj und A
mit Hiufigkeiten p; = p» = 0,5 vor, in einer anderen, gleich grof3en, Population aber
As und A4 mit den Haufigkeiten ps = ps = 0,5, so sind die Diversititen der beiden
Populationen mit jeweils 22 = 2 und auch H, = /4 = 0,5 gleich. Die Diversititen mes-
sen die Variation in einem gegebenen Allelvorrat und bleiben davon unberihrt, dass
die beiden Populationen mit dy = 1 bei Verwendung von & zur Charakterisierung der
Differenzierung vollstindig differenziert sind. Betrachtet man dagegen Fir, so ergibt
sich mit einem jeweiligen H, = 0,5 und bei Kombination beider Populationen einem
HAT = 1-4(1/4)2 = 3/4. Dies fiihtt zu einem Fygr = 1/3, was eben nicht den reinen
Unterschied zwischen den Populationen reflektiert, sondern den Zuwachs in der
gesamten Allelvariation um das Populationsmittel relativ zur gesamten Variation
betrachtet.

Population X

N
Population Y

Hg="5(0.48+0)=0.24
H,=1 - (0.82+ 0.22) = 0.32

Dsr=Hp-Hs Ggr = =——=0.25
=0.32-0.24=0.08

Abb. 2-17. Beispiel fiir die Berechnung der relativen Differenziernng zweier Populationen an einem
Genlocus A mit zwei Allelen.
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Schitzungen beider Malle sind oft unterschiedlich. So ist fir das in Abb. 2-16
gegebene Beispiel 8 = dy = 0,4 von Fsr = 0,25 merklich verschieden. Berticksich-
tigt man die Diversitit in der Gesamtheit, so tbersteigt hier 8/2,= 0,27 die GroBe
von Fsr nur geringfiigig, was insbesondere im Fall hochvariabler Marker vollig
anders aussehen kann.

Mit der Untersuchung hochvariabler Marker wie Mikrosatelliten verschiebt
sich zumeist auch der beobachtete oder beobachtbare Bereich von Werten fiir Fr.
Wenn aufgrund hoher Variation (mit vielen sehr niedrigen Allelhdufigkeiten) so-
wohl Hr als auch H; relativ nahe bei 1 liegen, also (Hr-H,) recht klein wird, erge-
ben sich natiirlich auch sehr kleine Werte fir Fsr, wenngleich die Unterschiede
zwischen den Populationen betrichtlich und (gemil3 Permutationstests) sogar
signifikant sein kénnen. Tab. 2-6 zeigt ein Beispiel dafiir, wie Fsr mit zunehmen-
der Variation und Unterscheidbarkeit genetischer Varianten sinkt. Dies stellt fir
die Vergleichbarkeit von Ergebnissen bei Verwendung unterschiedlich variabler
Marker ein Problem dar. So lassen sich Ergebnisse mit Strukturen an Enzymgen-
loci nicht einfach solchen an Mikrosatelliten-Genorten gegentiberstellen bzw.
daraus Schliisse zichen. Hedrick (2005) sowie Meirmans und Hedrick (2011) ver-
suchten das Problem der Vergleichbarkeit dadurch zu 18sen, dass man diese Werte
normiert, was beispielsweise bereits von Jost (2008) kritisch aufgegriffen wurde
und zu wiederum weiteren Vorschldgen fiihrte. Insgesamt ist die Diskussion in
diesem Bereich noch keineswegs abgeschlossen.

Beide behandelte Verfahren zur absoluten bzw. relativen Differenzierung sind
vielseitig anwendbar — sowohl auf Populationen als auch auf andere Deme wie
individuelle effektive Pollenwolken, auf Allele von Kerngenloci wie auf Varianten
uniparental vererbter Zellkompartimente. Das Verfahren von Gregorius und
Roberds (19806) ist auch auf genotypische Strukturen anwendbar und die Bezie-
hung zu teilweise vegetativ reproduzierenden Populationen ist leicht herzustellen.
Beide Verfahren kénnen sich auf einen Genort oder beliebig viele Genorte bezie-
hen, an welchen méglicherweise sehr unterschiedliche Verhiltnisse vorliegen, oder
auf deren Mittelwerte. Beide reagieren wenig empfindlich auf 6rtlich vorkommen-
de seltene Allele (Finkeldey und Murillo 1999). Jedenfalls gestatten beide Ver-
fahren die Bildung einer Rangfolge von Populationen hinsichtlich ihrer Variation
an Markergenloci. Dabei ist nicht aus den Augen zu verlieren, dass die beiden
Verfahren etwas andere Informationen liefern. Zwar basieren Auswahl-
entscheidungen auf weiteren Indikatoren (vgl. Kapitel 6.2), doch sind diese Ver-
fahren unabkémmliche Instrumente bei unseren Bemthungen um die Erhaltung
forstgenetischer Ressourcen.
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Tab. 2-6. Beispiel fiir Allelverteilungen in fiinf Populationen und die Berechnung
von Fsr. Der untere Tabellenteil ist aus dem oberen durch Zusammenfassen bzw.
tehlende Unterscheidbarkeit spezieller Allelvarianten entstanden. Die stirker vari-
ablen Verteilungen (oben), wie sie in der Regel an Mikrosatelliten-Genorten zu
finden sind, fithren zu héherem H,, Hy, und Hr, jedoch geringerem Fir.

Anzahlen an Allelvarianten Summe

At A2 A3 A4 As insg.  Gewichtung He
Population 1 500 20 20 10 20 570 0,396 0,227
Population 2 10 10 10 150 50 230 0,160 0,522
Population 3 20 30 40 50 100 240 0,167 0,733
Population 4 20 20 20 80 20 160 0,111 0,688
Population 5 180 20 20 20 0 240 0,167 0,417

Summe Hr
insgesamt 730 100 110 310 190 1440 1,000 0,669

FsT Hs
0,340 0,441

Anzahlen an Allelvarianten Summe

At A3 insg. Gewichtung He
Population 1 520 50 570 0,396 0,160
Population 2 20 210 230 0,160 0,159
Population 3 50 190 240 0,167 0,330
Population 4 40 120 160 0,111 0,375
Population 5 200 40 240 0,167 0,278

Summe HT
insgesamt 830 610 1440 1,000 0,488

FsT Hs
0,526 0,232

Die Analyse genetischer Differenzierungsmalle liefert Informationen Uber die
Unterschiede zwischen einzelnen Populationen und deren Komplement. Die Ana-
lyse von FixierungsmaBlen wird zur Quantifizierung der relativen Differenzierung
von Populationen benutzt. SchlieBlich erfolgt die Suche nach Unterschieden bzw.
Ahnlichkeiten von Populationen untereinander im Rahmen einer Gruppierungs-
analyse auf der Grundlage aller paarweisen genetischen Abstinde anhand von
Dendrogrammen.
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Abb. 2-18. Biallele Strukturen in vier Populationen (oben), die in der Gruppierungsanalyse je nach Wahl
des Verfabrens zu merklich anderen Differengierungsmustern fiibren konnen.



88 2. Genetische Variation von Baumpopulationen

Zur Konstruktion solcher Dendrogramme beginnt man mit dem kleinsten Ab-
stand in der Matrix der paarweisen Abstinde und falt die zugehérigen Stichpro-
ben oder Populationen (jeweils) zu einer Gruppe zusammen. Nach einer solchen
Zusammenfassung wird eine neue und reduzierte Matrix paarweiser Abstinde
berechnet, in der nun diese Gruppen statt der sie bildenden Stichproben oder
Populationen auftauchen. Charakteristikum der Dendrogrammkonstruktion ist da-
bei die Art und Weise, wie genetische Abstinde zwischen verschiedenen Gruppen
oder zwischen einer Gruppe und einer einzelnen Stichprobe berechnet werden.
Dabei sind die paarweisen genetischen Abstinde aller Stichproben der einen
Gruppe mit einer Stichprobe bzw. allen Stichproben der anderen Gruppe ent-
scheidend. Uber diese paarweisen Abstinde wird beispielsweise das Minimum
(ergibt ,,Single Linkage®), das Maximum (,,Complete Linkage) oder das arithmeti-
sche Mittel (fithrt zu dem gebrduchlichen Verfahren UPGMA, abgek. von ,,Un-
weighted Pair Group Method with Arithmetic Mean®) gebildet und als Gruppen-
abstand genommen. In dieser reduzierten Matrix wird wieder nach dem Minimum
gesucht und dann zusammengefasst. Auf diese Weise ist die Menge aller Stich-
proben oder Populationen hierarchisch durchzustrukturieren und in der Form
eines Baumes darzustellen.

Ob man allerdings die paarweisen Abstinde nach dem einen oder dem ande-
ren Verfahren berechnet, kann zu unterschiedlichem Aufbau der Dendrogramme
fithren, was mit Abbildung 2-18 demonstriert wird.

Wie das Differenzierungsmal3 D, so hingen auch Fyr und das Dendrogramm
von der Menge der in die Untersuchung einbezogenen Populationen ab. Informa-
tionen iiber das absolute und relative Ausmal3 der Differenzierung von Populatio-
nen sowie iiber deren relative Ahnlichkeitsstruktur sind von Bedeutung fiir die in
Kapitel 6.2 behandelte Auswahl forstgenetischer Ressourcen.

In vielen Inventuren kernkodierter, selektiv weitgehend neutraler, Markergen-
loci hat sich herausgestellt, dass Baumpopulationen genetisch gering differenziert
sind und der gréBte Teil der genetischen Varianten somit innerhalb der Populati-
onen vorliegt (Hamrick ef a/. 1992). Genetische Varianten in den Plastiden unter-
liegen jedoch Genfluss nur im Zusammenhang mit der Samenverbreitung. Wie
das nachfolgende Beispiel 2-4 einer Rosacee zeigt, konnen Populationen hier
durchaus differenziert sein, obwohl die Samen der betreffenden Gattung durch
Vogel sehr weit verbreitet werden.
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Mitteleuropas unterlag der Speierling (Sor/am dowemm) ein aus dem Mittelmeer-
raum stammender Neophyt, im heutigen Ungarn seit der Zeit der Romer starken
anthropogenen Einfliissen, was sich in seiner Verbreitung und in der geographi-
schen Verteilung genetischer Ausstattung widerspiegelt. In Deutschland, der
Schweiz und Osterreich gilt diese Baumart als bedroht. Somit sind genetische
Untersuchungen mit dem Ziel der Erhaltung genetischer Ressourcen von beson-
derer Relevanz.

Abb. 2-19. Natiirliche 1 erbreitung von Sorbus domestica in Ungarn nnd die beiden in die Untersuchung
einbezogenen Regionen Donanknie bzm. Zempléner Gebirge (ans Nydri 2010b).

In den beiden in Abb. 2-19 durch Pfeile gekennzeichneten Regionen wurden klei-
nere Populationen ganz und von gréBeren Populationen Stichproben auf PCR-
RFLPs ihrer cpDNA untersucht. Unter den insgesamt 196 Probebiumen gab es
16 verschiedene cpDNA-Haplotypen. An deren geographischer Verbreitung in
Abb. 2-20 ist erkennbar, dass sie mit unterschiedlicher Haufigkeit anzutreffen sind
und in Einzelfillen auch ganz fehlen kénnen. Die Variation in diesem genetischen
Kompartiment ist bei den Populationen deutlich unterschiedlich.

Nach Abb. 2-21 ist das Ausmal} der Differenzierung der Populationen je nach
Region unterschiedlich. Auch die Differenzierung einzelner Populationen von
dem in der jeweiligen Region vorliegenden Komplement und ihre Differenzierung
von dem gesamten Komplement sind durchaus verschieden. So weisen die finf
Populationen des Zempléner Gebirges (und dort speziell Population Hegykdz)
geringe D; und somit hohe Reprisentativitit fiir alle neun Populationen auf (Dar-



90 2. Genetische Variation von Baumpopulationen

stellung oben). Betrachtet man dagegen nur die Populationen des Zempléner Ge-
birges (Darstellung unten rechts), so liegt die Population Hegykéz nahe am
Durchschnittswert der Differenzierungen. Population Pilismarét weist nach Abb.
2-20 unter allen neun Populationen einen vergleichsweise hohen Anteil an ander-
weitig weniger haufigen cpDNA-Haplotypen auf. Sie ist nach Abb. 2-21 (Darstel-
lung oben) am stirksten von den anderen acht differenziert; in scharfem Gegen-
satz hierzu ist sie fiir die vier Populationen vom Donauknie die am meisten repri-
sentative (Darstellung unten links).

—-

. Hegykoz
T, . 5 g

L Kécséh\

5. Mezddiilé »

'3. Hegyalja

6.Buda HiIs

Abb. 2-20. Réumliche Verteilung der cp DINA-Haplotypen in vier Populationen vom Donanknie und
Siinf Population des Zempléner Gebirges (aus Nydri 2010b). Die Grifie der Kreisdiagramme ist propor-
tional gu den Stichprobenumfingen gewablt.
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Abb. 2-21. Genetische Differenzierung der insgesamt neun Populationen (oben) sowie der in den beiden
Teilregionen (unten) anf der Grundlage von cpDNA-Haplotypen (ans Nydri 2010b). Zur Art der
Darstellung vgl. man die Abb. 2-15.

Dieser Polymorphismus der cpDNA ist mit Sicherheit selektionsneutral. Ange-
sichts der maternalen Vererbung dieses Kompartiments der genetischen Infor-
mation diirfte die rdumliche Verteilung der Varianten in erster Linie Migrations-
ereignisse, und zwar besonders die im Zuge des Kunstanbaus seit der Romerzeit,
reflektieren. Die inventierten Genmarker sind nichtsdestoweniger niitzliche Wei-
ser tir die Verteilung der gesamten Variation auf einzelne Populationen. ¢

Auf der Grundlage einer Gruppierungsanalyse lassen sich die Grade der Differen-
zierung einzelner Kollektive untereinander mithilfe von Dendrogrammen dar-
stellen. Beispiel 2-5 zeigt klar die gréBere Ahnlichkeit natiitlicher Populationen
gleicher Rassen der Douglasie an bestimmten Markergenloci.
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pulationen und Rassen der Douglasie. JRitideJsriNd s Il o) St
enzversuche mit Douglasie (Psewdotsuga menziesii [Mirb.] Franco) ergab iber-
einstimmend die besondere Anbaueignung der Kisten- gegeniiber der Inlands-
rasse ((Kleinschmit et al. 1979, s. a. Konnert und Hosius 2010)). Indessen hat man
den Ursprung des Saatgutes, mit dem hierzulande Bestinde begriindet wurden,
friher nur in Ausnahmefillen dokumentiert. Erst die genetische Identifikation
von Bestinden hinsichtlich ihrer Rassenzugehdrigkeit (vgl. die Abb. 2-22) erlaub-
te, diesbeziigliche Anbauerfahrungen fiir die Gewinnung bzw. den Import von
Saatgut zu nutzen.
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Abb. 2-22. Dendrogramm (UPGN.A) der iiber 15 Enzymgenloci gemittelten allelischen Abstinde von je
8 Provenienzen der Kiisten- und der Inlandsrasse der Donglasie. Man erkennt dentlich die groffere Abn-
lichkeit von Provenienzen gleicher Rasse. Die Proben wurden einem Feldversuch in Hessischen Forstamt
Gabrenberg entnommen (aus Leinemann 1998).

Aufgrund des Haufigkeitsunterschieds von Varianten (RAPDs) der mtDNA zwi-
schen den beiden Rassen hatten Aagaard ez 4/ (1995) von einer Méglichkeit der
Identifikation der Rassen berichtet; sie fanden diese Methode effizienter als die
aufgrund von Alloenzymen. Wie Leinemann (1998) zeigte, etlaubt die Inventur
bestimmter Enzymgenloci, vor allem des Genlocus 6-PGDH-A, indessen die
Erkennung der Rassenzugehérigkeit nicht nur amerikanischer Naturbestinde,
sondern auch allochthoner Bestinde in Deutschland. Hipler ¢z a/. (2011) haben
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gezeigt, wie die Zuordnung mit einfachen Mitteln gelingt. Dariiber hinaus erlaubt
die Methode von Leinemann (1998) in Anwendung auf genetische Varianten im
Zellkern die Unterscheidung zwischen (a) Saatgut von Bestidnden, deren Ursprung
in der Kontaktzone zwischen Kiisten- und Inlandsrasse liegt und die infolge von
Hybridisierung ein Rassengemisch darstellen kénnten, und (b) Saatgut, das aus
Vermehrungsgut beider Rassen bzw. den damit begriindeten allochthonen Be-
stinden gemischt wurde. Auch die Quantifizierung der Mischungsanteile gelingt
sowohl in amerkanischen als auch deutschen Populationen.

Klumpp (1999) untersuchte Saatgut von Populationen aus verschiedenen Tei-
len des nattirlichen Verbreitungsgebiets anhand morphologischer Merkmale und
Enzymgenloci. Letztere Beobachtungen wurden erginzt durch Daten aus umfang-
reichen amerikanischen Studien. Die Ergebnisse erlauben nicht nur die Einschit-
zung der genetischen Differenzierung von Kiisten- und Inlandsrasse, sondern
auch die weiterer Teilregionen, sowie die Zuordnung von Saatgut und badischen
Altbestinden.

Angesichts des auf nur noch 5 % geschitzten Flichenanteils von Natur-
bestinden dieser Baumart sind die Moglichkeiten von Saatgutimporten aus au-
tochthonennordamerikanischen Vorkommen beschrinkt. Es stellte sich heraus,
dass im Westen Deutschlands die an einer Komplexkrankheit leidenden Bestinde
nach dem Ergebnis der genetischen Identifizierung der Inlandsrasse angehoren;
sie sind fiir die Gewinnung von Saatgut ausgesprochen ungeeignet (Leinemann ez
al. 2001, Maurer ¢t al. 2003). Es empfichlt sich also die Samenernte in europdi-
schen Bestinden der sog. Kistenrasse, die in groem Abstand zu solchen der
Inlandrasse wachsen, sowie die frithe Nutzung von Bestinden der letzteren. ¢

Das durch ein Dendrogramm veranschaulichte Ergebnis einer Gruppierungsana-
lyse in Beispiel 2-6 vermittelt die Ubersicht iiber Kollektive ganz anderer Art.
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Beispiel 2-6. Genetische Differenzierung von Buchenpopulationen und
VS aREIntEl Die sechs rheinland-pfilzischen Altbestinde, deren Lage in Abb.
2-23 wiedergegeben ist, wurden durch Rasterstichproben A von je 200 Biumen
(vgl. auch Beispiel 6-3) an zehn Enzymgenloci inventiert.

Daneben wurde eine Stichprobe E1 von je 300 bis 350 Eckern aus dem von
der Staatsklenge gelieferten Saatgut untersucht. In den Bestinden Schénau, Johan-
niskreuz und Morbach wurden aulerdem je etwa 200 einzeln unter den beprobten
Altbdumen aufgelesene Eckern E2 untersucht. Einzelheiten wurden durch Ziehe
et al. (1998) mitgeteilt. Uber Ergebnisse mit Relevanz fiir Verfahren der Saatgut-
ernte wird in Kapitel 11.3.1 berichtet.
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@ 400m - 500m
@ Uber 600m

Schénau
@,

Abb. 2-23. Lage von sechs Untersuchungsbestinden der Buche in drei rheinland-pfilzischen Wuchsgebie-
ten.®

8 Der Begriff des Wuchsgebiets wird in Kapitel 14.3.1erldutert.
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Der Graph der Differenzierung in Abb. 2-24 (oben) zeigt, dass die Altbestinde
durchaus nicht am reprisentativsten fiir das gesamte Material sind, und dass
(s. unten) die beiden im gleichen Bestand mit verschiedenen Methoden geernteten
Bucheckern untereinander wenig dhnlich sind, wenn sie auch einen dhnlichen
Grad von Differenzierung aufweisen.

E1 Manderscheid
A Manderscheid
E2 Johanniskreuz_j.

A Neuerburg ‘

. ' A Bitburg
E1 Johanniskreuz:
E2 Schéonau 7 A Schénau
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Abb. 2-24. Differenzierung (oben) und Gruppierung (unten) des Genvorrats rheinland-pfalzischer Bu-
chenaltbestinde und ibrer Eckern. Die geographische Lage und die Hohenlage der Bestinde sind in Abb.
2-22 wiedergegeben (aus Hattemer et al. 2000).
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Nach dem Dendrogramm in Abb. 2-24 unten ist die Zugehdrigkeit von Altbe-
stinden zum gleichen Wuchsgebiet nicht mit gréBerer genetischer Ahnlichkeit
verbunden. Des Weiteren sind die genetischen Abstinde zwischen den Eckern-
stichproben E1 und E2 aus dem gleichen Bestand durchaus nicht gering. Schlief3-
lich sind in mehreren Fillen Eckernstichproben nicht nur von ihrem Erntebestand
differenziert; sie sind thm genetisch sogar weniger dhnlich als anderen (man vgl.
den Bestand Johanniskreuz). Zu Empfehlungen fir das Verfahren der Saatgutge-
winnung vgl. Beispiel 11-5.4

Zu gleichlautenden Ergebnissen kam Gehle (1999) bei der Stieleiche (vgl. Hatte-
mer et al. 2000). Wesentlich andere Resultate iiber die genetische Differenzierung
von Altbestinden und ihren Samen ergab eine Untersuchung von Steiner ef a/.
(2010) an vier Mikrosatelliten der Vogelkirsche (Prunus avium L.). Bei dieser Baum-
art waren nicht nur sechs iiber Deutschland verteilte Altbestinde wesentlich stir-
ker differenziert als solche rheinland-pfilzischer Buche, sondern deren Samen
gehorten nach dem Ergebnis einer Gruppierungsanalyse trotz deutlicher Diffe-
renzierung von den Altbestinden stets zur gleichen Gruppe wie diese. Je nach
Altbestand waren die Samen von 14 bis 29 Biumen geerntet worden. Wie Degen
et al. (2008) berichteten, traten in einer Gruppierungsanalyse nicht nur die Samen,
sondern auch die Naturverjiingung von Vogelkirsche stets in derselben Gruppe
auf wie der Altbestand.

Wiederum bei der Buche stellten JanBen ef a/. (2008) durch eine Gruppierungs-
analyse der Genotypen von fiinf Bestinden und ihren Samen stets die engste
Gruppierung von Altbestand und dessen Samen fest. Die Inventur erfolgte an vier
Kernmikrosatelliten mit ihrer gegeniiber Enzymgenloci gréleren Variation. Ist die
Gruppierung so eindeutig wie in diesem Falle, ist fiir die gegebene Stichprobe von
Populationen trotz genetischer Differenzierung von Eltern und Nachkommen an
eine Abstammungsrekonstruktion der Samen zu denken. Je deutlicher die Popula-
tionen differenziert sind, desto klarer gelingt die Zuordnung,.

Die Hiufigkeiten einer allelischen Variante in verschiedenen autochthonen
Populationen einer Art bilden in der Regel ein bestimmtes geographisches Variati-
onsmuster, das gleichzeitig meist ein 6kologisches darstellen diirfte. Ist fir dessen
Entstehung ganz tberwiegend Selektion durch die Umwelt an den Ursprungs-
orten der Populationen verantwortlich zu machen, hat man ein 6kologisch-
genetisches Variationsmuster vor sich; es ist bedingt durch das Variationsmuster
der Umwelt und wird geschitzt mit den Ergebnissen der genetischen Inventur der
Populationen und den Messungen der 6rtlichen Umweltfaktoren.

Besteht ein Gradient der Allelhdufigkeiten, so liegt ein Klin vor. Diesen Begriff
prigte Huxley (1938) fiir einen Gradienten eines (genetisch kontrollierten) phino-
typischen Merkmals. Er ist aber auch auf genetische Varianten anwendbar und
wird durch die Regression von Allelhdufigkeiten auf die Ausprigung eines Um-
weltfaktors beschrieben. Die Neigung dieser Regression ist ein Maf3 fiir die 6kolo-
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gisch-genetische Differenzierung (Endler 1977) sowie fiir das Verhiltnis zwischen
der Intensitit des Selektionsdrucks und der des Genflusses (vgl. Kapitel 6.5). Lisst
sich das Variationsmuster nicht auf diese Weise ordnen, spricht man von einem
okotypischen Variationsmuster. Turesson (1922a, b) verwendete diesen Ausdruck
urspriinglich fiir morphologisch distinkte Okotypen, doch hat das Begriffspaar
Klin — Okotyp in einem allgemeineren Sinne Eingang in die Literatur gefunden.

Bergmann (1978) fand bei der Fichte Gradienten der Allelhdufigkeiten an ei-
nem Enzymgenlocus, die mit Gradienten des Temperaturklimas in Zusammen-
hang standen; sie wiederholten sich tiber Breitengrade und Héhenlagen hinweg.
Uber einen anderen mit Temperaturen an den Ursprungsorten bestehenden Klin
an einem Enzymgenlocus wird in Beispiel 2-7 berichtet.

ispiel 2-7. Klinale Variation an einem Enzymgenlocus der Weilltanne.jill
Samen aus 45 Populationen der Weilitanne (Abies alba) fanden Bergmann und
Gregorius (1993) einen Klin am Genlocus IDH-B. Die Abb. 2-25 zeigt den Zu-
sammenhang zwischen Breitengrad bzw. Jahreshéchsttemperatur des Ursprungs-
ortes und der dortigen Hiufigkeit des Allels Bi. Dessen groflere Haufigkeit in
stdlicheren Teilen des natiirlichen Verbreitungsgebiets ist kausal durch die i vitro
gemessene hohere Thermostabilitit seines Alloenzyms erklirt. Der Bereich der
Ursprungsorte erstreckte sich von 38° bis 50° n. Br. mit mittleren maximalen
Temperaturen zwischen 22° und 32°C. Die Stichprobennahme erfolgte entlang
eines westlichen und eines Ostlichen Transekts. Die beiden Transekte entsprechen
der nacheiszeitlichen Riickwanderung westlich und 6stlich der Alpen (vgl. Kon-
nert und Schirmer 2011). Die beiden Allele B1 und B2 kommen in allen Populatio-
nen mit (an etwa 100 Samen geschitzten) Hiufigkeiten zwischen etwa 0,1 und 0,9
vor. Es war zu vermuten, dass die Héufigkeitsunterschiede ursichlich auf einem
Temperaturgradienten der Ursprungsorte beruhen.

Zur Untersuchung der Thermostabilitit des Alloenzyms B wurde der Rohex-
trakt der Makrogametophyten homozygoter Baume (diese produzieren nur Mak-
rogametophyten mit dem gleichen Allel) bei 50, 60 bzw. 70°C wihrend 5, 10, 20
bzw. 40” inkubiert. Die Thermostabilitit der Alloenzyme wurde quantifiziert durch
die Zeitdauer, welche sie ohne Einbul3e ihrer Aktivitit tolerieren. Tatsdchlich be-
sitzt das Produkt des im Stiden vorherrschenden Allels By unter héheren Tempe-
raturen grof3ere Stabilitit.
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Abb. 2-25. Variation der Hénfigkeit des Allels IDH-B; zwischen antochthonen Tannenpopulationen
entlang eines westlichen und eines ostlichen Transekts im Zusammenhang mit dem Breitengrad der Ur-
sprungsorte und deren mittlerer Jabreshichsttemperatur (nach Bergmann und Gregorius 1993).

Wabhrscheinlich wird der Polymorphismus durch einen Fitnessvorteil der Hetero-
zygoten wihrend der frihen Jugendphase (bei unterschiedlicher Fitness der Ho-
mozygoten) aufrechterhalten, wobei an nérdlicheren Ursprungsorten Bz und an
sidlicheren Bi Gberwiegt. Ein typischer Unterschied in der allelischen Struktur
wurde auch zwischen dem Nord- und dem Siidhang eines autochthonen Weil3-
tannenbestandes in Stiddeutschland gefunden. 4

In den letzten Jahren ist es gelungen, anhand extranuklearer genetischer Varianten
europiischer Baumarten deren nacheiszeitliche Riickwanderwege (vgl. Kapitel 6.4)
zu rekonstruieren (Petit ef a/. 2002, 2003).

2.5 Variation phinotypischer Merkmale in Populationen

Die Ausprigung phinotypischer Merkmale ist das Ergebnis des Zusammenspiels
von Genotyp und Umwelt, wobei die Beteiligung dieser beiden Faktoren in weiten
Grenzen variieren kann. Fin kausalanalytisches Konzept haben Gregorius und
Namkoong (1986) entwickelt; einige Anwendungsbeispiele prisentierten Hattemer
et al. (1993, loc. cit. Kapitel 16.2).

Je nach der rdumlichen genetischen Struktur und dem Muster der Umweltbe-
dingungen ist zu erwarten, dass auch das Auftreten der Phinotypen in einer Popu-
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lation ein rdumliches Muster aufweist. Man konnte dann von einer rdumlichen
phinotypischen Struktur sprechen.

Neben der direkten Beobachtung zuginglicher Teile des Genoms im Rahmen
der Inventur genetischer Marker kommt der Erhebung genetisch kontrollierter,
namentlich anpassungsrelevanter, phinotypischer Merkmale von Populationen
und deren Variation Bedeutung zu. Relevanz eines Merkmals fiir Anpassung an
einen Umweltfaktor liegt dann vor, wenn die Ausprigungen des Merkmals die
Fitness seiner Tragerindividuen beeinflussen.

Population

Genwirkungssystem

GenotypiScﬁe Si;hktur

/ \ Modifikation

Z Viabilitatsselektion
Zygotenmigration \
.

Umweltabhéangigkeit

Nachbarpopulationen Paarungssystem
: der Paarung

\ Genmutation

Polleneinflug Populationsgrosse
Fertilitatsselektion

Genische Struktur

Abb. 2-26 Faktoren, welche bei gegebener genischer Struktur der Population und ibrer Unnwelt die geno-
typische Struktur ursichlich beeinflussen. Diese pragt zusammen mit der modifizierenden Wirkung der
Unmnwelt die phinotypische Struktur (ans Hattemer et al. 2000).

In Abb. 2-26 sind die Faktoren dargestellt, welche am Zustandekommen der Ver-
teilung der Phinotypen in einer Population, ihrer phinotypischen Struktur, betei-
ligt sind.

Methodische Voraussetzung fiir die Beurteilung der genetischen Kontrolliert-
heit von Merkmalen auch in Pflanzenpopulationen sind Experimente, welche den
heute allgemein akzeptierten Grundsitzen der Versuchsplanung gentigen (Hatte-
mer und Ziehe 1998). Deren wichtigstes Element ist im Verbund mit Vorkehrun-
gen zur Geringhaltung des Versuchsfehlers die ZufallsmidBigkeit der Anlage in
Wiederholungen. Bei gleicher Vorbehandlung der Versuchsglieder (Familien, Klo-
ne etc.) ist deren phinotypische Differenzierung in ordnungsgemil3 geplanten
Versuchen nur durch deren genetische Differenzierung zu erkliren. Ergebnisse
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solcher Untersuchungen sagen zwar noch nichts iber die Art der genetischen
Kontrolle aus, doch ist bereits das Wissen um genetische Kontrolliertheit eines
Merkmals von grundsitzlicher Wichtigkeit. Versuche mit Familien werden im
Rahmen der Ziichtung routinemiflig nicht nur zur Beurteilung der genetischen
Kontrolliertheit von Merkmalen, sondern auch zur Einschitzung des Grades ihrer
genetischen Kontrolliertheit eingesetzt (s. Kapitel 10.3.3).

Die Schitzung dieses Parameters, der sog. Heritabilitdt 42, erfolgt anhand der
aus bestimmten Versuchsergebnissen durch eine Varianzanalyse abgeleiteten Vari-
anzkomponenten, niamlich /2 = 17,/(1/,+17,). Die genetische Varianz 1/, eines
Merkmals gibt an, ob und in welchem Grade seine Variation durch den Effekt des
Genotyps — wenn auch nicht kausal — erkldrbar ist. [, misst die nicht durch gene-
tische Effekte, sondern nur durch die Umweltbedingungen erklirbare Variation.
Nach dem sehr vereinfachten Modell addieren beide zur phinotypischen Varianz
5. Erfahrungsgemil fallen Schitzungen von /42 je nach dem verwendeten Ver-
suchsmaterial und den aktuellen Versuchsbedingungen recht unterschiedlich aus.
Etwa ist bei gegebener genetischer Varianz die Heritabilitdt hoch, wenn die durch
homogene Versuchsbedingungen erklirbare Varianz [/, gering ist. Demgemil3 ist
die Heritabilitit gering, wenn die Versuchsbedingungen heterogener sind und 1,
grof3 ist. Damit sind Schitzungen des Parameters 4 von Versuchsmaterial und
Versuchsbedingungen abhingig und es ist schwer, die Heritabilitit eines Merkmals
fiir eine Baumart als solche anzugeben. Fiir phinologische Merkmale (sie sind bei
Holzgewichsen anpassungsrelevant) wird die Heritabilitit jedoch iibereinstim-
mend als hoch angegeben.

Die versuchsmiBige Messung der phinotypischen Differenzierung von Ver-
suchsgliedern bzw. der Ahnlichkeit von Eltern und ihren Nachkommen — einer
weiteren Quelle von Information iiber genetische Kontrolliertheit — verursacht
nicht unerheblichen Kosten- und Zeitaufwand (vgl. Beispiel 6-1). Namentlich
Feldversuche mit Waldbiumen koénnen je nach dem interessierenden Merkmal
groflen Aufwand erfordern — es sei denn, die Ausprigungen des Merkmals liefen
sich an bereits bestehenden, sachgemil3 geplanten, Feldversuchen beobachten.

Zur Untersuchung der genetischen Kontrolliertheit eines phinotypischen
Merkmals eignen sich zwei weitere Verfahren, welche die Anlage von Versuchen
nicht erfordern und auf Baume jeder Altersstufe anwendbar sind. Fiir Paarverglei-
che nach Gregorius (1989) wird zu einem Baum mit der Merkmalsausprigung X
dessen nichster Nachbar mit Phinotyp Y gesucht. Nachdem Genotypen vieler
solcher Baumpaare an einem oder mehreren Markergenloci inventiert wurden,
prift man, ob die Phinotypen X und Y hiufiger mit gleichen Genotypen bzw.
Allelen assoziiert sind. Es leuchtet ein, dass ein Unterschied der Allelhdufigkeiten
der Triger der beiden Phinotypen nur entsteht, wenn bei den einzelnen Baum-
paaren ein bestimmtes Allel hdufiger mit dem einen der beiden Phinotypen asso-
ziiert ist als mit dem anderen. Trifft dies zu, bedeutet die Verwerfung der Nullhy-
pothese nicht etwa, dass die untersuchten Markergenloci an der Kontrolle des
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phinotypischen Merkmals beteiligt sind; sie bedeutet jedoch, dass die Ausprigung
des Merkmals irgendwie mit dem Genotyp in Zusammenhang steht. Erst konsis-
tente Unterschiede in verschiedenen Populationen, d. h. bei variiertem geneti-
schem Hintergrund, lassen den Schluss auf die Beteiligung der verwendeten
Markergenloci an der Kontrolle des phinotypischen Merkmals zu. Entscheidend
fir die Beurteilung der genetischen Kontrolliertheit eines Merkmals bzw. der Be-
teiligung der untersuchten Marker sind also die Konsistenz der genetischen Unter-
schiede in mehreren Baumpaaren und die in mehreren Populationen. Anstatt des
Allelvorrats ldsst sich wie in Beispiel 2-8 auch eine andere genetische Eigenschaft
wie der Heterozygotiegrad (vgl. Kapitel 2.7) verwenden.

Ein Beispiel von der Buche soll demonstrieren, wie sich mithilfe von Paarver-
gleichen aus der genetischen Ausstattung von Biumen auf deren Toleranz gegen-
tber Umweltbelastungen schlieen lasst.

Beispiel 2-8. Genetische Differenzierung toleranter und sensitiver Baume i
immissionsgeschidigten Buchenpopulationen. JENGIISENI7iid SRIEPE) ISR
sentierte Daten einer Untersuchung von sechs Buchenaltbestinden, die zwischen
1983 und 1987 in zumeist hoheren Lagen im Elm, Harz, Frankenwald, Fichtelge-
birge, Bayerischen Wald und Schwarzwald ausgewihlt und beprobt wurden. Die
Bestinde wiesen auf diesen Standorten unterschiedliche Belastungscharakteristika
(O3, SO2, NO,) und standortsspezifische Stressfaktoren auf, zeigten allerdings
innerhalb der Bestinde starke Variation im Grad der Schidigung, auch wenn
selbst starke Schadigung zumindest nicht unmittelbar zum Absterben fiihrte.

In den Bestinden wurden Paare eng benachbarter, etwa gleichaltriger Buchen
ausgesucht; von den jeweils zwei etwa gleichaltrigen Bidumen war einer nicht, der
andere stark geschidigt, so dass Paare phinotypisch sehr verschiedener Individuen
in die Stichprobe eingingen (vgl. Abb. 2-27).

Die Klassifikation der Phinotypen etrfolgte nach den von Roloff (1985) be-
schriebenen phinotypischen Schadbildern mit den Schadstufen 0 bzw. 3 fir ,tole-
rant’ bzw. ,sensitiv. Der Stichprobenumfang betrug je nach Bestand zwischen 43
und 53 Baumpaaren. Fir die genetischen Untersuchungen wurde der Genotyp an
15 Enzymgenloci bestimmt.
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Abb. 2-27. Paarvergleiche. Links: Schema der Stichprobennabme. Rechts: 1V erdeutlichung der phanotypi-
schen Unterschiede der (nach Roloff 1985) als sensitiv (links) und tolerant (rechts) klassifizierten Buchen.
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Heterozygotiegrad (15 Enzymgenloci)

Abb. 2-28. Verteilung des Heterogygotiegrades (hier der Anzabl heterozygoter Genloci) unter den sensiti-
ven und toleranten Buchen.

An diesen Genloci zeigten sich zwischen den toleranten und sensitiven Buchen
deutliche Unterschiede in den Hiufigkeiten heterozygoter Genotypen. Im Grad
der Heterozygotie tiber die Genloci hinweg ergab sich fiir die toleranten Buchen
im Vergleich mit den sensitiven eine deutliche Verschiebung der Verteilung zu-
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gunsten hoherer Werte (Abb. 2-28). Hieran waren die Enzymgenloci unter-
schiedlich stark beteiligt, wie Abb. 2-29 zeigt; dort ist fiir die einzelnen Genloci die
Differenz in der relativen Hiufigkeit der Heterozygoten zwischen toleranten und
sensitiven Buchen ausgewiesen. Die gréfiten Unterschiede bestehen am Genlocus
PGM-A mit weitaus stirkerer Prisenz der Heterozygoten unter den toleranten
Buchen, was sowohl fiir alle einzelnen Bestinde als auch deren Gesamtheit gilt
und wenig Abhingigkeit von ortsspezifischen Belastungscharakteristika zeigt.
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Abb. 2-29. Differenzen in der relativen Hénfigkeit heterogygoter Genotypen Zwischen toleranten und
sensitiven Buchen in den Stichproben der einzelnen Bestande und im gesamten Kollektiv. Positive Werte
zeigen fiir den jeweiligen Genlocus eine grofSere Hinfigkeit Heterogygoter unter den foleranten als unter den
sensitiven Buchen an (nach Ziehe et al. 1999). Das Engym GOT wurde inzwischen in AAT nmbe-
nannt. Die Pfeile markieren signifikante Unterschiede fiir einzelne Bestinde (diinn gezeichnet) bzw. die
Gesamtheit (dick gezeichnet) aller toleranten und sensitiven Buchen.

Die Abb. 2-29 zeigt, dass an mehreren Genloci die Heterozygotie fiir die tolerante
bzw. sensitive Reaktion auf Umweltbelastungen eine signifikante Rolle spielt sowie
der genetischen Anpassungsfihigkeit der individuellen Biume und damit der der

Populationen férderlich ist (vgl. Kapitel 2.7). ¢
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Die in Beispiel 2-8 referierten Ergebnisse von Miiller-Starck (1993) beweisen die
Relevanz von Genorten, hier von Enzymgenorten, fir die Vitalitit von Altbuchen
unter den jeweils gegebenen Umweltverhiltnissen (Miller-Starck ez a/. 2005). Es
gibt weitere Beispiele fiir die Bedeutung, welche Enzymgenorten fiir die Toleranz
gegenliber saurem Regen zukam (Geburek 2000a). Dieser Autor berichtet auch
von Viabilititsauslese durch Emissionen. Da Viabilitit und Fertilitit trotz ihrer
teilweisen genetischen Kontrolliertheit phinotypische Merkmale darstellen, be-
ziehen sich diese Eigenschaften immer auf die Umwelt, in welcher sie erhoben
wurden. Informationen iiber anpassungsrelevante Teile des Genoms lassen sich
mit Methoden gewinnen, welche in Kapitel 2.8 skizziert werden.

Ein dhnliches Verfahren liefert sogar Hinweise auf die Straftheit der geneti-
schen Kontrolle (Ritland 1996). Die Regression der an Baumpaaren im Geldnde
beobachteten phinotypischen Ahnlichkeit auf ihre Ahnlichkeit beziiglich des Ge-
notyps an Markergenloci erlaubt den Schluss auf die Heritabilitit i.e.S.; die geneti-
sche Ahnlichkeit wird gemessen durch den Anteil der bei den beiden Biumen
eines Paares vorkommenden allelischen Varianten (genetischer Abstand).

2.6 Differenzierung9 von Populationen in phinotypischen
Merkmalen

In sehr vielen phinotypischen Vergleichen erwiesen sich die Versuchsglieder, vor
allem Stichproben aus verschiedenen Populationen, stirker differenziert als an
einzelnen Markergenloci. Dies ist dadurch bedingt, dass sich am Befund phinoty-
pischer Merkmale jeweils die Wirkung mehrerer Genloci manifestiert (Lewontin
1984). Der an neutralen Markergenloci gemessene Grad der Differenzierung re-
flektiert auch nur den Effekt des Zusammenspiels von Mutation und Drift, wih-
rend ein Effekt von Anpassung nicht erfallt wird. Demgemill sind an-
passungsbedingte Kline polygen bedingter Merkmale im allgemeinen stirker aus-
geprigt als die der Allele einzelner anpassungsrelevanter Genloci (Barton 1999);
man vergleiche diese Feststellung jedoch mit einer ganz offensichtlichen Ausnah-
me in Beispiel 2-7.

Kleinschmit e# a/. (1996) haben eine ganze Reihe von Ergebnissen tber die
Differenzierung von Baumpopulationen in phinotypischen Merkmalen berichtet.
Die Autoren teilten diese Gruppe ein in morphologische Merkmale (Kronen-
form, Kronen- und Schaftdimensionen), physiologische Merkmale (Ndhrstoffauf-
nahme, Wasserverbrauch, Trockenheitstoleranz, Nettoassimilationsrate etc.), an-
dere physiologische Merkmale, welche das phinologische Verhalten betreffen
(Austriebstermin, Johannistriebbildung, Termin des Vegetationsabschlusses, Lin-
ge des Vegetationszeitraums, Blithtermine), und schlieBlich Resistenzmerkmale
(Pilze, Insekten). Sie weisen darauf hin, dass diese Merkmale nicht unbedingt be-

9 In diesem Kapitel wird weniger die Entstehung der Differenzierung als vielmehr der Zustand der
Differenziertheit betrachtet; dieser Ausdruck wire indessen sprachlich ungewohnt.
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stimmiten Anpassungsvorgingen zugeordnet werden kdnnen; ihrer Bedeutung tut
dies indessen keinen Abbruch. Phinologische Merkmale stehen in mittel- und
nordeuropiischen Baumpopulationen dagegen in direktem Bezug zur Klimaan-
passung; sie weisen wohl aus diesem Grunde hohe Heritabilitdt auf.

AbschlieBend sollen die Beispiele 2-9 und 2-10 Eigenschaften natiitlicher Po-
pulationen beleuchten, welche mit deren Trockenheitstoleranz in Beziehung ste-
hen.

Beispiel 2-9. Trockenheitstoleranz von Provenienzen einer Tannenart.

Scholz und Stephan (1982) unterzogen junge Topfpflanzen der GroBen Kiisten-
tanne (Abies grandis) aus Saatgut autochthoner Bestinde in verschiedenen Teilen
ihres natiirlichen Verbreitungsgebietes im Gewichshaus einer Stressbehandlung.
Unter drei Behandlungsvarianten (Kontrolle und Bewisserung in Abstinden von
finf Wochen bzw. drei Monaten) zeigten die Versuchsglieder sehr unterschiedli-
che Reaktion. Unter der intensivsten Trockenstressbehandlung variierte die Mor-
talitit der Populationen zwischen 0 und 100 %! Korrelationen zu geographischen
Koordinaten der Ursprungsorte waren nur sehr schwach. ¢

Auch zwischen Populationen der einheimischen Weilitanne variiert die Trocken-
heitstoleranz in weiten Grenzen. So verglich Marcet (1971/72) Jungpflanzen aus
den Voralpen mit solchen aus dem subkontinentalen, sommerwarmen und tro-
ckenen Mittelwallis; dort fillt nur etwa ein Viertel der Sommerniederschlige. Die
Walliser Tannen konnten nach Diirrebelastung unter Laborbedingungen ihre Hy-
dratur besser aufrechterhalten; es gelang ihnen, den Wasserhaushalt nicht nur
einzuschrinken, sondern auch zweckmiBig zu stabilisieren.

Beispiel 2-10. Trockenheitstoleranz von Populationen einer Araukarienart.

Bekessy e# al. (2003) untersuchten Populationen der stidamerikanischen Araucaria
araucana auf Trockenheitstoleranz. Anhand der Ergebnisse eines Versuchs mit
neun Populationen (s. Abb. 2-30) im Gewichshaus stellten die Autoren fest, dass
die drei argentinischen Populationen 7, 8 und 9 aus dem Regenschatten der Anden
mit nur etwa 200 mm Niederschlag wesentlich toleranter waren als solche vom
Westabhang dieses Gebirges mit etwa 4000 mm Jahresniederschlag. Uber-
schneidungen zwischen diesen beiden Gruppen gab es nicht.



106 2. Genetische Variation von Baumpopulationen

g
CHILE
. .
4 LnsAn' I
% geles : e
bid y z
i { ol
- Angol g7 8 2
e . 2 3 i i}
2| 0 0 0
&Ry
b " ¢ w Vicoria é‘_, <
r
o Y
u
0 . 1. Congillio (1080 m 1197 mm )
\f/ . . : 2. Conguillio (1570-1645 m 1197 mm))
emuco
‘i 5 3. Tolhvaca (1080 m 1653 mm )
o 2 4. Villarrica-Palguin (12151335 m 2351
o )
5. Nahuelbuea (1400 1 1055 mm )
e i 6. Huerquehue (1210-1255m 2543 mm )
aacane araucana rorests
% i 7. Primeros Pinos (1670m 357 mm )
8. Largo Pulmari (1025 m 173 mm )
:‘“""’ 9. Caviahue (1030 m 241 mm )
0 T 0 D B0 Kiemeldys
s~ s =]

Abb. 2-30. Geographische Lage sowie Angaben iiber Seehibe (in m) und mittlere Jabresniederschlige (in
mm) der Ursprungsorte neun untersuchter Populationen von Arancaria arancana (ans Bekessy et al.

2003).

Die unter kontrollierten Bedingungen vorgenommene Messung zweier Toleranz-
parameter erwies sich gegeniiber dem Ergebnis der Inventur neutraler Marker
(RAPDs) ganz eindeutig als bessere Grundlage fiir die Beurteilung der Wassernut-
zungseffizienz bzw. Trockenheitstoleranz.

Anhand des Vergleichs neutraler genetischer Marker und anpassungstrelevanter
phinotypischer Merkmale stellte sich heraus, dass bei A. aramcana das Muster der
Umweltbedingungen der Ursprungsorte zwar kein durch neutrale Marker messbares
genetisches Variationsmuster entstehen lie3, dass aber ein ausgeprigtes geo-
graphisch-6kologisches ~ Variationsmuster —der  Ausprigung eines  anpas-
sungsrelevanten Merkmals entstanden ist. Danach wiren trockenheitstolerante Po-
pulationen dieser Baumart vorrangig in niederschlagsarmen Gebieten Ostlich des
Andenkamms zu suchen. ¢
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Mit Verschirfung des Klimawandels werden Untersuchungen der genannten Art
auch in Europa aktueller werden. Auch bei einer anderen Konifere jener Region,
Austrocedrus chilensis (Pastorino 2001) ist die nur gering 6stlichere Lage eines Ut-
sprungsortes dafiir verantwortlich, dass gegeniiber dem Westen des Verbreitungs-
gebietes mit 1000 bis mehr als 2650 mm Jahresniederschlag der Regenschatten des
Andenkamms wirksam wird; ganz im Osten fallen nur wenig mehr als 300 mm. So
unterscheiden sich die mittleren Niederschlige an den Ursprungsorten etwa etwa
in dem Mal3e wie die von Araucaria arancana im Beispiel 2-10. Die genetische In-
ventur von 16 Populationen an zwolf Enzymgenloci zeigte jedoch eine nur gerin-
ge genetische Differenzierung der Populationen und keine Spur eines Effekts der
Selektion durch die sehr unterschiedlichen mittleren Niederschlige (Pastorino e al.
2004). Hierin glichen die Befunde denen von RAPDs im Beispiel 2-10. Physiologi-
sche Tests an Pflanzenmaterial von A. chilensis stehen indessen aus.

Nach Variation von Merkmalen mit Relevanz fir die Anpassung an das Grol3-
klima sucht man mit Vorteil an der Ebene der Population; Provenienzversuche
geben iber die in evolutiondren Zeitrdumen entstandene Anpassung Auskunft.
Als erster untersuchte Langlet (1936) an schwedischer Kiefer unter Versuchsbe-
dingungen den Trockensubstanzgehalt der Nadeln von Jungpflanzen als Weiser
fiir deren Winterfrosttoleranz. Unter zahlreichen Provenienzen erwiesen sich die
von weiter nordlich gelegenen Ursprungsorten als zunehmend toleranter. Auf-
grund der engen Korrelation der Wintertemperaturen mit dem Breitengrad be-
trachtete Langlet aber nicht die Temperaturen selbst, sondern nur den einfacher
festzustellenden Breitengrad gewissermal3en als Stellvertreter. Da in den Gebirgen
im Nordwesten Schwedens die Wintertemperaturen zusitzlich mit der SeehShe
abnehmen, empfiehlt sich deren zusitzliche Beriicksichtigung als Voraussage-
variable und schitzt den Klin als multiple Regression der Merkmalsausprigung auf
die geographischen Koordinaten des Ursprungsortes. Die Winterfrosthirte ist
auch in weiter siidlichen Teilen des Verbreitungsgebietes insofern relevant, als
offenbar bei allen Pflanzen fir Frosthirte die gleichen Stressgene wie fiir Troc-
kenheitstoleranz verantwortlich sind.

Die Existenz klinaler Variation der mittleren Ausprigung vor allem anpas-
sungsrelevanter phinotypischer Merkmale von Populationen erlaubt die Ubertra-
gung auf das Gros der Populationen auch dann, wenn nicht alle auch tatsichlich
untersucht worden sind.

Die genetische Differenzierung von Baumpopulationen wird in der Hauptsa-
che dem vom Klima ausgehenden Selektionsdruck zugeschrieben. Die Entstehung
von Klinen durch Klimaanpassung von Baumpopulationen haben neuerdings
Savolainen e /. (2007) und Aitken e a/. (2008) dargestellt. Wehenkel e al. (2012)
prisentierten ein Beispiel fiir den Einflull von Bodencigenschaften auf adaptive
Differenzierung von Baumpopulationen.
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2.7 Bedeutung der genetischen Variation und der Heterozygotie
tir Baumpopulationen

Biodiversitit ist nicht nur an der Artstufe bedeutsam, sondern tritt in Form gene-
tischer Variation auch an der Stufe der Population und des Individuums auf und
ist hier gleichermal3en Grundlage fiir Anpassung.

Wie in anderen Teilen der Welt ist auch in Mitteleuropa die Verbreitung der
meisten Waldbaumarten auf Standorte zuriickgedringt, welche fiir Landwirtschaft,
Siedlungen oder Verkehrswege nicht nutzbar sind. Diese Standorte sind besonders
heterogen. Der einzelne Baum durchliuft wihrend seiner langen Ontogenese eine
Folge zeitlich heterogener Aullenbedingungen. Seine Umweltverhiltnisse sind
durch den wirtschaftenden Menschen auch kaum beeinflussbar. Demgegentiber
sind viele annuelle Pflanzen der Umwelt nur kurz ausgesetzt, sicht man einmal
vom Zeitraum des Samenlagers ab. Insbesondere befinden sich landwirtschaftli-
che Kulturpflanzen — das andere Extrem gegentiber Baumen — nur wihrend weni-
ger Monate auf dem durch Bodenbearbeitung vorbereiteten freien Feld, sie lassen
sich bei Bedarf bewissern, durch Dingung besser erndhren und durch die Kon-
trolle von Parasiten und Phytophagen wirksam schiitzen. Vor allem Letzteres
verbietet sich im Wald aus 6kologischen und 6konomischen Griinden weitgehend.

Die hieraus resultierende Bedeutung genetischer Variation ist heute unumstrit-
ten (Gregorius 1996a und b, Gregorius e a/. 2007). Nach dem Ergebnis umfang-
reicher Inventuren weisen Baumpopulationen besonders viel genetische Variation
auf (Hamrick ef a/ 1992), was — als Ursache oder Folge (Hattemer ez /. 2000) —
mit deren groBer Toleranz rdumlicher wie zeitlicher Umweltheterogenitit korres-
pondiert. Bereits die Analyse einfachster Selektions- und Anpassungsvorginge
lasst erkennen, dass genetische Variation diese Vorginge iiberhaupt erst zuldsst,
und dass Art und Wirkungsweise genetischer Varianten auf den Verlauf dieser
Vorginge starken Einfluss nehmen.

Ein alles andere als trivialer Lebensumstand von Biumen ist die Verbindung
von Langlebigkeit mit Ortsfestigkeit. Nachdem Wald immer geringere Flichen
bedeckt, stehen fir diese Vegetationsform vorwiegend heterogene Standorte zur
Verfigung. Im Zusammenhang damit bedeutet Ortsfestigkeit, dass die Lebensbe-
dingungen der einzelnen Baumindividuen etwas unterschiedlich sind und spezifi-
sche kleinstandértliche Angepasstheit erfordern. Die Langlebigkeit bedingt nicht
nur im thermischen Jahreszeitenklima eine Abfolge verschiedener Umweltbedin-
gungen; in weiten Teilen der Tropen hat man zumindest den jahreszeitlichen
Wechsel von Regen- und Trockenzeit, dazu den ontogenetischen Wechsel unter-
schiedlicher Konkurrenzsituationen. Die entscheidenden Umweltfaktoren fur die
Keimung der Samen, fiir die Etablierung der Simlinge und fiir das weitere Uber-
leben sind also vielfiltig genug. Die Langlebigkeit bedingt auch eine ausgeprigte
Altersstruktur von Baumpopulationen — eine demographische Besonderheit, wel-
che Populationen annueller Pflanzen nicht aufweisen. Fine Reihe &kologischer
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und genetischer, insbesondere populationsgenetischer, Besonderheiten von
Baumpopulationen haben Petit und Hampe (2006) diskutiert.

Tab. 2-7. Ubersicht einer Meta-Analyse von Schitzungen genetischer Variation an
Enzymgenloci und ihrer Verteilung auf Pflanzenpopulationen (nach Hamrick
2004). N ist die Anzahl der Arten, P der Prozentanteil polymorpher Genloci, .4
die mittlere Anzahl von Allelen je Genlocus, H, die erwartete Heterozygotie (vgl.
Kapitel 2.2); zu Fyrvgl. Kapitel 2.4. In jeder Spalte bedeuten gleiche hochgestellte
Buchstaben die fehlende Signifikanz eines Unterschieds.

Genetische Variation Differenzierung von
Lebensform von Populationen Populatonen
N p A H. N Fyr
annuell 226 | 29+ | 1,45+ |0,101= 186 0,3552
krautig, mehrjahrig | 228 | 28 | 1,38+ | 0,096 189 0,256P
Holzpflanzen 213 | 48> | 1,74> | 0,144> 209 0,089¢

An Enzymgenloci von Pflanzen wurden schr unterschiedliche Werte der erwar-
teten Heterozygotie beobachtet: Nach Hamrick (2004) ist bei Holzgewidchsen,
insbesondere Biumen, der Mittelwert ungleich héher als bei anderen Lebensfor-
men. Bei molekulargenetischen Markern mit ihrer gréf3eren effektiven Anzahl von
Allelen liegen die Heterozygotiewerte in einer wiederum anderen Gréfienordnung
vor als bei den Enzymgenloci, von welchen die Angaben in der Tab. 2-7 abgeleitet
sind.

Fir die stindige Anpassung an dieses Szenario zeitlich wechselnder Umwelt
sind Besitz und Variation anpassungsrelevanter Allele nicht allein ausschlagge-
bend. In diploiden Organismen tritt die Art der Kombination homologer Varian-
ten (Homozygotie oder Heterozygotie) hinzu, insbesondere die als Heterozygo-
tiegrad bezeichnete Anzahl bzw. der Anteil der Genloci eines Individuums, die
sich im heterozygoten Zustand befinden (Ziehe e a/. 1990). Das Potential fir die
Entstehung heterozygoter Genotypen ist durch die genetische Variation, insbe-
sondere die genische Struktur und den Anteil polymorpher Genloci, vorgegeben.
In Baumpopulationen liegen hinsichtlich der an Enzymgenloci beobachteten ge-
netischen Variation etwas andere Verhiltnisse vor als bei anderen Lebensformen
von Pflanzen (Tab. 2-7). In der untersuchten Gruppe von Genloci ist der Anteil
der polymorphen bei Holzgewichsen wesentlich hoher. [Dies ist nur teilweise auf
den Besitz seltener Allele zuriickzufithren; zu der etwas grofleren Anzahl von
Allelen tritt ein deutlich héherer Wert der zu erwartenden Heterozygotie hinzu.|
Die in Baumpopulationen gréBere Anzahl von Allelen je Genlocus wird auch als
ein (wenn auch schwaches) Indiz dafiir angesehen, dass ortlich verlorengegangene
Allele durch Genfluss wieder ersetzt werden. Der Anteil genetischer Differenzie-
rung von Baumpopulationen an ihrer Gesamtvariation ist etwas geringer — eine
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Auswirkung des bei thnen wesentlich effizienteren Genflusses. Der geringere rela-
tive Anteil der Variation, welcher bei Baumpopulationen auf ihre Differenzierung
entfillt, bedeutet — unter der Voraussetzung der Existenz fitness-liefernder geneti-
scher Varianten — hdhere Anpassungsfihigkeit der einzelnen Baumpopulationen.

Gelegentlich wird der Héchstanteil heterozygoter Genotypen an einem Gen-
locus in Abhingigkeit von dessen allelischer Struktur betrachtet. Besitzt eines der
Allele eine Haufigkeit p;, von hochstens 0,5, so ist die maximale Heterozygotie eins
oder H,. = 1. Uberschreitet anderenfalls die Hiufigkeit eines der Allele den Wert
von Y2, ist also p;>0,5 fiir ein 4 so betrdgt der Hochstanteil der Heterozygoten
He = 2(1-p3) (Gregotius 1978). SchlieBlich stellt der Quotient H. = H,../H, die
bedingte (conditional) Heterozygotie dar, wenn H, die tatsichlich beobachtete
(actual) Heterozygtie bedeutet; die bedingte Heterozygotie wird meist in % ange-
geben.

Stimmen — wie im Modell der Panmixie unterstellt — die Allelhdufigkeiten in
den effektiven Eizellen einer Population mit denen im effektiven Pollen tiberein,
so werden in der Folgegeneration P, =2p;p,; Heterozygote erwartet. Anderen-
falls ist auch bei zufallsmiBiger Gametenfusion ein erhShter Anteil Heterozygoter
in dem Mal3e zu erwarten, in welchem Eizellen und Pollen unterschiedliche alleli-
sche Strukturen aufweisen (sexuelle Asymmetrie; Ziehe und Hattemer 1985). An-
dererseits stellt sich an einem Genlocus ein Uberschuss an Homozygoten ein,
wenn in einer (vermeintlichen) Population genetisch differenzierte Deme repro-
duktiv isoliert sind; dieser auf dem Wahlund-Effekt beruhende Uberschuss ist
desto groBer, je stirker die Differenzierung ausgeprigt ist (Hattemer 1982).

Im Kapitel 1.2 wurde erwihnt, dass an einem Genlocus mit zwei Allelen Hete-
rozygotenvorteil (Uberdominanz der Fitness) die Erhaltung eines Polymorphis-
mus bewirkt. Unterliegen die homozygoten Triger des einen Allels viel stirkerem
Selektionsdruck als die des anderen, wird es entsprechend selten. Ist seine Hiufig-
keit p;auch gering (und die des anderen nahe eins), so strebt die Population unter
annihernd zufallsmiBigen Paarungssystemen doch einem Gleichgewicht zu, in
dem es erhalten bleibt; der Polymorphismus ist also durch die Art des Selektions-
drucks geschiitzt. Ein einfaches Beispiel mag dies belegen: Sind p; = 0,9 und p2 =
0,1 so ergibt sich im Zygotenstadium P;; = 0,81, P22 = 0,01 und P;2 = 0,18. Ginge
das seltenere Allel dennoch durch genetische Drift verloren, wiirde nicht nur die
genotypische Vielfalt der Population auf ein Drittel reduziert; der heterozygote
Genotyp mit seiner gro3en Bedeutung fiir die Anpassungstihigkeit der Population
konnte tiberhaupt nicht mehr entstehen.

Aufgrund der engen Verkniipfung von Variation und Heterozygotie ist es teil-
weise iblich, die genetische Variation durch die Heterozygotie zu messen (vgl.
Kapitel 2.2). Ist genetische Variation auch die Grundlage fiir Heterozygotie, so ist
dieses Phinomen doch von einer Reihe weiterer Faktoren wie etwa dem Paa-
rungssystem abhingig (vgl. Beispiel 2-11).
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Beispiel 2-11. Bestandesstruktur und Heterozygotieg
EHERSEEHENA [n clf natirlichen Populationen der anatolischen Unterart der
Schwarzkiefer (Pinus nigra var. pallasiana) inventierten Kaya ef al. (2001) insgesamt
505 Bidume anhand je acht ihrer Samen bzw. Megagametophyten an 14 polymor-
phen Enzymgenloci. Sieben Populationen kommen in der nordwesttiirkischen
Region Kazdagi in Mischbestinden (mit Kastanie, Buche und Tanne) vor, die
anderen vier im sidtiirkischen Bolkar-Gebirge als Reinbestinde. Die Genloci
wiesen einheitlich nur geringe Anzahlen von Allelen auf; hohe Diversitit kann bei
dieser geringen allelischen Vielfalt in den Populationen kaum vorgelegen haben.

Die Vorkommen in den beiden Regionen bildeten nach dem Befund einer
Gruppierungsanalyse zwei Gruppen; Populationen der gleichen Region waren ein-
ander dhnlicher als solche verschiedener Regionen (Abb. 2-31).

In zwei Dritteln aller Fille wichen die genotypischen Strukturen von den HW-
Erwartungen ab. Der mittlere Fixierungskoeffizient s der Baume war im Bolkar-
Gebirge mit —0,26 negativ, betrug aber — offensichtlich aufgrund bevorzugter
Verwandtenpaarung — in der Region Kazdagt 0,42. (Dieser Koeffizient misst nicht
die an anderer Stelle (in Kapitel 7.3.2) erwihnte Wahrscheinlichkeit fir Abstam-
mungsidentitit, sondern den auf bevorzugter Verwandtenpaarung beruhenden
Uberhang von Homozygoten gegeniiber der korrespondierenden HW-Struktur.)

War nach Tab. 2-8 in der Region Kazdagi ein deutlicher Homozygoteniiber-
schuss zu verzeichnen, so war in der Region Bolkar ein ebenso deutlicher Hetero-
zygoteniiberschuss festzustellen. Der Unterschied ist dadurch zu erkliren, dass in
der Region Kazdagi die Verbreitung effektiven Pollens durch die Mischbaumarten
etwas behindert gewesen sein muss, so dass Paarung zwischen Verwandten bevor-
zugt eintrat. Daher wurden in der Region Kazdagi mit 0,153 auch geringere Hete-
rozygotiegrade beobachtet als in der Region Bolkar. Der in Bolkar negativ ge-
schitzte Wert ldsst darauf schlieBen, dass mindestens dort Selektion gegen Ho-
mozygote vorlag.
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Abb. 2-31. Ergebnis der Gruppierungsanalyse elf natiirlicher Populationen in gwei Regionen von P. nigra
var. pallasiana an 14 Engymgenloci. Im Dendrogramm ist die deutliche Differenziernng der Populationen
je nach ihrer Region u erkennen (nach Kaya et al. 2001).

Tab. 2-8. Parameter der genetischen Strukturen der Altbdume in zwei Regionen
der anatolischen Schwarzkiefer an 14 Enzymgenloci (nach Kaya e a/. 2001).

Region Fis Beobachtete JErwartete’
Heterozygotie | Heterozygotie
Kazdag: 0,424 0,153 0,270
Bolkar -0,259 0,258 0,208
Mittel 0,248

Der Ergebnisse in Tab. 2-8 zeigen auch, dass die ,erwartete’ Heterozygotie nicht
unbedingt in allen Fillen einen fir die genetische Charakterisierung geeigneten
Parameter darstellt. Trotz der in der Region Kazdagi festgestellten Inzucht war die
,erwartete’ Heterozygotie dort ,unerwartet® hoher als in den Reinbestinden der
Region Bolkar. Die vermutliche Ursache war hohere allelische Variation, die aber
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im Gegensatz zur genotypischen Struktur dem Einfluss erhéhter Verwandtenpaa-
rung gar nicht unterliegt. Angesichts der der Tab. 2-8 zu entnehmenden Abwei-
chung von der HW-Struktur entbehrt die Verwendung des Begriffs erwartet’
etwas ihres Sinns (vgl. Kapitel 2.2). ¢

Nicht alle Individuen einer Population besitzen den gleichen Heterozygotiegrad.
Im Beispiel 2-2 zeigt sich sogar, dass diese Eigenschaft unter den von einer Popu-
lation erzeugten Samen stark variiert.

Da sich iiberzufillig hdufige Verwandtenpaarung einschlieBlich der Selbstbe-
fruchtung auf das gesamte Genom auswirkt, stellt sich in ithrem Gefolge an allen
Genloci ein durch den einheitlichen Inzuchtkoeffizienten I zu messender Ho-
mozygoteniiberhang ein. Damit vermindert Inzucht den Heterozygotiegrad also
sehr wirksam. In einer panmiktischen Population sind an Genloci mit zwei gleich-
hiufigen Allelen die Heterozygotiegrade symmetrisch um den Wert 0,5 verteilt.
Bei tiberzufilliger Selbstbefruchtung — und damit nicht-zufallsmaBiger Gameten-
fusion — ergibt sich jedoch eine zweigipflige Verteilung (Abb. 2-32). Der schwi-
cher ausgeprigte Gipfel bei geringeren Heterozygotiegraden liegt in diesem Mo-
dellfall eines gemischten Paarungssystems infolge Selbstbefruchtung erheblich
unter dem der Individuen aus Fremdbefruchtung.

Die genetische Grundlage flexibler physiologischer Reaktionsméglichkeit ist
der Heterozygotiegrad als Ausdruck der Variation in den Individuen. Belege fiir
den Selektionsvorteil Heterozygoter unter heterogenem Umweltdruck finden sich
in den Beispielen 2-7 und 2-8 (s. a. Ziche und Hattemer 1998). Die gréBere Wi-
derstandsfihigkeit Heterozygoter trat auch in Aussaatversuchen mit Buche zutage
(Beispiel 2-12).
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Abb. 2-32. Verteilung des Heterogygotiegrads in einer effektiv unendlichen Population im Gleichgewicht
mit 70 % gufallsmdfSiger Paarung, aber 30 % Selbstbefruchtung. Die abgebildeten 1V erteilungen beziehen
sich auf die Anzablen heterogygoter unter 50 nicht-gekoppelten Genloci mit wei gleichhanfigen Allelen
(nach Ziehe und Miiller-Starck 1991).

Beispiel 2-12. Bedeutung des Heterozygotiegrads fiir Samenkeimung und
Uberleben von Simlingen der Buche IS NcIns Rl R L A
Saatgutgemische wurden unter verschiedenen Bedingungen nach dem in Abb. 9-2
wiedergegebenen Versuchsplan im Gewichshaus bzw. im Walde ausgesit (Miiller-
Starck 1993, Starke ez al 1996, Ziehe 2007). Die Viabilitdten verschiedener Multi-
locusgenotypen (an zehn Enzymgenloci) bis zum Alter von zwei Jahren wurden
durch das Verhiltnis ihrer relativen Haufigkeiten am Schluss des Experiments zu
denen im Ausgangszustand (Saatgut) geschitzt. Der Versuch schloss den Vorgang
der Keimung ein (vgl. Kapitel 9.4).
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Abb. 2-33. Viabilititen v und deren Mittelwert N von Buchensimlingen unter verschiedenen Umwelt-
bedingungen der Aussaat (nach Finkeldey und Ziehe 2004, Ziehe 2007). Die Buchensdmlinge wurden
nach ihren individuellen Heterogygotiegraden differengiert. Diese sind jeweils als Anzgahl heterozygot
bezetzter unter den zehn inventierten Genloci angegeben.

Auf der linken Seite der Abb. 2-33 zeigt sich, dass unter acht Freilandvarianten
(Darstellung oben) die Viabilitit der verbliebenen Simlinge je nach dem indi-
viduellen Heterozygotiegrad an den untersuchten Enzym-Genloci héher war. Hier
waten offensichtlich die Generalisten unter den Multilocus-Genotypen gefragt,
wihrend im Gewichshaus (Darstellung unten) Spezialisten unter den Simlingen
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mit geringeren Heterozygotiegraden den Uberlebensvorteil hatten. Allerdings lag
die durchschnittliche Viabilitit nach Aussaat im Freiland bei nur wenigen Prozen-
ten, im Gewichshaus dagegen um 70 %, was weniger Spielraum fiir selektionsbe-
dingte Verdnderungen genetischer Strukturen lief3.

Auf der rechten Seite der Abb. 2-33 zeigt sich sowohl nach Aussaat von Buch-
ckern einer einzigen Population (Uslar, oben) wie nach Aussaat eines Gemischs
(unten), dass im Durchschnitt von drei Freiland-Varianten, besonders aber in der
Kontrollbehandlung ohne vorherige Bodenmelioration, die am meisten hetero-
zygoten Simlinge die gréfite Viabilitit besallen. An Waldstandorten mit ihren viel-
filtigen Stressfaktoren hatten die Generalisten also eindeutig den Ubet-
lebensvorteil. Ferner ist der Schluf3 auf adaptive Relevanz der inventierten Genloci
unter den gegebenen Bedingungen erlaubt. ¢

Am Beispiel der Buche zeigte sich demnach, dass im allgemeinen Heterozygotie
fir eine flexible Reaktion auf heterogene Umweltbedingungen wesentlich und
daher fiir das Uberleben férderlich ist. Dagegen kann unter homogenen Bedin-
gungen Homozygotie durchaus einen Vorteil besitzen. Mit Blick auf die kiinstliche
Verjungung von Waldbestinden (vgl. Kapitel 11.3) ist festzuhalten, dass unter den
einheitlich glnstigen Anzuchtbedingungen viele homozygote Individuen die ers-
ten Lebensjahre zunichst Gberstehen, nach ihrer spiteren Ausbringung in die
weniger ginstigen und heterogenen Lebensbedingungen im Wald aber erh&hte
Mortalitit zeigen. Es ist anzunehmen, dass wegen ihres geringeren Heterozygo-
tiegrades in erster Linie die aus Selbstbefruchtung hervorgegangenen Individuen —
aber sicher nicht nur diese — dem nunmehr erhdhten Umweltdruck zum Opfer
fallen. Je nach genetischer Ausstattung haben Simlinge unterschiedliche Fihigkeit,
zu iberleben und sich weiterzuentwickeln (vgl. Kapitel 11.3.2).

An den Ergebnissen des Beispiels 2-12 ist erkennbar, dass die Heterozygotie,
d. h. die genetische Variation im Individuum, gréBere Flexibilitdt bewirkt; nicht
erkennbar ist jedoch, ob die Heterozygotie gerade an den inventierten Enzym-
genloci die gréere Flexibilitdt bewirkt. Vielmehr kénnen die dort beobachteten
Heterozygotiegrade Anzeiger fir Heterozygotie in anderen, ebenfalls oder noch
mehr anpassungsrelevanten, Teilen des Genoms sein. Andererseits ist bei gege-
bener genischer Vielfalt und Diversitit eine durch Selbstbefruchtung und andere
Formen der Verwandtenpaarung bewirkte Verminderung der Heterozygotie i
gesamten Genom gleich zu erwarten, so dass in diesem Falle die untersuchten Enzym-
genloci demzufolge als reprisentativ fiir das gesamte Genom gelten durfen.

An einem bereits im Jahre 1978 identifizierten Genlocus LAP-A der Buche
fand Kim (1985), dass der Besitz eines Allels A einen Uberlebensvorteil fiir Sam-
linge bedeutete. Bei Keimung im Gewichs war das Allel in homozygotem Zu-
stand vorteilhaft, wahrend unter den zum Vergleich im Wald angezogenen Sim-
linge mehr heterozygote Triger des Allels Uberlebten (vgl. Kapitel 9.4). Szmidt
und Muona (1985) stellten am Beispiel der Kiefer fest, dass im Durchschnitt drei-
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er Populationen in Embryonen die anfangs positiven Fixierungskoefffizienten an
13 polymorphen Enzymgenloci bis zum Stadium 9- bis 11jdhriger Jungbdume in
zwei Feldversuchen tibereinstimmend abnahmen und geringfiigic negative Werte
annahmen; der urspriingliche Homozygotentberschuss war also durch Selektion
im Gelinde mehr als abgebaut. Es gibt inzwischen zahlreiche weitere Belege fir
die Bedeutung der Heterozygotie fiir das Uberleben der Biume.

2.8 Ertragsbestimmende und anpassungsrelevante Teile des
Genoms

Von grundlegender Wichtigkeit ist genetische Variation naturgemil an den fiir die
Anpassung relevanten Genorten. Insbesondere sind bei Umweltinderungen der
Besitz und die Haufigkeit derjenigen allelischen Varianten entscheidend, welche
die Angepasstheit erhdhen. Ferner sind diejenigen Bereiche des Genoms von
besonderem Interesse, welche an der Bildung des forstlichen Ertrags beteiligt und
daher fir bestimmte Verfahren der Ziichtung von Bedeutung sind (Finkeldey und
Hattemer 2007, Gailing 2010, Gailing ez /. 2010).

Im Falle stetiger Variation phianotypischer Merkmale ist die Identifikation sol-
cher Chromosomenabschnitte hilfreich, die mit Markergenen assoziiert sind. An-
hand einer groBen Anzahl von Markergenloci, deren Lage auf bestimmten Chro-
mosomen durch Kreuzungsversuche oder Kopplungsanalysen ermittelt wird, las-
sen sich Kopplungskarten aufstellen. Werden nun sowohl Markergenloci inven-
tiert als auch die Ausprigung interessierender phinotypischer Merkmale unter
méglichst einheitlichen Umweltbedingungen beobachtet und stellt sich heraus,
dass in — hinreichend groflen — Kreuzungsfamilien bestimmte Merkmalsauspri-
gungen Ofter mit einem bestimmten Genotyp an Markergenloci assoziiert sind,
liegt der Schluss auf die gemeinsame Vererbung der Markerallele und der an der
Merkmalsausprigung funktional beteiligten Allele nahe. Es wird dann erwartet,
dass sie auf den Chromosomen nahe benachbart sind. Das bedeutet, dass die
Markergenloci und mindestens einer der an der Ausprigung des phinotypischen
Merkmals beteiligten Genloci, sog. QTL (engl. quantitative trait loci), auf dem
gleichen Chromosom liegen, also gekoppelt sind (Vornam e a/. 2010). Durch diese
Analyse ldsst sich die chromosomale Lage wichtiger QTL relativ zu Markergenloci
grob kartieren (Finkeldey und Hattemer 2007, /oc cit. Chapter 12.6.4). QTL kénnen
durchaus auf mehreren verschiedenen Chromosomen auftreten und grof3ere Be-
reiche des Genoms umfassen. Identifiziert sind die QTL damit nicht und die Kar-
tierungsergebnisse gewinnen erst dann an Gewicht, wenn sie in mehreren Kreu-
zungsfamilien Konsistenz zeigen und damit auf andere Familien oder gar Popula-
tionen Ubertragen werden kénnen. Die Bedeutung der QTL-Kartierung fiir die
eventuell effizientere kiinftige Methodik der ziichterischen Auslese liegt damit auf
der Hand. Gleiches gilt fur QTL, welche fiir die natiirliche Anpassung relevant
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sind und bei der Auswahl von Genressourcen (Kapitel 6.2) berticksichtigt werden
sollten.

Gailing ez a/. (2005, 2008, 2010) gelang zunichst auf dem Wege der Kopp-
lungsanalyse die Kartierung der kontrollierenden Genloci komplexer, anpassungs-
relevanter Merkmale wie Stomatadichte und Laubaustrieb bei Eichen. Aus Spal-
tungsanalysen molekularer Markergenloci hatten Scotti-Saintagne ef al. (2004)
Kopplungskarten abgeleitet, die das Genom von Quercus robur in einem gewissen
Grade abdecken. Auf dieser Grundlage war den Autoren die Kartierung solcher
Gene gelungen, welche an der Kontrolle des Austriebstermins der Eiche beteiligt
sind. Dieses Merkmal ist adaptiv, ontogenetisch stabil ausgeprigt und zeigt grof3e
Vatiation sowohl in als auch zwischen Populationen. Ahnlichkeiten der Spaltung
zwischen dem Genotyp an Markergenloci und der Verteilung des quantitativen
Merkmals Austriebstermin in Kreuzungsnachkommenschaften etlaubten sodann
den Schluss auf die Position der QTLs, die das quantitative Merkmal steuern.
Gailing e al. (2005) fanden, dass diese Ergebnisse auf andere Nachkommenschat-
ten von Q. rmbur und auch auf solche Nachkommenschaften tbertragbar sind,
welche Q. petraea als einen Elter haben.

Das Haupthindernis fiir die QTL-Kartierung ist die lange Generationsdauer
der Biume (fur Paarvergleiche wire sie jedoch belanglos) und die Ungewissheit
tber die allelische Variation der Kreuzungseltern (Gailing 2010). Daher gebiihrt
der Assoziationskartierung fiir die Eingrenzung der QTL-Regionen der Vorzug.
Gailing e al. (2010) stellten Verfahren der Kopplungsanalyse der genomweiten
Assoziationsanalyse gegeniiber. Da das Ausmal3 allelischer Variation in Kreu-
zungsfamilien begrenzt ist, bedient man sich auch der Assoziationskartierung
anhand von Stichproben aus Populationen (Neale und Savolainen 2004). Bei der
Assoziationsanalyse ist gegeniiber der Kopplungskartierung eine gréBere Anzahl
von Markergenen erforderlich; ein besonderer Vorteil molekulargenetischer Mar-
ker ist ihre potentiell unbegrenzte Anzahl. Sind die verwendeten genetischen Mar-
ker kaum an der Kontrolle der phinotypischen Auslesemerkmale beteiligt, basiert
der Ausleseerfolg vorwiegend auf Kopplungsungleichgewichten in der Population.
Diese Ungleichgewichte unterliegen unter generativer Reproduktion je nach Re-
kombinationsrate dem Verfall (vgl. Hattemer et al. 1993, /loc. iz Kapitel 10.4).
Daher gilt es, die Assoziation zwischen Markergenotypen und Merkmalsauspra-
gungen in jeder Generation neu zu analysieren. Bisherige Erfolge erforderten ho-
hen Aufwand; vor allem wegen der Eventualitit nur vermeintlich kausaler Zu-
sammenhinge sind sie bisher noch nicht ganz zufriedenstellend (Gailing 2010).

Im Zusammenhang mit dem Klimawandel wird die Suche nach Methoden
dringlich, mit welchen adaptive Gene im Genom aufgespiirt werden kénnen.
Damit werden die durch den Klimawandel induzierten biologischen Reaktionen
zu einem wichtigen Forschungsgebiet der 6kologischen Genetik.

Wie der Austriebstermin bei den Eichen von adaptiver Bedeutung ist, so wird
die Effizienz ihres Wasserverbrauchs in der Zukunft noch gréfiere Bedeutung et-
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langen. Merkmale der Spaltéffnungen sind entscheidend sowohl fiir die Toleranz
gegen wechselnde Verfiigbarkeit von Wasser als auch gegen wechselnde Konzent-
rationen von CO; in der Atmosphire. Die Spaltéffnungen regeln den Gasaus-
tausch (Entlassung von Wasserdampf sowie Aufnahme von COy») und reagieren
auf Licht, atmosphirische COz-Konzentration, Temperatur und Verfiigbarkeit
von Wasser. Wiederum bei Eichen gelang die Kartierung von QTLs, die sowohl
fiir Stomata-dichte als auch fir Wachstum kontrollierend sind (Gailing ez a/. 2008).
Die straffer genetischer Kontrolle unterliegende Stomatadichte erwies sich in be-
sonderer Weise durch einen QTL in Kopplungsgruppe 11 bedingt. Die Kenntnis
der genetischen Variation, die der Beschaffenheit der Stomata zugrunde liegt, wird
im Zeitalter des Klimawandels kiinftig eine gro3e Hilfe bei der Einschitzung des
adaptiven Potentials von Baumpopulationen sein. Die Relevanz von Markern fiir
Selektion und Anpassung muss in einem formalen Verfahren geprift werden
(Gailing e a/. 2010).

Feststellungen tiber das Ausmal} genetischer Variation in einer Pflanzenart er-
fordern genetische Inventuren, welche sich kiinftig mit Vorteil auch auf anpas-
sungsrelevante Gene erstrecken. Diese Gene lassen sich heute mit Methoden der
Genomik ermitteln. Es handelt sich dabei um spezifische Stressresponsgene, wel-
che etwa durch Frost oder Trocknis induziert werden. Sie sind evolutionir alt, in
hohem Maf3e konserviert und kommen daher in vielen Pflanzenfamilien vor. De-
ren in molekulargenetischen Datenbanken veroffentlichte DNA-Sequenzen erlau-
ben die Identifikation von Genen mit bekannter physiologischer Funktion (sog.
Kandidatengene) in allen Pflanzen, so auch in Biumen (Krutowsky und Neale
2005, Neale 2007). Seit der vollstindigen Sequenzierung der Genome von Mo-
dellpflanzen (Arabidopsis thaliana, Populus sp.) ist die Suche nach solchen Genen
auch bei Waldbiumen méglich. Vor groBmalstablichen Inventuren empfehlen
sich allerdings empirische physiologische Tests der genetischen Kontrolliertheit
des Stressrespons. In Ermangelung derartiger Erkenntnisse haben viele heute
vorgenommene Beurteilungen der Anpassungsfihigkeit nur vorlaufigen Charakter.
Dennoch bieten Inventuren auch neutraler Marker wie der (nicht exprimierten)
Mikrosatelliten wertvolle Grundlagen, weil sie wegen ihrer grolen Variation Riick-
schlisse auf die Verbreitung genetischer Information im Allgemeinen erlauben.
Von zunehmender Bedeutung sind jedoch genetische Varianten wie SNP’s (single
nucleotide polymorphisms) mit potentieller Funktion.

Nach Krutowsky und Neale (2005) werden Assoziationsanalysen mit moleku-
largenetischen Markern kiinftig von sehr grofler Bedeutung fir die Generhaltung
bei Waldbdumen sein, weil sie die Bedeutung genetischer Varianten fiir die An-
passung von Populationen an Licht- und Temperaturverhiltnisse sowie die Effizi-
enz ihres Wasserverbrauchs erkennen lassen. Im Falle von Resistenz (Fraxinus,
Ulmus) ist fir Infektionstests die Wahl des Inoculums entscheidend.






3. Anthropogene Verinderungen der Biodiversitit

3.1 Natur der Verinderungen von Biodiversitit

Die Anwesenheit des Menschen auf der Erde hat mannigfache Auswirkungen auf
andere, sowohl pflanzliche als auch tierische, Populationen und Arten. Anderun-
gen der Biodiversitit treten teilweise global, andere nur regional auf. Dazu kommt
eine Vielzahl Ortlicher Verdnderungen, deren Auswirkung von geringerer Bedeu-
tung ist. Die Wirkungen auf Pflanzen sind je nach deren Vorkommen unterschied-
lich. Sie sind am stirksten bei ohnehin seltenen Arten; diesen gelten daher in ers-
ter Linie Schutzbemithungen. Nach Rabinowitz ef a/ (1986) charakterisiert man
Pflanzenarten je nach der Ausdehnung ihres weiten oder begrenzten Verbrei-
tungsgebiets, der stark oder weniger stark ausgeprigten Spezifizitit ihrer Habi-
tatanspriiche sowie ithrem groBen oder geringen 6rtlichen Populationsumfang (vgl.
Kapitel 6.1). Die Wirkungen menschlicher Einfliisse auf ein Okosystem bzw. eine
Pflanzenart sind also je nach den Attributen ihrer Verbreitung moglicherweise
sehr verschieden.

Bei der Betrachtung anthropogener Verinderungen der Biodiversitit, welche
ganz iberwiegend Minderungen darstellen und somit abtriglich sind, gilt das Au-
genmerk sowohl der Art menschlicher Einwirkung als auch der Art ihrer geneti-
schen Konsequenzen. Man trennt zwischen deterministischer und stochastischer
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Bedrohung. Erstere ist langfristiger Natur, herrscht groB3rdumig und betrifft mit
einem bestimmten Selektionsdruck alle Individuen einer Art mehr oder weniger
gleich; letztere besteht punktuell in Form genetischer Drift und zunehmender
Grade von Inzucht (Allendorf und Luikart 2007, /e ¢t p. 10). Genetische Drift
und Selektion treten auch gemeinsam auf. Im Rahmen des Millennium Ecosystem
Assessment wurden nach Mutke und Barthlott (2008) global die fint Hauptursa-
chen der Bedrohung von Biodiversitit (Habitatzerstérung, Umwelt-
verschmutzung, Ubernutzung, Verschleppung von Arten und globaler Klima-
wandel) aufgefiihrt; deren Gewicht ist fir einzelne Organismengruppen verschie-
den.

Der Beschreibung des Zustands menschlichen Einfliissen unterliegender
Baumpopulationen legt man mit Vorteil gewisse Indikatoren zugrunde, welche
auch Verdnderungen erkennen lassen. Zur Quantifizierung dieser Indikatoren
bedient man sich bestimmter physisch-demographischer und populationsgeneti-
scher Parameter als Verifikatoren. In dem Versuch einer Veranschaulichung in
Abb. 3-1 ist etwa gezeigt, dass sich sowohl Waldzerstérung als auch Habitatzer-
stickelung durch die Verminderung der PopulationsgréBen auf den Indikator
genetische Variation auswirken (Boyle 2000a, b). Dieser Indikator wird gemessen
durch die in Kapitel 2 behandelten Variationsparameter, die als Verifikatoren die-
nen. Nur unter gewissen Umstinden 1d63t die Populationsgré3e einen Riickschluss
auf das Ausmal} der Variation zu (vgl. Kapitel 6.3). Zur Variation gehért nicht nur
die durch Inventur genetischer Marker beobachtete Variation, sondern auch die
Variation adaptiver (anpassungsrelevanter) phinotypischer Merkmale (die geneti-
scher Kontrolle unterliegen miissen, wenn ihre Inventur Relevanz besitzen soll).

Habitatzerstiickelung wirkt sich erschwerend auf den Genfluss und auf den
Umfang der Reproduktion aus. Der Genfluss aus Nachbarpopulationen erhilt
cine andere genetische Qualitit, wenn jene kiinstlich mit Vermehrungsgut ganz
anderer Populationen begriindet wurden. Fiir die Pollenverbreitung ist in Abb. 3-1
das Attribut ,effektiv’ verwendet, d.h. in einem genetischen Zusammenhang ist die
Verbreitung nur des Pollens relevant, der zu Befruchtung fiihrt; das in dieser Ab-
bildung auch im Zusammenhang mit der Populationsgré3e auftauchende Attribut
,effektiv® bezieht sich dort auf die Anzahl der Individuen der Population, welche
wesentlich an der Reproduktion beteiligt sind (vgl. Beispiel 7-1). Es ist die effekti-
ve Populationsgrofe, welche das Ausmal3 genetischer Drift bestimmt.

Die Typen menschlicher Einflussnahme sind in Abb. 3-1 aus Platzgriinden nur
teilweise dargestellt. So mussten die Prigung des Reproduktionssystems durch den
Menschen und selektive Nutzung ebenso wie die Auswirkungen anderer Eingriffe
unerwihnt bleiben.
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Abb. 3-1. Einige anthropogene EinflufSfaktoren auf die genetischen Systeme und die genetischen Struktn-
ren von Baumpopulationen, ibre Indikatoren und Verifikatoren (nach Finkeldey nnd Hattemer 2007).

Ledig (1992) legte einer Darstellung menschlicher Einfliisse auf die genetische
Diversitit in Waldokosystemen der gemiBigten Zonen eine Klassifikation zu-
grunde, welche Jordan (1986) auch fiir tropische Waldékosysteme verwendete.
Stern und Roche (1974, /oc. ¢cit. Chapter VI) hatten bei der Betrachtung menschli-
cher Einflussnahme ihr Hauptaugenmerk auf forstliche Okosysteme gerichtet.
Nachfolgend werden direkte (in Kapitel 3.2) bzw. indirekte Einwirkungen (in
Kapitel 3.3) getrennt behandelt, da ihre genetischen Auswirkungen durchaus un-
terschiedlich sein kénnen. Menschliche Einflisse auf die Verbreitung von Wald in
Europa hat Bradshaw (2004) durch Beispiele belegt und diskutiert; auch in Europa
ist die Entwicklung des Waldanteils an der Landflidche durch Entwaldung gekenn-
zeichnet, auch wenn der Waldanteil (in verdnderter Baumartenzusammensetzung)
seit einem Jahrhundert wieder zunimmt. Savolainen und Kirkkdinen (1992) sowie
Lefevre (2004) haben genetische Folgeerscheinungen des menschlichen Einflusses
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auf Baumpopulationen analysiert und allgemeine Konsequenzen fir Zielsetzung
und Methodik der Generhaltung abgeleitet.

3.2 Direkte menschliche Einwirkungen auf Populationen

3.2.1  Besecitigung von Wald

Die Entwaldung zur Anderung der Bodennutzung fiir die Nahrungsmittelerzeu-
gung (Uberfiihrung in Acker- und Weideland) bewirkt in groBem MafBstab das
Verschwinden von Wald und damit von Baumpopulationen, in welchen anpas-
sungsrelevante genetische Varianten zumindest zu vermuten sind (Ledig 1992).
Man hat geschitzt, dass sich gegeniiber dem Zustand vor 8.000 Jahren, d.i. vor
stirkerer Einflussnahme des Menschen, die Waldfliche bis heute auf etwa die
Hilfte verringert hat und sich mit zunehmender Geschwindigkeit weiter verringert
(Geburek 2001); derzeit sind noch etwa 30 % der globalen Landesfliche mit Wald
bedeckt.

In den sieben Jahrzehnten seit dem Ende des Zweiten Weltkrieges ist global
mehr Waldfliche zu Ackern und Weiden umgewidmet worden als schitzungs-
weise in den 200 Jahren zuvor. Die derzeitigen jdhrlichen Verluste an Waldfliche
bezitferte die FAO im Jahre 2010 auf 5,2 Mio ha, d.i. 10 ha pro Minute. Angaben
hiertiber sind mit gewissen Unsicherheiten belastet, da es keine operationale Defi-
nition von Wald gibt; die Zahlen sind gleichwohl alarmierend. R6hrig und Bartsch
(1992, Joc. cit. p. 121.) gaben eine von THEODOR SCHMUCKER stammende funkti-
onale Definition sowohl von Biumen als dem hervorstechendsten Kennzeichen
von Wald sowie von Wald selbst wieder: ,,FEin Baum ist ein freitragendes Holzgewdchs,
diber etwa 5 Meter hoch und daber alle Kriuter iiberwachsend; Bestandesbildner der endgiiltigen,
bleibenden Klimax-Pflangengesellschaft in _jedem banmfihigen Klimay hobere Anspriiche an das
Kiima stellend als manche anderen Pflanzentypen und daber in Grenzgonen feblend; ansdanernd
und altwerdend, oft fruchtend; ansgezeichnet durch akropetale Wachstumsforderung, im Prototyp,
wenigstens in der Jugend, sogar monokorm; eine dynamische Kampfform im Kampf ums Da-
sein.“ Wald ist sodann diejenige Pflanzenformation, deren Landschaftserscheinung
durch Biume geprigt wird. Hierzu gehort eine gewisse Dichte der Biume, die
nach Stérungen eine Entwicklung zu einem geschlossenen Baumbestand ermdgli-
chen kann.

Besonders stark ist derzeit der Verlust an artenreichen tropischen Wildern,
welche schitzungsweise 80 % der Biodiversitit des Planeten bergen. Mit dem
Tempo der Entwaldung zur Erzeugung von Nahrungsmitteln und zur Brennholz-
gewinnung kann die Wiederaufforstung entwaldeter Flichen weltweit nicht im
Entferntesten schritthalten; Wald verschwindet mit weit héherer Geschwindigkeit,
als er durch Wiederaufforstung entsteht. Dieser Wald ist natiirlich nicht der glei-
che wie der vormalige. Dies gilt auch fir die in Zunahme begriffenen (nach Schit-
zungen der FAO um jihrlich etwa 0,1 %) Laub- und Nadelwilder der gemiQigten
Zonen. Erst recht sind artenreiche Waldgesellschaften in ihrer urspriinglichen
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Zusammensetzung nicht wiederherstellbar, ein artenreicher Regenwald etwa ldsst
sich nur ein einziges Mal kahlschlagen.

Seit etwa 2.500 Jahren ist der Riickgang des Waldes hauptsidchlich auf die
Ausweitung der landwirtschaftlich genutzten Fliche zuriickzufithren. Neben der
Umwandlung in Ackerfliche macht der Anstieg des Konsums von Fleisch und
Milch die Umwandlung von Wald in Weideland immer profitabler. Diese Ande-
rung der Bodennutzung bedeutet fiir Biume meist den dauerhaften Habitat-
entzug. Ein Teil der durch Entwaldung gewonnenen Anbaufliche geht durch
Erosion bzw. Verdichtung fir die Nutzung wieder verloren. Da der gegenwirtige
Bedarf an Pflanzendl das Aufkommen stark tbersteigt, werden in Stidamerika,
besonders aber in Siidostasien, die Anbauflichen von Olpalme und Kakaobaum
enorm ausgeweitet. Gleiches gilt fiir Soja. Die Vergréfierung der Anbaufliche geht
dort so gut wie ausschlieBlich zu Lasten von Naturwald. Der Erzeugung von Bi-
okraftstoff fallen riesige Flichen artenreicher tropischer Wilder zum Opfer, in-
dem sie fiir Kulturen von Zuckerrohr, Olpalme und Mais herangezogen werden.
Die durch die Beseitigung von Wald oder anderen Vegetationsformen verursachte
Zunahme des Ausstofles von Treibhausgasen und der Beitrag zum Klimawandel
sind je nach Art der Bodenkultur verschieden.

Durch das rasche Wachstum der Weltbevolkerung (von 2,8 Mia im Jahre 1950
bis 6 Mia im Jahre 2000) geht die landwirtschaftliche Nutzfliche pro Kopf statis-
tisch stark zuriick. Standen im Jahre 1950 pro Kopf noch 5.100 gqm Nutzfliche
zur Verfiigung, waren es im Jahre 1975 noch 3.100 gm und im Jahre 2000 noch
2.700 gm; fir das Jahr 2050 wird die GroéBe dieser Nutzfliche gar auf nur noch
1.600 qm beziffert, d.i. etwa ein Sechstel eines Hektars.

Die Dauerhaftigkeit verinderter Bodennutzung gilt auch fiir den Bau von
Siedlungen und Verkehrswegen; allein in Deutschland wird jdhtlich eine Fliche
von vierzigtausend Hektar, di. mehr als hundert Hektar tiglich, versiegelt und
damit dem Lebensraum freilebender Arten endgiiltig entzogen (vgl. Kapitel 3.2.4).

Mit dem Riickgang von Wald verschwinden auch Arten. Schon bei der Beseiti-
gung einzelner Populationen besteht das Risiko des Verlustes genetischer Varian-
ten, und zwar sind solche Verluste teilweise endgiiltig, da genetische Varianten im
Allgemeinen nicht homogen iiber das Verbreitungsgebiet von Arten verteilt sind.
Daneben ist die Verminderung der Populationsdichte fiir solche Verluste verant-
wortlich. Waldzerstérung vor allem durch brandrodende Landnehmer bewirkt den
Verlust ganzer Populationen und fihrt besonders in artenreichen Waldgesell-
schaften vor allem der niederen Breiten zur Bedrohung bzw. zum Verschwinden
von Arten. Dieser Prozess geht heute vor allem in den niederen Breiten mit gro-
Ber Geschwindigkeit vor sich.

Von starkem Riickgang sind auch die in 124 Lindern vorkommenden 6kolo-
gisch als auch 6konomisch bedeutungsvollen Mangrovenwilder betroffen (FAO
2007); sie sollen als Beispiel dienen, wenngleich auch hier definitorische und me-
thodische Schwierigkeiten bei der Erfassung zu bedenken sind. Die gegenwirtige
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Fliche von 15,2 Mio ha gehért vorwiegend zu Asien und Afrika. Hiervon ging in
den zweieinhalb Jahrzehnten zwischen 1980 und 2005 ein Funftel, das sind 3,6
Mio ha, verloren. Dass die jihrlichen Verluste eine schwach fallende Tendenzauf-
weisen, wird als Anzeichen zunehmender Aufmerksamkeit der Offentlichkeit
gedeutet. Bezeichnenderweise fillt unter den Ursachen fiir Verluste die Entnahme
von Holzprodukten (v.a. Brennholz) weniger ins Gewicht. Vielmehr ist die Kon-
version der Kiistenflichen zu Aquakulturen und zur Schaffung von Infrastruktu-
ren fir den Tourismus die Hauptursache.

322 Ubernutzung von Wald

Bei der Nutzung artenreicher Wilder sind primir Schliisselarten von Verlusten
betroffen. Zumindest wird durch die heutige Form der Nutzung das Arten-
spektrum stark verindert, wie Hattemer und Melchior (1993) an einem von Lamp-
recht (1986) angefithrten Beispiel verdeutlichten. Wiirden in einem speziellen
venezolanischen Feuchtwald alle Biume mit Brusthhendurchmesser >60 cm
gefillt, reduzierte sich deren Anzahl insgesamt auf etwas weniger als die Hilfte.
Fir einige Arten wie Hura crepitans bedeutete dies eine Reduktion der starken re-
produzierenden Biume auf 90 %, fir andere wie Cedrela odorata und Swietenia
macrophylla aut 50 %, tur Pithecellobinm saman aber auf nur 25 %. Dieses Nutzungs-
system hatte Dawkins (1960) fir den Wald als ruinds bezeichnet; man vgl. hierzu
Kapitel 13.2. Auch wenn nicht jedwede Nutzung sogleich als Katastrophe zu be-
trachten ist, ist doch die sorgfiltige Analyse der genetischen Folgen der Nutzung
angezeigt. Finkeldey und Hattemer (2007, /oc. ¢it. Kapitel 10.2) haben eine Reihe
einschligiger Beispiele zusammengestellt; die in den letzten Jahren gelungene ent-
scheidende Verbesserung der experimentellen Méglichkeiten lassen derartige Ana-
lysen zu.

Der Ubernutzung vor allem artenteicher tropischer Wilder (dazu gehéren
nicht zuletzt die illegalen Einschlige) dirften zumindest regional auch Baumarten
zum Opfer fallen. In unseren Breiten mit geringerem Artenreichtum betrifft star-
ker Rickgang bzw. Verlust namentlich Restpopulationen seltener Baumarten

(Gebutek 2005b).

3.2.3  Verschleppung und Verfrachtung von Populationen und Arten

Verschleppte oder verfrachtete Arten (ein Unterschied besteht eigentlich nur in
der Intention des Menschen) sind gebietsfremd und stellen einerseits eine Anrei-
cherung der ortlichen Biodiversitit im neuen Habitat dar, kénnen beim Fehlen
wirksamer Konkurrenten durch die Verdringung einheimischer Arten jedoch
Verarmung der Biodiversitit bewirken.

Gebietsfremd ist gem. Bundesnaturschutzgesetz (§7 BNatSchG, Anonymus
2009) eine wild lebende Pflanzenart, welche in dem betreffenden Gebiet in freier
Natur nicht oder seit mehr als 100 Jahren nicht mehr vorkommt.
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Fiir eine Gruppe dieser Arten wurde durch das BNatSchG (Anonymus 2009,
loc. cit. §7 Abs. 2 Nr. 9) ein Rechtsbegriff geschaffen: Arten sind invasiv, wenn ihr
Vorkommen aullerhalb ihres natiirlichen Verbreitungsgebiets fiir die dort vor-
kommenden Okosysteme, Biotope oder Arten ein erhebliches Gefihrdungspoten-
tial darstellt. Fiir Arten, von welchen diese Gefdhrdungen ausgehen, wurden be-
reits in der CBD (Anonymus 1993b, /&e. cit. Art 8 h) MaBnahmen vorgesehen.
Diese Definitionen beziehen sich in erster Linie auf Arten, aber auch auf Popula-
tionen.

McNeely (2011) hat die Umstinde der Verfrachtung biologischer Arten und
die Auswirkungen auf Okosysteme, auch den Menschen (Heracleum montegazsi-
anum, Ambrosia artemisifolia), analysiert. Diesen Autor beschiftigten vor allem die
invasiven Arten, welche zur Gewinnung neuer Habitate und zur kontinuierlichen
und dauerhaften anthropogenen Ausdehnung ihres Verbreitungsgebiets besonders
befihigt sind (Mack e# /. 2000). Dass solche Arten ihr Habitat besonders leicht
erweitern kénnen, beruht unter anderem auf der Ahnlichkeit ihrer spezifischen
Umweltanspriiche mit denen in ihrem neuen Siedlungsgebiet und ihrem hohen
Reproduktionspotential. Da diese fiir den Etablierungserfolg wichtige Ahnlichkeit
(abgesehen von den niheren Umstinden der Verfrachtung) @ priori kaum sicher
erkennbar ist, leiteten Klingenstein ez a/. (2005) die Notwendigkeit frithzeitiger und
dauerhafter Beobachtung gebietstremder Arten durch geeignetes Monitoring ab.
Privention ist allemal leichter als die Beseitigung von Schiden. Diese Autoren
beurteilten die absichtliche Einfuhr bzw. unbeabsichtigtes Einschleppen nach der
Zerstérung von Lebensriumen (vgl. Kapitel 3.2.1) als die zweitgroBte Gefihr-
dungsursache fir die Artendiversitit.

Eine invasive Art ist das aus Asien eingefithrte Driisige Springkraut (Impatiens
Slandulifera: Balsaminaceae), das 1839 als Gartenpflanze nach England und von
dort aus in weite Teile der Welt verbracht wurde; seit 1854 hat es sich in Deutsch-
land stark ausgebreitet (Nehring e a/ 2013). Nicht zuletzt wegen seiner grolen
Samenproduktion und seiner effizienten Chorologie kann es rasch gréBere Popu-
lationen entwickeln. Die an ihrem sduerlichen Geruch schon von Weitem erkenn-
bare Pflanze wird mehr als 2 m hoch. Hierzulande besiedelt sie mittlerweile so gut
wie alle Flusstiler; diese sind fur die Fernausbreitung auf dem Wasserwege beson-
ders ginstig. Das Springkraut verdringt als invasive Art viele heimische Arten
aber nicht nur an Wasserldufen; vor zwei Jahrzehnten hatte sich diese Situation
teilweise noch anders dargestellt (Schuldes 1995, Sukopp 1995).

In Deutschland werden der Anteil gebietsfremder Arten und die von ihnen
ausgehenden Gefahren fiir die heimische Biodiversitit fiir so bedenklich angese-
hen, dass entsprechende gesetzliche Regelungen getroffen wurden und werden. So
tbertrifft nach Sukopp (1995) die Anzahl neophytischer Farn- und Blitenpflanzen
in Deutschland die der heimischen wildwachsenden Arten um das Fiinffache.
Ganz offensichtlich kénnen sich viele Neophyten stark ausbreiten, obgleich sie
urspriinglich kaum 6rtlich angepasst gewesen sein konnten. In Mitteleuropa sind
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Neophyten unter den Waldbdumen die Douglasie (Knoerzer ¢z al. 1995), weltweit
bestimmte Arten von Pinus, Euncalyptus und Casuarina gebietsfremden Ursprungs.
Die erstmals in den 90er Jahren des 19. Jahrhunderts in Deutschland eingefiihrte
Douglasie ist stellenweise hdufig anzutreffen, sie reproduziert erfolgreich auch
ohne Zutun des Menschen. Nehring e a/. (2013) bezeichneten sie als invasive Art
mit negativen 6kosystemaren Auswirkungen aufgrund ihres Verdringungspotenti-
als. Gleiches gilt fiir die Robinie.

Unter den Holzpflanzen gilt ferner die aus Nordamerika eingeschleppte Spit-
blihende Traubenkirsche, Prunus serotina, als invasive Art (Kowarik 1995). Sie steht
nach Nehring e al. (2013) auf der sog. ,Schwarzen Liste® in der Unterkategorie
,Managementliste‘. Seitz e a/. (2007) legten eine Zusammenstellung zahlreicher
Beispiele von Konsequenzen der Verfrachtung von Pflanzenarten, auch Holz-
pflanzen, vor und diskutierten die Kollateralschdden an der genetischen Variation
einheimischer Arten.

Da nach §7 Abs. 2 Nr. 3 BNatSchG unter dem Begriff ,Art® auch Unterart o-
der Teilpopulation einer Art oder Unterart zu verstehen sind, kénnte hierdurch
nicht nur der Exotenanbau, sondern auch die planmifBige Anwendung von Er-
gebnissen der forstlichen Provenienzforschung (Kap. 6.5 und 10.3.1) grundsitz-
lich in Frage gestellt werden. Im Sinne einer Minimierung bzw. naturvertriglichen
Gestaltung des menschlichen Wirkens als Ziel des Naturschutzes ist das Verbrin-
gen gebietsfremder Pflanzen nach Klingenstein er a/. (2005) grundsitzlich abzu-
lehnen. Indessen ist der Anbau von Pflanzen in Forst- und Landwirtschaft von
der gesetzlichen Genehmigungspflicht ausgenommen (vgl. §40 Abs. 4
BNatSchG).

In manchen Fillen ist die Benennung einer Art als gebietsfremd bzw. invasiv
nicht eindeutig, womit sich Warren (2011) und Chew (2011) auseinandersetzten.
Es ist demnach nicht unbedingt gerechtfertigt, alle gebietsfremden Pflanzenarten
oder bereits verfrachtete Populationen als eine Verfilschung der Flora zu bezeich-
nen (vgl. McNeely 2011, Frenz ¢f al. 2009). Florenverfilschung besteht in der we-
sentlichen Verinderung des Artenbestandes eines Gebiets durch Ansiedlung oder
Einschleppen einer oder mehrerer Arten bzw. ihrer Populationen.

Handelt es sich bei eingeschleppten Arten um Parasiten oder Phytophagen,
sind die Schiden an der autochthonen natiirlichen Biodiversitit teilweise erheb-
lich. Insofern sind Quarantinemalinahmen fiir den Schutz der Biodiversitit unet-
lisslich (Stephan 1996, Byrne 2000). Wurden mit Baumarten auch deren Parasiten
verfrachtet, sind Stérungen des Wirt-Parasit-Verhdltnisses zu erwarten, wie sich
dies im Falle der Douglasie (Psexdofsuga menziesiiy und des Erregers der Nadel-
schiitte, des Schlauchpilzes Rhabdocline psendotsugae erwiesen hat (Stephan und Ge-
burek 2005). Im natiirlichen Verbreitungsgebiet spielt der Pilz als Erreger der
Nadelschiitte keine Rolle, hat in Europa vor allem bei Inlandsformen der Dougla-
sie aber Epidemien hervorgerufen. Als Ursache wurden die mit der Ver-
schleppung verinderten Umweltverhiltnisse von Wirt und Parasit verantwortlich
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gemacht. Stephan (1996) berichtete Giber diesen und weitere derartige Fille. Bei
einheimischen Parasiten liegt eine andere Situation vor als bei exotischen, da deren
neue Wirtspflanzen kaum iiber wirksame Resistenz verfiigen. Carney e# a/. (2000)
berichteten tber die Folgen der Einschleppung des Pilzes Cryphonectria parasitica
(Murr.) Barr. mit Pflanzenmaterial asiatischer Kastanienarten fir die im Osten
Nordamerikas heimische Castanea dentata; diese Okologisch wertvolle Baumart
wurde in wenigen Jahrzehnten so gut wie véllig ausgeloscht (Carney ez a/. 2000).

Unsere wichtigsten Kulturpflanzen stammen von Arten ab, die in ganz ande-
ren Regionen heimisch sind. Viele dieser Arten wurden schon in der Rémerzeit
aus dem Mittelmeerraum nach Mitteleuropa verfrachtet. Von den Baumarten
stammt der Kulturapfel urspriinglich aus Asien; sein Anbau in Mitteleuropa ist seit
dem 12. Jhdt. belegt. Auch die Kulturkirsche stammt aus Asien; sie wird seit zwei
Jahrtausenden in Mitteleuropa angebaut. Der Anbau der Kulturbirne in Grie-
chenland ist wohl mindestens so alt; dieser Baum kam wie die anderen Obst-
biume tber Kriegsziige und Siedlungstitigkeit der Griechen aus Asien in den Mit-
telmeerraum und von dort durch die Rémer nach Mitteleuropa. Ahnliches gilt fiir
die Kulturpflaume.

Aus aller Welt gibt es gut untersuchte Beispiele von offensichtlich hohem An-
passungsvermdgen neophytischer Pflanzenarten. Besonders einige invasive Arten
sind an ihr neues Habitat offensichtlich ungleich besser angepasst als an dasjenige,
in welchem sie ihre Evolution durchlaufen haben. Dartiber hinaus stammen die
Populationen einiger dieser Arten erwiesenermallen von ganz wenigen verfrachte-
ten Individuen ab, so dass die Chancen fiir ihren Fortbestand zunichst gering
gewesen sein dirften.

Neben den Folgen fiir die Biodiversitit im neuen Lebensraum interessiert also
die Situation der betreffenden Arten bzw. Populationen selbst. Verfrachtung ist
fir die betroffenen Arten und Populationen im Allgemeinen mit einer plétzlichen
Anderung der Umwelt verbunden. Sie erfolgte und erfolgt bei Waldbiumen nach
Anbauversuchen im Zuge der in Kapitel 3.2.5 angesprochenen kiinstlichen Be-
standsbegrindung planmiBig nicht nur in angrenzende Habitate, sondern ggfs.
tber gro3e Distanzen und tiber steile 6kologische Gradienten hinweg.

Nach Laikre und Ryman (1996) wurden in Schweden noch in den Jahren 1950
bis 1984 etwa 2 Mio Fichten als allochthones Vermehrungsgut gepflanzt; der
Grofteil war mitteleuropiischen Ursprungs. Wie Krabel e7 a/. (2010) berichteten,
war in einigen europdischen Lindern wie Frankreich, Italien, Spanien und
Deutschland der Import von Vermehrungsgut, besonders Saatgut, in der Vergan-
genheit je nach Baumart umfangreich und hilt weiterhin an; hierfiir werden aus
den letzten Jahren Mengenangaben gemacht. Ein europiisches Dokumentations-
system TREEBREEDEX gibt jetzt Auskunft <treebreedex.cu> tiber den erfolg-
ten Transfer von Vermehrungsgut tUiber Landesgrenzen hinweg. Vollstindigkeit
der Angaben iber dessen Verbleib ist nicht einfach herzustellen, da die Verwen-
dung freigestellt ist, Nachweise teilweise fehlen und gewisse Anteile der Verjin-



130 3. Anthropogene Verinderungen der Biodiversitit

gung gesetzlicher Regelung gar nicht unterliegen. Griinde fiir den Transfer von
Vermehrungsgut waren vorrangig die Wuchsiiberlegenheit ortsfremden Materials,
Ortliche Saatgutknappheit und Kostenvorteile (Krabel e a/. 2010). Anhand einiger
Beispiele lie3 sich nachweisen, dass die aus ortsfremdem Vermehrungsgut unbe-
kannten Ursprungs aus mdglicherweise ganz anderen Klimaregionen entstanden
Bestinde in Gemengelage mit vermutlich autochthonen Populationen wachsen.

Handel mit Forstsaatgut wihrt schon seit Jahrhunderten. Eine heutige Popula-
tion kann also frith von ihrem Ursprungsort weg und seither mehrfach verfrachtet
worden sein, oder dieser Vorgang liegt erst eine oder vielleicht zwes oder drei Gene-
rationen zuriick. In jedem Falle ist eine solche Population heute als allochthon zu
betrachten; denn ungeachtet der Anzahl der Generationen wihrend ihres Ver-
bleibs im heutigen Habitat war der Vorgang der Naturverjingung mindestens
einmal unterbrochen. Florengeschichtlich belegte Wanderungen bzw. Ausweitun-
gen des Habitats in Reaktion auf Klimaidnderungen bedeuten zwar einen weit
kiirzeren Verbleib im heutigen als den seit der Eiszeit durcbwanderten Habitaten.
Diese Wanderungen missen mit erfolgreicher Anpassung verbunden gewesen
sein.

In diesem Zusammenhang ist auf einen Unterschied der Terminologie in Na-
turschutz und Forstgenetik hinzuweisen. Baumpopulationen in Mitteleuropa wet-
den in der Forstgenetik weniger als heimisch, sondern als autochthon bezeichnet,
wenn sie sich seit der nacheiszeitlichen Riickwanderung iiber die Generationen
hinweg ausschlieflich natiirlich verjiingt haben oder doch naturverjingt wurden;
ihr derzeitiges Habitat ist also ihr Ursprungsgebiet. Trifft dies nicht zu, sind sie
allochthon. Die Definition ,heimisch dhnelt der von ,autochthon®. In §7 Abs. 2
Ziff. 7 BNatSchG wird bei Definition der heimischen Art auf die Erhaltung ,iiber
mehrere Generationen als Population® abgehoben. Im Falle annueller Pflanzen ist
dies ein kurzer Zeitraum. Bei Bdumen als langlebigen Holzpflanzen erstreckte sich
dieser Zeitraum kaum tiber den seit dem Einsetzen kiinstlicher Verjingung von
Bestinden tberhaupt. Es mag daher etwas anspruchsvoll anmuten, den fir Au-
tochthonie kritischen Zeitraum gar auf den ,seit der nacheiszeitlichen Riick-
wanderung® auszudehnen. Nach Kapitel 6.2 bedarf es also fiir die Betrachtung
einer Population als autochthon starker Hinweise auf die Abwesenheit kiinstlicher
Verjingung im Habitat einer Population. Kunstverjingung bedeutete wohl immer
auch Verfrachtung; denn nach Beseitigung von Altbdumen (Kahlschlag) mit dem
vorher geernteten Vermehrungsgut den Folgebestand an der gleichen Stelle kiinst-
lich zu begriinden, wire sehr ungewdhnlich. Damit wird bereits der Status autoch-
thon ausgeschlossen und die Population folglich als allochthon bezeichnet. Die in
der Definition der heimischen Art enthaltene Voraussetzung, dass sie sich als
Population ,ohne menschliches Zutun® erhalten hat, ist wohl mit ,natirlich® gleich-
zusetzen.

Der Begriff der Autochthonie ist in erster Linie an der Abstammung rezenter
Populationen orientiert. Sdhe man vom Kriterium der Naturverjingung ab und
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stitzte sich wesentlich auf das Vorkommen einer Population wihrend einer ge-
wissen Zeitdauer in einem Gebiet, so bliecbe — in genetischer Hinsicht wenig
zweckmilig — die Abstammung unbertcksichtigt. Von autochthonen Populatio-
nen erwartet man m Allgemeinen, dass sie nicht nur an ihr derzeitiges Habitat be-
sonders gut angepasst, sondern auch besonders anpassungsfihig sind, da sie ein
Minimum an menschlicher Einwirkung erfahren haben dirften. Es ist allerdings
denkbar und durch empirische Befunde auch bestitigt, dass dies keineswegs im-
mer der Fall ist (vgl. Namkoong 1969). Mit der Natur und den Figenschaften
autochthoner Populationen auch unter dem Aspekt ihrer Angepasstheit haben
sich Kleinschmit ez 2/ (2004) sehr eingehend auseinandergesetzt.

Kowarik und Seitz (2003) weisen auf die unter mitteleuropiischen Verhiltnis-
sen dem Begriffspaar autochthon — allochthon innewohnende Problematik mit
der Begrindung hin, dass ,autochthon® im strengen Wortsinn eben doch eine in
erster Linie regional-florengeschichtliche Bedeutung habe und so gut wie alle au-
tochthonen Populationen ihre Entwicklung in ihrem heutigen Habitat erst seit der
nacheiszeitlichen Ruckwanderung durchlaufen haben. An dem etymologischen
Dilemma (das altgriechische Wort ,chthon‘ bedeutete nun einmal ,Boden® oder
,Erde’) eines in die forstliche Fachliteratur vieler Sprachen eingeftihrten Begriffs
ist leider kaum etwas zu dndern. Es ist aber darauf hinzuweisen, dass die Dauer
ortlicher evolutionirer Prozesse in autochthonen Baumpopulationen erheblich
linger war, als dies bei allochthonen Populationen iiberhaupt der Fall sein kann;
insofern ist der Unterschied zwischen ,autochthon® und ,allochthon‘ markant.
Wohl weill man aus dem Studium der Variation extranuklearer DNA viel iber die
Refugien einiger mitteleuropidischer Holzgewichse wihrend der letzten Eiszeit
und iiber die Riickwanderwege der Refugialpopulationen. Die Umweltverhiltnisse
von Baumpopulationen in dem Zeitraum davor sind wohl weniger gut bekannt.
Man betrachtet also den Einzug von Populationen in ihr derzeitiges Habitat ge-
wissermalBen als ,Stichtag®. Dieser liegt ohnehin lange genug vor dem Einsetzen
massiver menschlicher Einflisse.

Neuerdings diskutierte Fronia (2009) den Begriff der Autochthonie, riet von
dessen Verwendung ab und empfahl anstatt ,autochthon® den Ausdruck ,gebiets-
heimisch’. Dieser Autor bezieht sich in Anlehnung an das BNatSchG (Anonymus
2009, in §7 Abs. (2) Zift. 7) wohl auf einen geschichtlichen Zeitraum. Freilich mag
der gebietsheimische Zustand einer langlebigen Art leichter festzustellen sein als
der autochthone Zustand einer Population, und in der Praxis kann ,gebietsfremd’
leichter handzuhaben sein. Nur handelt man sich mit dem Wortbestandteil ,gebiet®
die Schwierigkeit von dessen Definition ein — wenn der Begriff iber den reinen
Wortsinn hinaus etwas hinsichtlich zu erwartender Angepasstheit implizieren soll.

Der Begriff der Autochthonie hebt also weniger auf die geschichtliche Einheit
des Habitats aufeinanderfolgender Generationen einer Population als vielmehr auf
die Abstammung ab. Ohnehin impliziert Naturverjingung das ununterbrochene
Vorkommen im heutigen Habitat; entscheidend hieran ist aber neben der Belas-
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sung der Population in ihrem Habitat und damit der geschichtlichen Einheit des
Habitats die Naturverjingung, welche in ihren genetischen Implikationen ange-
sichts der auch in dieser Schrift skizzierten Folgen menschlicher Einwirkungen
der natiirlichen Reproduktion am nichsten kommen diirfte.

324  Zerstickelung und Degradierung

Erst in geschichtlicher Zeit wurde im Zuge verinderter Bodennutzung der Wald
auch in Europa zerstlickelt oder fragmentiert. Dies brachte den Verlust ganzer
Populationen vor allem der seltenen Baumarten mit sich.

Zerstiickelung stellt oft die Vorstufe der Beseitigung von Wald dar; sie geht
mit der durch die Holznutzung verminderten Dichte (Ausdinnung) der fragmen-
tierten Populationen einher und beeinflusst deren Reproduktionssystem. Darin
besteht im Verbund mit den 6rtlich begrenzten Populationen eine genetische De-
gradierung. An Grof3e zunehmende Abstinde zwischen den verbliebenen, an Gro-
BBe abnehmenden, Fragmenten unterbrechen den Paarungskontakt und die Ver-
breitung von Samen. Je nach Quantitit und Reichweite des Genflusses kann dies
zum Anstieg des Inzuchtkoeffizienten in den Populationsfragmenten fithren (Fin-
keldey und Hattemer 2007, /oe. cit. Kap. 13). Young and Boyle (2000) diskutierten
die durch Waldzerstickelung in Gang gesetzte genetische Dynamik. Kramer ez a/.
(2008) machten darauf aufmerksam, dass die Grenzen von Waldfragmenten nicht
notwendig auch die Grenzen von Populationsfragmenten der Biume darstellen —
entscheidend sind Pollen- und Samentransport und die Konnektivitit der Frag-
mente. In einer zusammenfassenden Untersuchung der Ergebnisse von hundert
Studien zur Genetik der Habitatzerstiickelung fanden Vranckx ez a/. (2012) zwar
negative Effekte der Zerstiickelung auch bei Holzgewidchsen. Diese sind hier je-
doch geringer als die bei krautigen Pflanzen; Ursache ist die effektivere Pollenver-
breitung.

Namentlich fiir viele flugunfihige Landtiere bedeuten breite bzw. vielbefahre-
ne Verkehrswege die Zerstlickelung ihres Habitats. Wird sich dieses Problem mit
dem hier und da einsetzenden Bau kostspieliger Griinbriicken als wichtiger Habi-
tatkorridore auch nur langsam verringern lassen, so sind diese kostspieligen Mal3-
nahmen doch sehr zweckmiBig und zu begriilen: Im Jahre 2010 gab es in
Deutschland 40 derartige Bauwerke, weitere sind im Bau und beschiftigen die
Diskussion in der 6rtlichen Bevolkerung.

325 Kunstwilder und Kunstpopulationen

In den Industrielindern wurde Wald nicht nur in grofem MaBstab gerodet und in
landwirtschaftliche Nutzfliche konvertiert. Auf den fiir die Landwirtschaft oder
tir Siedlungen nicht nutzbaren Flichen entstanden ausgedehnte Pflanzungen wirt-
schaftlich wichtiger Baumarten aulerhalb ihres natiirlichen Verbreitungsgebiets —
meist auf drmeren Standorten. Auch dadurch wurden manche seltene Baumarten
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bis auf geringe Reste zuriickgedringt (Kleinschmit 1993). Im Gefolge der Nut-
zung werden zwar verringerte PopulationsgroBen wieder aufgefillt; doch wirkt
sich deren Modalitit auf die effektive Gréfie vom Menschen genutzter Populatio-
nen aus (vgl. Kapitel 10.4 und 11.3).

Im Zuge der Nutzung und kiinstlichen Neubegrindung von Wald wurden
verbliebene natiirliche Wilder in groBem Umfang durch Kunstbestinde mit ganz
anderer Struktur ersetzt. Dabei war groB3rdumiger Transfer von Vermehrungsgut
iblich, ohne dass auf dessen Ursprungsort bzw. die Ausgangsbestinde geachtet
worden wire; dem Preis von Vermehrungsgut kam gréfite Bedeutung zu (Hatte-
mer und Miiller-Starck 1988b). Die daraus entstandenen Bestinde (im Allgemei-
nen allochthone Populationen) unterscheiden sich genetisch von den wur-
springlichen autochthonen Populationen (Gémdry 1992, Hosius ¢# a/. 2006) und
sind an ihre derzeitigen Standorte wohl kaum besser angepasst als jene.

Kiunstlich wird Biodiversitit dort hergestellt, wo eigens dazu angezogene
Pflanzen zur Anreicherung oder Wiederherstellung einer Baumflora bzw. eines
Okosystems eingesetzt werden. Jedoch lisst sich schon ein nicht besonders arten-
reicher Mangrovenwald (vgl. Kapitel 3.2.1) in identischer Zusammensetzung auf
kiinstlichem Wege kaum wiederherstellen. In Bangladesh, China (Gao ez a/. 2009)
und Vietnam hat man damit begonnen, diese Flichen mit einem stark ein-
geschrinkten Artenspektrum wiederaufzuforsten.

Tiere selten gewordener oder in der Landschaft einmal fast verschwundener
Arten wie Uhu und Wanderfalke wurden zum Zweck der Bestandsstiitzung bzw.
Wiedereinbiirgerung in Gefangenschaft angezogen und freigelassen. Auch hierbei
entstanden kunstliche Populationen, doch blieb im Interesse der Arterhaltung
keine andere Wahl; der Erfolg gibt solchen Manahmen Recht. Zunichst galt es,
cingetretene Verluste an PopulationsgréBe und Konnektivitdt von Restpopulatio-
nen auszugleichen.

Wie im Zusammenhang mit Abb. 3-1 bereits erwihnt, verdndert der aus kinst-
lich begrindeten Bestinden eingetragene effektive Pollen die genetische Struktur
der verbliebenen autochthonen Populationen; hierauf wird in Kapitel 6.2 im Zu-
sammenhang mit dem Begriff der Autochthonie zuriickzukommen sein.

Beispiel 3-1 berichtet von einer Entwicklung des nicht nur gegendweise in Mit-
teleuropa, sondern heute weltweit verbreiteten, Klonanbaus in Plantagen auf
Standorten, die ehemals von anderen Baumarten bzw. Populationen besetzt wa-

ren.

Beispiel 3-1. Verteilung von Pappelpflanzgut auf Klone. JatuiReEinigacsiataicl
Standorten auch abseits der Flussauen wurden und werden Pappelbestinde mit
vegetativem Vermehrungsgut begriindet. Je nach den mit dem Anbau bestimmter
Pappelklone (groBenteils Arthybriden) gemachten Erfahrungen, Einbulen durch
Epidemien, und in Reaktion auf Anbauempfehlungen kann das Spektrum ange-
bauter Klone bei gegebener Rechtslage in Form von (frither) Anerkennung bzw.
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(derzeit) Zulassung wechseln. Diese Zulassung ist gem. Forstvermehrungs-
gutgesetz (siche Kapitel 14.3) erforderlich, da Pflanzgut vegetativ vermehrter Sor-
ten nur nach entsprechender versuchsmalBiger Prifung als Gepriiftes Vermeh-
rungsgut in Verkehr gebracht werden darf. Nach Zahlenangaben anderer Autoren
stellte Hattemer (1978) die Entwicklungstendenz des in der damaligen Bundesre-
publik Deutschland klonvermehrten Sortiments von Schwarzpappelklonen der
des in Osterreich vermehrten Sortiments gegeniiber. In Deutschland beschrinkte
sich die Erhebung zudem auf Pflanzgut, welches ein sog. Markenetikett trug.

Der Klon Populus X euramericana cv. JRobusta’ fiel in der dokumentierten
Neunjahresperiode in Deutschland von 58 % Marktanteil auf 5 % zurtick. Wih-
rend ein weiterer vielfach nachgefragter Klon cv. ,Regenerata D* seinen Anteil von
etwa 30 % behielt, nahmen andere Klone zu. Im Jahre 1962 entfielen immer noch
73 % des Qualititspflanzgutes auf ganze sechs Klone. Gleichzeitig war in Oster-
reich wihrend einer etwas lingeren Periode die Entwicklung von einem breitge-
ficherten Spektrum zu einer Konzentration auf eine geringe Anzahl von Klonen
zu verzeichnen. Im Jahre 1975 entfielen 88 % des Pflanzgutes auf gerade einmal
sechs Klone.
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Abb. 3-2. Verteilung von Pappelpflanzgnt auf einzelne Klone wébrend einer gewissen Zeitspanne. Linfks:
damalige Bundesrepublik Deutschland von 1954 bis 1962 (nach Froblich 1964); rechts: Osterreich von
1955 bis 1975 (nach Giingl 1976).

Ganz ohne weiteres sind die beiden Darstellungen in Abb. 3-2 indessen nicht zu
vergleichen; denn in Osterreich umfasste das Sortiment nicht nur Hybriden der
Sektion Aigeiros, sondern auch Sektionshybriden mit Tacamabaca. Ferner waren
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spitestens im Jahre 1978 in Deutschland insgesamt 50 Klone nach damaligem
Recht anerkannt. Die Angaben in Abb. 3-2 demonstrieren nur die damals ver-
gleichsweise geringen Klonanzahlen im GroBteil des Sortenspektrums bzw. Ver-
dnderungen der Marktanteile der Klone.

Im Jahre 2012 waren nach Angaben der Bundesanstalt fiir Landwirtschaft und
Ernihrung insgesamt 77 Klone zugelassen (www.ble.de). Darunter sind bei-
spielsweise 26 Klone der Sektion Aigeiros, neun der Sektion Tacamahaca und 30 der
Sektion Lence (jeweils reine Arten und Hybriden); hinzu kommen vier intersektio-
nelle Hybriden. Auch in Osterreich sind heute mehr als 70 Klone zugelassen. Die
gesamte Anzahl zugelassener Klone ist nach wie vor also begrenzt. Die Anzahl
der in einer bestimmten Plantage 6rtlich verwendeten ist sicher geringer; die Bun-
desanstalt empfahl den Anbau der Klone in Mischung. ¢

3.2.6  Hybridisierung und Introgression

Hybridisierung ist ein in der Evolution besonders von Pflanzen beobachtetes
Phinomen, welches durch anthropogene Umweltinderungen und durch die Ver-
frachtung von Populationen stark zugenommen hat. Ein Beispiel fiir Tiere sind
die Wildkatze und die Hauskatze (Gehle und Herzog 2012).

Durch menschliche Einwirkung wurden und werden Baumarten zwischen
Lindern und Kontinenten verfrachtet, so dass allopatrische Arten (der gleichen
Gattung) in Paarungskontakt treten kénnen. Einen Nachkommen oder Nachfah-
ren aus Paarung von Pflanzen verschiedener Artzugehoérigkeit, im Ausnahmefall
auch Rassenzugehorigkeit (vgl. Beispiel 2-5), bezeichnet man als eine Hybride.
Durch Hybridisierung und durch Paarung der Hybriden mit Individuen einer oder
beider Ausgangsarten werden Gene einer Art dem Genvorrat einer anderen zuge-
fithrt. Man bezeichnet diesen Genfluss zwischen Populationen verschiedener Ar-
ten als Introgression (Anderson und Hubricht 1938). Allendotf ez a/ (2001) be-
zeichneten auch Paarung zwischen Individuen aus Populationen der gleichen Art
als Hybridisierung; jedenfalls ist iiblich, Paarung zwischen Wildpflanzen und ihren
Kulturformen als Hybridisierung zu bezeichnen. Im Gefolge der Entstehung von
Hybriden leidet die Reinheit fremdbefruchtender Arten. Beispiele sind die Intro-
gression der europiischen Platane, Platanus orientalis, durch die nordamerikanische
Sykomore, P. occidentalis, und die der europiischen Schwarzpappel, Populus nigra,
durch die nordamerikanische P. deltoides (vgl. Beispiel 3-2). Seltene Arten sind
durch Hybridisierung mit hiufigeren Arten besonders bedroht (Carney ez a/ 2000).

Grundlegend fur Feststellungen tiber die Tatsache und den Umfang von Intro-
gression durch verfrachtete Arten sind Methoden der Identifizierung sowohl der
reinen Arten als auch kiirzlich entstandener Hybriden. Ein Allel A;, welches nur
eine der Ausgangsarten besitzt, bezeichnet man in diesem Zusammenhang als ein
privates Allel; die andere Art besitzt dann nur die Allele Aj, Ak, usw. Ist die eine
Ausgangsart auf das private Allel A; fixiert, so sind die Hybriden an der Triger-
schaft dieses Allels sicher erkennbar; der Genlocus A bzw. das Allel A; sind damit
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diagnostisch und erlauben die Identifikation. Wie man sich leicht vorstellen kann,
erfordert die Auffindung einer allelischen Variante von diagnostischem Wert um-
fangreiche Inventuren in den fraglichen reinen Ausgangsarten. Bei der Paarung
von Hybriden untereinander spalten die Allele A; bzw. Aj, Ax usw. auf und noch
ein Viertel der Nachkommen tridgt Allele nur einer der beiden Ausgangsarten;
nach Paarung einer Hybride mit einem artreinen Individuum tragen die Nach-
kommen zur Hilfte nur Allele dieser Ausgangsart. Daher ist ab der ersten Hybrid-
generation fiir das Erkennen von Hybriden erst der Allelvorrat mehrerer Genloci
hinreichend, und mit zunehmender Anzahl der Generationen wird die Inventur
von zunehmend mehr Genloci erforderlich, worauf Benetka ez @/ (1999) hin-
weisen. Allendorf ez 2/ (2001) haben am Beispiel der Salmoniden verschiedene
Typen von Hybridisierung und Introgression charakterisiert, Wege zu ihrer Er-
kennung beschrieben und auf mégliche Konsequenzen hingewiesen. Klingenstein
et al. (2005) haben Introgression durch gebietsfremde Pflanzenarten als ,schlei-
chende Florenverfilschung® bezeichnet.

Tab. 3-1. Einige Beispiele fiir die Identifikation von Baumarten und ihrer Hy-
briden bzw. von Wildarten und ihren Kultursorten mittels genetischer Marker.

Arten Methode Autoren

Populus deltoides, cp-DNA-RFLPs Vornam et al. (1994)

P.nigra und RAPDs Vornam und Franke (1997)

P. x enramericana Alloenzyme JanBen (1997), Heinze (1998),
RFLPs, Alloenzyme Storme ez al.(2004)
Mikrosatelliten Holderegger et al. (2005)

Larix enropacea, Alloenzyme Bergmann und Ruetz (1987)

L. kaempferi Hicker und Bergmann (1991)

Ulpns minor, Alloenzyme Gehle und Krabel (2001,

U. Jaevis 2002)

Tilia cordata, Alloenzyme Fromm (1999), Fromm und

T platyphyllos Hattemer (2003)

Malus sylvestris, RAPDs Vornam und Gebhardt (2000)

M. x domestica Alloenzyme Wagner und Weeden (2001)

Wagner et al. (2004)

Es besteht also nicht nur die Schwierigkeit, einen einzelnen Samen oder Baum als
Hybride erster Generation zu erkennen, sondern auch eine allgemein verwendbare
Methode zur Erkennung von Hybriden zu entwickeln. Ausgangspunkt der geneti-
schen Untersuchung ist zunichst jedoch die morphologische Zuordnung von
Individuen zu reinen Arten bzw. die Erkennung morphologischer Zwischenfor-
men. Die morphologische Zuordnung wird spiter nach und nach durch geneti-
sche Verfahren abgel0st.
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Zur Ermittlung der Moglichkeit von Hybridisierung Gberhaupt sind zunichst
Kreuzungsversuche angezeigt. Erst die Ergebnisse genetischer Inventuren etlau-
ben sodann die Einschitzung des tatsdchlichen Umfangs der Introgression. In
Mischbestinden wird der Anteil der Nachkommen nach artfremder relativ zu
arteigener Paarung eingeschitzt. Je nach Mischungsanteilen der Baumarten kann
artfremder Pollen in der Konkurrenz mit arteigenem Pollen unterlegen und der
Anteil der Hybridnachkommen demzufolge gering sein (Carney ez a/. 2000).

Die Unterscheidung von Arten und die Identifikation von Hybriden mit mole-
kulargenetischen Methoden sind denen anhand morphologischer Merkmale letz-
ten Endes iiberlegen und heute selbstverstindlich geworden. Anders als im Zeital-
ter der Enzymgenloci als alleinigen genetischen Markern ist fiir die Untersuchung
mit molekulargenetischen Markern Frischmaterial in Form von Bliten bzw.
Frichten nicht mehr erforderlich; Herbarmaterial ist ebenso gut geeignet. Zwar
versteht sich der Zugang zu einem Labor, doch ist man mit der Materialgewin-
nung unabhingig von der Jahreszeit bzw. vom Alter der Objekte.

In Tab. 3-1 sind einige Beispicle gelungener Identifizierung reiner Arten und
ihrer Hybriden angefiihrt. In einigen dieser Fille werden im Rahmen der Zich-
tung auf dem Wege der Kreuzung Hybriden kinstlich hergestellt, so in der Gat-
tung Fucalyptus. Hybriden zwischen der Europdischen und der Japanischen Lir-
che entstanden auf den Britischen Inseln vor langer Zeit spontan, sie entstechen
heute auch in eigens dafiir angelegten Samenplantagen. Der dort tatsichlich ent-
stehende Hybridanteil an der Nachkommenschaft ldsst sich mit genetischen Mar-
kern iiberwachen.

Hybridisierung kommt auch nattrlich und je nach Pflanzenfamilie auch zwi-
schen sympatrischen Arten vor, wenn hier auch verbreitet Paarungsbarrieren exi-
stieren. Sympatrische Arten hybridisieren nur in geringerem Umfang und hauptsich-
lich nach empfindlicher Stérung ihres Habitats. Bei den Eichen (Curtu ef al. 20072)
und den Linden (s. Tab.3-1) gibt es mittlerweile sichere Methoden der Zuordnung
von Individuen zu reinen Arten bzw. zu Hybriden. In diesen beiden Gattungen sind
Hybriden nicht so hiufig wie friher angenommen (Fromm 2001, Finkeldey 2001b,
Neophytou 2012). Curtu ef a/ (2007b) analysierten einen an Eichenarten reichen
ruminischen Wald. Dort waren die Baume der fiinf vertretenen Arten nicht mehr
oder weniger regellos verteilt, sondern traten in Gruppen auf, was als Hinweis auf
Anpassung an etwas unterschiedliche Habitate (Mikrostandorte) gelten darf (Curtu,
mdl. Mitt. 2011). Angesichts der sehr effizienten Samenverbreitung der Eichen ist
zu vermuten, dass Eicheln zwar auch unter Baumen anderer Eichenarten auf den
Boden fallen, dass die Etablierung von Jungwuchs jedoch sehr von Bodenunter-
schieden abhingig ist. Auch die Ulmen, die wegen ihrer starken Dezimierung durch
das Ulmensterben Gegenstand von Schutzbemihungen sind, neigen zu Hybri-
disierung, wie Gehle und Krabel (2001, 2002) in genetischen Untersuchungen fest-
gestellt haben; hier gelang es, die einheimischen Arten zu unterscheiden bzw. die
Artreinheit fraglicher Individuen zu beurteilen.
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Beispiel 3-2. Introgression zwischen europiischer und nordamerikanische
Mo gtvsepiall Anders als die nordwestamerikanische Douglasie, die zu einem
wichtigen Faktor europdischer Forstwirtschaft geworden ist, traf die wegen ihrer
hohen Wichsigkeit um die Wende des 17. und 18. Jhdts. eingefithrte nordameri-
kanische Schwarzpappel, Populus deltoides Marsh., in Europa auf eine kompatible
Art, P. nigra. Beide Arten sind diézisch und anemophil.

Nach kinstlicher Bestiubung kann Pollen von P. #igra bei weiblichen Exemp-
laren von P. deltoides effektiv werden (Melchior und Seitz 1968). Kinstlich tber-
tragener Pollen von P. deltoides keimt zwar auf den Narben von P. #igra, doch setzt
nach der Befruchtung hohe Zygotensterblichkeit ein — ein Phinomen, das DOBZ-
HANSKY als Hybridschwiche bezeichnete. Den Hybriden gab man die Bezeich-
nung P. X canadensis oder P. X enramericana . Wie Melchior und Seitz (1968) in ihren
Experimenten ebenfalls feststellten, ist die Kreuzung in reziproker Richtung nicht
erfolgreich: Nach Bestdubung von P. nigra mit Pollen von P. deltoides blieb der
Samenansatz ginzlich aus; dagegen enstanden aus Kreuzung von Bdumen beider
reinen Arten mit Hybriden in beiderlei Richtung teilweise zahlreiche Sdmlinge;
dies wurde von Fossati ¢f a/. (2003) bestitigt.

Die Einstufung von Kreuzungseltern als artrein erfolgte auch hier anfinglich
anhand des morphologischen Befunds. Die spiter zur Hybriderkennung ver-
wendeten Alloenzyme erlaubten bereits die Identifikation von Ii-Hybriden und
eines Teils der F>-Hybriden. JanBen (1997) charakterisierte eine Reihe von En-
zymgenloci hinsichtlich ihrer Eignung zur Artbestimung von Schwarzpappeln
bzw. ihrer Hybriden. An einem Sortiment von 126 Klonen gelang die Zuordnung
so gut wie immer (120 Fille) in Ubereinstimmung mit dem morphologischen Be-
fund.

Wie Mejnartowicz (1991) fand, wird auch bei Pappeln die DNA der Chloro-
plasten maternal vererbt. Eine aus einer Hybriden identifizierte Sonde kodiert
nach Vornam e al. (1994) fir ein im Photosystem II involviertes Gen, welches
mittels seiner RFLPs zum Nachweis auch der Paarungsrichtung diente. Im Zu-
sammenhang mit den Ergebnissen von Melchior und Seitz (1968) erhoht dies
wesentlich den Grad der Sicherheit bei der Untersuchung von Introgression. Die
meisten Hybriden der F» und spiterer Generationen durften erst in Kombination
mit variableren molekulargenetischen Markern in der DNA sowohl des Kerns als
auch der Plastiden erkannt werden (JanBen 1997). Nach Tabbener und Cottrell
(2003) sind nukleare Mikrosatelliten aufgrund ihrer Homologie in der Sektion
Aigeiros als Hybridmarker tauglich.

Holderegger et al. (2005) verwendeten neben zwei nuklearen DNA-Markern
den von Vornam ef al. (1994) entwickelten cpDNA-Marker zur Prifung von 304
vermutlich artreinen schweizerischen Schwarzpappeln. Bis auf acht Baume erwie-
sen sich in vollstindiger Ubereinstimmung mit dem Resultat von Alloenzym-
analysen alle als P. nzgra. Die Zuordnung der untersuchten Bdume aufgrund mor-
phologischer Merkmale hatte bereits die Sicherheit dieser Methode gezeigt. Eine
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besonders ausfiihrliche Beschreibung der Methoden zur Identifizierung hat Hein-
ze (1998) vorgelegt.

Die Hiufigkeit von Introgression wird unterschiedlich beurteilt. In tschechi-
schen Mischbestinden von P. nigra und P. X euramericana fanden Benetka ef al.
(1999) anhand von Enzymgenloci unter den Nachkommen weiblicher P. #igra
keine, welche P. X euramericana als Pollenelter haben konnten. Schon Melchior und
Seitz (1968) hatten aber gezeigt, dass sowohl Biume von P. #igra wie auch solche
von P. deltoides in beiderlei Richtung mit P. X euramericana kreuzbar waren. Die
Vermutung lag nahe, dass sie auch untereinander paaren konnen. Tatsdchlich
fanden Vanden Broeck e a/. (2004) unter 34 Samen einer weiblichen P. #igra, wel-
che von mehreren P. X exramericana eng (in 5 m Abstand) umringt war, 32 Samen,
welche einen der umstehenden P. X euramericana-Hybriden als Pollenelter haben
mussten. Dieses Ergebnis wurde damit erklirt, dass die nichsten minnlichen
Bidume von P. nigra kilometerweit entfernt wuchsen und arteigener Pollen somit
knapp gewesen sein muss. Je nach den Umstinden kann also Introgression mehr
oder weniger hiufig ecintreten, und das allgemeine Risiko fiir Introgression ist
schwer einzuschitzen. Grundsitzlich kann Introgression von den verbreitet ange-
bauten Hybridpappeln drohen (Tabbener und Cottrell 2003).

Heinze und Lickl (2002) kamen aufgrund auch demographischer Befunde zu
dem Ergebnis, dass von massiver Introgression kaum gesprochen werden kann,
und dass diese je nach den Umstinden allenfalls 5 % pro Generation betragen
kann. Tabbener und Cottrell (2003) kamen ebenfalls zu dem Ergebnis, dass Int-
rogression selten sein diirfte (vgl. Beispiel 12-1).

Fossati et al. (2003) berichteten von der Untersuchung artspezifischer moleku-
larer Marker in norditalienischen Populationen von P. #igra. Einzelne eindeutig als
Hybriden erkannte Altbdume gehen dort auf Pflanzung zuriick. Sie sind heterozy-
got fiir alle artspezifischen Marker und stellen daher kiinstlich hergestellte Hybri-
den dar. Junge Nachkommen Europdischer Schwarzappeln trugen in keinem Fall
Allele, welche fir P. deltoides diagnostisch sind. Als mégliche Ursachen fiir die
ausgebliebene Introgression fiihren die Autoren asynchrone Bliite, Konkurrenz-
tberlegenheit arteigenen Pollens und frithe Selektion gegen Hybriden an; auch
ligen keine experimentellen Ergebnisse tiber die Transportweiten effektiven Pol-
lens vor. Diese Autoren bezweifelten den angeblich durch Introgression bedroh-
ten Status von P. nigra als reine Art. Nichtsdestoweniger ist dieses Risiko vorhan-
den und kénnte je nach den 6rtlichen Bedingungen in der Zukunft an Bedeutung
gewinnen. ¢

Ein Sonderfall liegt bei Wildarten aus der Familie der Rosaceen und deren Kul-
tursorten vor. In den Gattungen Malus (vgl. Tab. 3-1), Pyrus und Prunus sind die
natiirlichen Restvorkommen einheimischer Arten dem Introgressionsdruck aus
ausgedehnten Anbauten von Kulturformen ausgesetzt, welche ihrerseits wenigs-
tens teilweise Hybriden darstellen (vgl. Kapitel 12.2). Die in diesen Fillen schwie-
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rige Erkennung von Arten und ihren anthropogen entstandenen Hybriden sowie
die noch schwierigere Erkennung von Nachkommen und Nachfahren aus Paa-
rung mit Kultursorten sind die unersetzliche Grundlage fiir alle Bemithungen um
Artreinheit. Wie man sich hier die evolutive Entstehung der zur Identifikation
benutzten Unterschiede vorzustellen hat, ist unklar. Moglicherweise stammen dia-
gnostische Gene der Kultursorten von ganz anderen Ausgangsarten, oder diese
kamen sehr selten auch in der Wildart vor, haben aber ihre wesentlich gréBere
Hiufigkeit erst im Zuge von Domestikation und Ziichtung erlangt. Zu Bemtihun-
gen um die Erhaltung bzw. Wiederherstellung von Artreinheit vgl. die Kapitel
12.2 und 12.4.

3.2.7  Unsachgemifie Methoden der Ziichtung

Ebenso wie unsachgemifle — und nur solche — Methoden der Ziichtung bzw. der
groimalistablichen Verwendung ihrer Produkte eine Bedrohung der genetischen
Variation von Baumpopulationen darstellen kénnen, ist die Zichtung von Wald-
bdumen als Mittel der Ertragssteigerung von Wald indirekt als Instrument des
Schutzes noch vorhandener Naturwilder anzusehen; die Hebung des Ertrags
kinstlich begriindeter Bestinde entlastet schlieBlich Naturwilder von der Holz-
nutzung.

Unter welchen Umstinden Ziichtung insbesondere von Baumpopulationen
deren genetischer Variation abtriglich ist, kommt auf den Einzelfall an, wie im
Kapitel 10.6 noch auszufithren ist; dort kommt auch das — leider nicht immer
ganz spannungsfreie — Verhiltnis zwischen Ziichtung und genetischem Ressour-
censchutz zur Sprache.

3.2.8  Entwicklungen bei Kulturpflanzen und Haustieren

Neben der allgemein als natiirlich angesehenen Biodiversitit gibt es eine anthro-
pogene, die auf dem Wege der Zichtung bewusst hergestellt wurde oder auf ande-
re Weise im Zuge der Domestikation entstanden sein kann. Die Biodiversitit der
Kulturpflanzen und ihrer Sorten sowie die der Haustiere und ihrer Rassen sind
von Bedeutung nicht nur im Sinne einer Sicherung vor Versorgungsengpissen der
Bevolkerung, sondern auch im Sinne von Anpassung der landwirtschaftlichen
Produktion an die wechselnden Anforderungen des Marktes. Auch dieser Teil der
Biodiversitit ist vom Rickgang erfasst. Die Anzahl der Kulturpflanzen- und
Haustierarten ist ebenso stark zuriickgegangen wie die ihrer Sorten bzw. Rassen.
Nur 30 Kulturpflanzenarten decken bereits mehr als 90 % des Nahrungsbedarfs
der Menschheit, obwohl es einmal Zehntausende solcher Arten geben soll. Die
Erndhrung der heute 6,7 Mia Menschen beruht zu mehr als der Hilfte auf vier
Pflanzenarten: Weizen, Reis, Kartoffel und Mais. Die konventionelle Landwirt-
schaft konzentriert sich immer stirker auf leistungsstarke Sorten dieser Arten.
Waurden in China noch 1949 etwa zehntausend Reissorten angebaut, sind es heute
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allenfalls nur noch etwa tausend (Mutke und Barthlott 2008). Den Bedarf an tieri-
schen Nahrungsmitteln decken heute zu 90 % gerade einmal 14 Hochleistungs-
rassen von 40 Nutztierarten, obwohl bei der FAO mehr als 8.000 Rassen regis-
triert sind. Statistisch vetliert der Mensch jeden Monat eine solche Rasse. Von den
13 Mio Rindern in Deutschland gehéren 97 % nur noch vier der einheimischen
Rinderrassen an, deren Anzahl einmal 35 betragen hat.

3.3 Indirekte menschliche Einwirkungen

Vom Menschen unbeabsichtigte, nichtsdestoweniger in Kauf genommene, Ande-
rungen besonders der physischen Umwelt bedeuten verdnderten Selektions- und
Anpassungsdruck auf biologische Populationen. Diese anthropogenen Umwelt-
inderungen laufen in Zeitrdumen ab, die wesentlich kiirzer sind als die evolutioni-
ren Zeitrdume, in welchen sich Baumpopulationen — hierzulande seit der nacheis-
zeitlichen Riickwanderung — an ihre heutige Umwelt angepasst haben. Ebenso wie
die Verschleppung von Parasiten und Phytophagen (vgl.Kapitel 3.2.5) zogen in
Baumpopulationen schidliche Immissionen Anderungen genetischer Strukturen
nach sich (Geburek 2005b). Tzschacksch (2012a, b) zeigte anhand von Feldbe-
obachtungen an Propflingen mit Fichte genetisch kontrollierte Unterschiede in
Immissions- und damit einhergehender Trockenheitstoleranz. In den 70er bis zu
den 90er Jahren des vorigen Jahrhunderts fihrte der Ausstof3 von SO» und ande-
rer Immissionen zur direkten Schidigung von Assimilationsorganen der Biume
und zu Bodenversauerung. Der durch sauren Regen im Wald angerichtete Scha-
den hatte bzw. hat vielleicht noch immer genetische Implikationen (Geburek
2000a). Dabei zeigte sich die fiir Baumpopulationen gro3e Bedeutung der Hetero-
zygotie.

Neben dieser zeitweiligen Vergiftung der Atmosphire macht sich Schad-
stoffanreicherung auch in Béden bemerkbar. Beispielsweise besteht nur etwa ein
Prozent des globalen Wasservorrats in Siillwasser. Ein hoher Anteil an dessen
Verbrauch entfillt auf die Landwirtschaft in trocken-heilem Klima. Wandelt man
dort Wilder in Agrarland um, kénnen mit steigendem Grundwasser Salze in den
Oberboden gelangen. Bei starker Bewisserung werden tiberdies Natrium- und
Chloridionen aus dem Grundgestein herausgelést. In den siidostasiatischen
Flussdeltas stellt Salz durch den angehobenen Meeresspiegel ein Problem dar.
Man rechnet mit einem durch solche Schiden verursachten Verlust von Anbau-
fliche im Umfang von etwa 3 ha je Minute. Zwar sind die Pflanzen evolutionir
einmal im Meer entstanden, doch haben die meisten Pflanzen, insbesondere unse-
re Nutzpflanzen, die Angepasstheit an Salzbéden verloren (zu den Ausnahmen
gehort Populus enphratica). Dieses — kiinstlich entstandene — Kompartiment der
Biodiversitit ist damit von einer Einschrinkung bedroht, welche Folgen fir die
kiinftige Ernidhrung der Menschheit besitzt. Salztolerante Sorten wichtiger Kultur-
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pflanzen wie Reis oder Weizen konnte die Ziichtung bis heute nicht zur Ver-
figung stellen; bei diesen Arten ist auch Diirretoleranz gefragt.

Wihrend die kurzwellige Sonnenstrahlung ungehindert auf die Erdoberfliche
trifft, behindert die Anreicherung dieser Spurengase die langwellige Abstrahlung,
wodurch sich die Atmosphire erwirmt. Dieser Treibhauseffekt wurde erstmals
1824 durch Jean Baptiste Fourier in seinen ,,Bemerkungen zur Temperatur des
Erdballs und des Planetensystems® beschrieben. Durch den Befund, dass Koh-
lendioxid, Wasserdampf und Ozon in der gasférmigen Hiille unseres Planeten die
abgestrahlte Wirme zuriickhalten, untermauerte John Tyndall 1859 Fouriers The-
se. Im Jahre 1896 gelang Svante Arrhenius die Quantifizierung der Erderwirmung
durch den Kohlendioxidgehalt der Atmosphire, indem er die Strahlungswirkung
dieses Gases feststellte und auf seine Wirkung als Rotlichtbarriere (selective ab-
sorption) hinwies (Arrhenius 18906). Er erhielt fir seine Erkenntnisse 1903 den
Nobelpreis.

Das Leben auf userem Planeten wird durch diese Infrarotstrahlung erst er-
méglicht. Im Zuge der groBmaBstablichen Verwendung fossiler Brennstoffe seit
dem Beginn der Industrialisierung gelangen nun aber gewisse Spurengase in gro-
Berem Umfang in die obere Atmosphire. Im Jahre 1957 erklirte Charles David
Keeling den Zusammenhang zwischen diesem Vorgang und dem Anstieg der
Erderwirmung. Seit den 50er Jahren des vorigen Jahrhunderts herrscht nun Ge-
wissheit dariiber, dass der anthropogen verstirkte Aussto3 von Spurengasen den
Strahlungshaushalt der Atmosphire im frither vermuteten Sinne entscheidend
beeinflusst. Dieser hauptsdchlich auf dem Aussto3 von Kohlendioxid (CO») bei
der Verbrennung fossiler Brennstoffe beruhende Treibhauseffekt wird verstirkt
durch den Aussto3 anderer Gase wie Methan (NH4) aus Wiederkduerherden und
Nassreisfeldern; er trigt ein Fiinftel zum Treibhauseffekt bei. Ein weiteres Fiinftel
wird der Emission von CO; dutch die globale Entwaldung zugeschrieben. Che-
misch hochaktive Stickoxide (NOy) bzw. Fluor-Chlor-Kohlenwasserstoffe
(FCKW) greifen die Ozonschicht an. Zwischen 1990 und 2008 sind die Emissio-
nen von COz um 40 % gestiegen, davon allein seit dem Jahre 2000 um 30 %. Das
Entweichen gigantischer Mengen von Treibhausgasen aus den auftauenden Per-
mafrostboden, welche derzeit eine Senke fiir CO» darstellen, z6ge eine Beschleu-
nigung der Erderwirmung nach sich. Die Erwirmung kiihlerer Regionen hat aber
nicht einfach eine Verbesserung der Wuchsverhiltnisse der dortigen Waldbaum-
populationen zur Folge, worauf Koski (2000) hinwies.

GroBere Mengen des in die Atmosphire ausgestoBenen Kohlendioxids wet-
den von den Ozeanen aufgenommen und bewirken deren Versauerung. Dies hat
Folgen fiir die marine Lebewelt, die in vielen Lindern groB3e Bedeutung fir die
ohnehin prekire Erndhrungssituation der menschlichen Gesellschaft haben.

Klimawandel und damit auch Klimaerwirmung hat es im Laufe der Erdge-
schichte immer gegeben. Es gab Zeiten mit héherem CO>-Gehalt der Atmo-
sphire; die derzeit beobachteten Verinderungen sind nichtsdestoweniger alar-
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mierend. In den vergangenen hunderttausend Jahren schwankte der CO,-Gehalt
der Atmosphire zwischen 180 und 280 ppm; er betrdgt derzeit 385 ppm.

Die Temperatur ist seit dem Beginn der Industrialisierung vor 150 Jahren auf
der Nordhilfte des Globus um 0,6°C gestiegen. AuBler aus der Verbrennung fossi-
ler Energietriger wird der CO»-Gehalt der Atmosphire gespeist aus der Karbo-
natverwitterung, aus Vulkanismus und der Atmung sowie Verwesung biologischer
Organismen. Seit der Mitte des 18. Jhdts. ist die CO>-Menge um gut 38 % ange-
stiegen; allein in der Dekade von 2000 bis 2009 betrug der Anstieg fast 2 %. Ein
straffer Kausalzusammenhang zwischen CO,-Gehalt und Temperatur wird viel-
fach bezweifelt. AuBerungen von Skeptikern zufolge wird die CO>-Steuerung der
Temperatur nur deshalb angenommen, weil bislang keine andere Erklirung exis-
tiert. Wenn die Unterscheidung zwischen natirlichen und anthropogenen
Schwankungen der Zusammensetzung der Erdamosphire auch schwierig bliebe —
die Tatsache zunchmender Erderwirmung bleibt bestehen. Zumindest werden
natiirliche Vorginge durch anthropogene Emissionen verstirkt.

Die Erwirmung der Atmosphire bedingt das Abschmelzen der polaren Eis-
schilde und des Eises in hoheren Lagen der Gebirge. Die arktische Eisbedeckung
ist seit 1980 um 30 % zurlickgegangen; dort gehen — mit zunehmender Tendenz —
jahrlich riesige Mengen von Eis verloren. Fine Folge ist die Verdnderung der Ab-
strahlung der Erdoberfliche, die zu einer Beschleunigung der Erderwirmung
beitrdgt. Im Verbund mit der Wirmeausdehnung der Ozeane steigt der Meeres-
spiegel jahrlich um etwa 3 mm. Bis zum Jahre 2050 befiirchten manche Experten
einen weiteren Anstieg um einen halben, bis zum Ende des Jahrhunderts um einen
ganzen Meter. Dies fiihrt zur Uberflutung kiistennaher Gebiete und wird Millio-
nen Menschen aus ihren dortigen Siedlungsgebieten vertreiben; besonders in den
Tropen leben viele Menschen in weniger als einem Meter Seehdhe. Von den Fol-
gen fiir die dortige menschliche Bevolkerung einmal abgesehen, fithrt dies zualler-
erst zur massiven Bedrohung der Mangrovenwilder. Fir die Eventualitit des Ab-
schmelzens des gesamten Gronlandeises wire gar ein Anstieg um mehrere Meter
zu beflrchten.

Man versucht, das kiinftige Klima bestimmter Teile der Erde mithilfe von
Klimamodellen vorauszusagen.Voraussagen fiir die fernere Zukunft (hundert oder
zweihundert Jahre) werden natiirlich weniger genau. Dennoch sind diese Modelle
und die darauf aufbauenden Szenarien die einzige Moglichkeit, Einblicke in unsere
Zukunft zu gewinnen. Anhand von Messdaten aus den vergangenen Jahrzehnten
lieBen sich die verwendeten Prozessmodelle auch verifizieren, so dass — bei aller
gegeniiber Sensationsmeldungen angebrachten Skepsis — auf diese Vorginge auf-
metrksam zu machen ist. Die erfordetlichen Messdaten wurden an Klimaarchiven
gewonnen, in denen Anderungen der Temperatur bzw. des CO»-Gehalts der At-
mosphire dokumentiert sind (Korallenriffe, Meeressedimente, Jahrringe von
Bidumen, Luftblasen in Eiskernen usw.).

Mithilfe von Klimamodellen hat man auch aus den heutigen Verbreitungsgren-
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zen biologischer Arten deren Klimaanspriiche abgeleitet und daraus auf deren
kiinftige Verbreitungsgrenzen sowie die der zugehorigen Okosysteme geschlossen.
Das Klima ist jedoch nur ein Teil der Umwelt. Biotische Systeme sind mindestens
so komplex, und deren klimabedingte Verinderungen sind bisher weit weniger
untersucht als das Klima. So finden in diesen Modellen die genetische Diffe-
renzierung von Populationen und deren Angepasstheit an unterschiedliche
Klimabedingungen keine Berticksichtigung. Den vielfiltigen genetischen Implika-
tionen des globalen Wandels in den Umweltverhiltnissen von Pflanzenpopulatio-
nen gelten heute angestrengte Bemithungen der genetischen Forschung.

Einige Gebiete erwirmen sich schneller als andere; die Folgen des globalen
Klimawandels sind also regional verschieden. Die von der Erderwirmung ver-
mutlich weniger betroffenen Gebiete sind die Siedlungsriume der Industrie-
nationen, welche aber durch ihren Ausstol von Treibhausgasen die Hauptverur-
sacher des Klimawandels sind. Neben dem allgemeinen Temperaturanstieg hat der
Treibhauseffekt weitreichende Folgen fiir die Menge der Niederschlige, aber auch
deren Verteilung auf die Jahreszeiten. Ein weiteres Austrocknen der Subtropen
fihrte dort zu groBler Trinkwasserknappheit. Klimafolgen wie etwa die Destabili-
sierung des indischen Sommermonsuns oder die weiterhin an Stirke zunehmen-
den Niederschlagsschwankungen in der Sahelzone wiirden die Lebens-
bedingungen von Hunderten von Millionen Menschen bedrohen. Zumindest fir
unseren Teil der Welt werden zwar mehr wintetliche, dafiir aber weniger som-
merliche, Niederschlige erwartet. Dies wiederum fiihrt zu sommerlichen Dirre-
petioden, Uberschwemmungen und Erosion. Allgemein nimmt die Neigung zu
extremen Niederschligen zu. Es herrscht mehr Wind mit héheren Geschwindig-
keiten. Damit wichst die Gefahr, dass Brinde auler Kontrolle geraten; zahlreiche
Katastrophenberichte der letzten Jahre bekriftigen diese Befiirchtung.

Sollte der gegenwirtige und fiir die Zukunft prognostizierte Klimawandel
Skeptikern zufolge nicht durch menschliches Zutun verursacht sein, so bleiben
doch die vielfiltigen Folgen fiir die belebte Welt, besonders der verinderte Selek-
tionsdruck auf Pflanzen und Tiere, ein Problem.

Aufgrund umfangreichen Monitorings von Schadstoffablagerung bzw. Morta-
litit stellen Lorenz ef al. (2005) fest, dass der Zustand des heute vorhandenen,
derzeit etwas zunehmenden, europdischen Waldes (noch) keinen Anlass zur Sorge
gibt. Nichtsdestoweniger unterliegt der Wald vielfiltigen Einflissen des Menschen
und erfordert die Reduktion von Schadfaktoren.

3.4 Genetische Konsequenzen grof3riumiger Umweltinderung
tir Baumpopulationen
Andert sich die globale Umwelt oder doch die einer ganzen Population stark, ist

diese Veridnderung von einiger Dauer, oder tritt gar eine Kombination verschiede-
ner Arten von Stress (Karnosky ez a/. 2000) ein, eréffnen sich ihr grundsitzlich
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drei Méoglichkeiten: Auswanderung, Anpassung oder Aussterben. Aitken ef 4l
(2008) haben die vom Klimawandel fiir Baumpopulationen zu erwartenden Fol-
gen einer vergleichenden Untersuchung unterzogen. Wir betrachten hier den Fall
einer Population, deren simtliche Individuen einem rdumlich homogenen Um-
weltdruck ausgesetzt sind.

341 Wanderung

Die Wanderung von Populationen in ein besser geeignetes Habitat hat sich im
Verlauf der Erdgeschichte auch bei Pflanzen vielfach vollzogen, wie sich aus Pol-
lenfunden bzw. Makrofossilien rekonstruieren lieS. Im Zusammenhang mit der
Vereisung ihres Habitats haben Baumpopulationen iiber Breitengrade und See-
hohen hinweg weite Entfernungen in ihre Refugien und danach in ihre heutigen
Habitate iberwunden. Diese Wanderung erfolgte nicht notwendig in breiter Front
in jeweils angrenzende Habitate, sondern sie war begleitet von der Bildung teilwei-
se weit voranschreitender Avantgarden, deren begrenzter Genvorrat erst spiter
durch Zufuhr aus dem des nachriickenden ,Feldes® wieder erginzt wurde.

Indessen tberschritten die nach der Vereisung pro Jahr zuriickgelegten hori-
zontalen Strecken kaum 100 Meter. Die wihrend des derzeitigen Klimawandels
fir die Anpassung erforderliche Wandergeschwindigkeit Ubertrifft die der ge-
schichtlich belegten nacheiszeitlichen Riickwanderung der Baumarten bei weitem.
Angesichts geringer natiirlicher Wanderungsraten soll dieser Prozess durch Mal3-
nahmen nach dem Modell der ,assisted colonization® (vgl. Kapitel 8.3) kinstlich
gestiitzt werden. Diese kinstliche Migration wire mit verdndertem Selek-
tionsdruck verbunden, worauf in Kapitel 3.4.2 zuriickzukommen ist. Unter dem
Druck des globalen Klimawandels werden etwa Verfrachtungen in kiihlere, nie-
derschlagsreichere Habitate in Richtung der derzeitigen vertikalen Baumgrenze
diskutiert. Angesichts geringer Wanderungsraten diskutierten Aitken ez a/. (2008)
auch komplexe Modelle groBmalBstablicher derartiger Mallnahmen.

Die von Populationen im Laufe ihrer Evolution zurlickgelegten weiten Wan-
derstrecken sind heute fir viele Arten nicht mehr méglich. Namentlich fiir Baum-
populationen sind dieser Wanderung heute in dicht vom Menschen besiedelten
Gebicten bzw. Kulturlandschaften enge Grenzen gesetzt. Im Zuge der Um-
gestaltung der Landschaft sind die Nachbarhabitate ihrer Populationen oft besei-
tigt, zerstiickelt oder tiberhaupt nicht mehr erreichbar.

3.4.2  Anpassung

Der in Populationen vor sich gehende evolutionire Anpassungsprozess beruht auf
der Hiufigkeitszunahme solcher genetischer Varianten, die ihren Trigerindividuen
erhohte Fitness verlethen, und hat somit einen Selektionsprozess zur Voraus-
setzung. Das Anpassungsvermogen von Populationen, d.h. ihre Anpassungs-
kapazitit, ist genetisch kontrolliert. Es beruht auf der Prisenz solcher genetischer
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Varianten, welche einmal durch Mutation entstanden sind, anfinglich geringe
Hiufigkeit besallen und im Lauf von Generationen an Hiufigkeit zunehmen
konnten. Selektion greift in verschiedenen ontogenetischen Stadien an. Entschei-
dend ist eine je nach Genotyp unterschiedliche Uberproduktion von Nachkom-
men; der dadurch entstandene Uberhang wird nachfolgend wieder abgebaut, wo-
bei sich die genotypisch unterschiedliche Viabilitit auswirkt (vgl. Abb. 1-
2).Voraussetzung fur das Ingangkommen gerichteter Selektion ist also Variation
an adaptiv relevanten Genorten. Ob ein allmihlicher evolutionirer Anpassungs-
prozess gelingt, hingt indessen nicht nur von der Anpassungsfihigkeit der Popu-
lationen (s. Kapitel 6.2) ab, sondern auch von der Stirke des mit der Um-
weltinderung verbundenen Selektionsdrucks sowie von der Geschwindigkeit der
Umweltinderung relativ zur Generationsdauer der Population. Der Klimawandel
weist verschiedene Korrelate der Erderwirmung auf. Die Geschwindigkeit des
heute beobachteten Klimawandels ist im Verhiltnis zur Generationsdauer von
Waldbidumen besonders hoch. Vielen Baumpopulationen, deren langsame Gene-
rationenfolge hinter der Geschwindigkeit der derzeitigen Verinderung des Selek-
tionsdrucks der Umwelt besonders weit zurtuickbleibt, stehen also einschneidende
biologische Folgen des Klimawandels bevor. Die Geschwindigkeit des gegen-
wirtigen anthropogenen Temperaturanstiegs in Mitteleuropa Ubertrifft die der
nacheiszeitlichen Erwirmung um etwa das 10fache.

Aitken e al. (2008) referierten verschiedene, auch eigene, Modelle zum Ver-
stindnis der Grenzen, welche der Anpassung gesetzt sind. Diese bestehen in der
Figenart des Selektionsdrucks und seiner Anderungen, in dem Modus der geneti-
schen Kontrolle der Fitness, der durch hohen Umweltdruck immer wieder redu-
zierten Populationsgrée und dem dadurch implizierten Variationsverlust. Selekti-
onsdruck wird nicht nur direkt durch die Anderung von Temperatur und Feuch-
tigkeit ausgetibt, sondern auch durch andere, konkurrierende, Arten, Phytophagen
und Parasiten ausgel6st; die Populationsstirke letzterer wird in unseren Breiten
durch das Ausbleiben starker Winterfroste geférdert. Der von der biotischen
Umwelt ausgehende Anpassungsdruck kann den von der Erderwidrmung ausge-
henden iibersteigen. Hinzu kommt die zunehmende Hiufigkeit extremer Witte-
rungen.

Wie bereits in Kapitel 1.2 erwihnt, kénnen gerichtete Prozesse der Anpassung
an einen bestimmten Umweltfaktor zum Verlust an genetischer Variation fithren
und damit Einbuflen von Anpassungsvermégen an abermals verinderte Umwelt-
bedingungen zur Folge haben. Dass eine anpassungsrelevante genetische Variante
bei nicht allzu starkem Selektionsdruck im Laufe einer nicht zu groflen Anzahl
von Generationen keinem tbergroB3en Verlustrisiko durch Drift ausgesetzt ist und
in einer hinreichend groflen Anzahl von Individuen realisiert werden kann, setzt
eine gewisse Mindesthiufigkeit voraus, die man einmal bei etwa 0,02 angesetzt hat
(Finkeldey und Gregorius 1994). Die Entstehung besser angepasster Individuen in
ausreichendem Umfang hingt auch von der Ausgangshidufigkeit der fitness-
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liefernden genetischen Varianten ab. Sind diese selten, bedarf es unter Umstidnden
vieler Generationen, bis Genotypen mit héherer Fitness in nennenswertem Um-
fang gebildet werden kénnen. Ferner verlangsamt sich der Anpassungsprozess in
dem Maf3e, in dem Angepasstheit auf dem Zustand mehrerer Genloci beruht.

Je nach Art der Genwirkung auf die Fitness und damit die Selektionskoeffi-
zienten der einzelnen Genotypen kann Selektionsdruck allerdings auch bewirken,
dass nicht einzelne Allele auf Kosten anderer immer hiufiger werden, sondern
dass — bei Fitness-Vorteil Heterozygoter — irgendwann ein Stillstand dieser Ent-
wicklung in Form eines durch die Selektion selbst aufrechterhaltenen stabilen
Gleichgewichts fiihrt.

Die Fihigkeit von Genotypen zur phinotypischen Reaktion ihres Stoffwech-
sels auf Umweltinderungen bezeichnen wir als ihre physiologische Plastizitit
(Schlichting 2002). Bradshaw (1965) hatte die Plastizitit eines Genotyps als das
Ausmal verstanden, in dem sich die von ihm in verschiedenen Umwelten gebilde-
ten Phinotypen unterscheiden. Der Phinotyp umfasst auch die Fitness, d.h. seine
Viabilitdt und den Umfang seines Gametenbeitrags zur Folgegeneration. Damit ist
physiologische Anpassung von ganz unmittelbarer Bedeutung fiir das Uberleben
und das Ausmal3 der Reproduktion (Finkeldey und Matyas 2000).

Die Bedeutung physiologischer Anpassung fir Populationen liegt auch in der
Geschwindigkeit, mit der sie bei gegebenem Genotyp im Lauf der Ontogenese —
ohne Generationswechsel — eintreten kann. Ein evolutionidrer Anpassungsprozess
kommt nur dann in Gang, wenn die an der Ausprigung der Plastizitit beteiligten
Merkmale auch genetischer Kontrolle unterliegen. Die evolutionire Anpassung
durch genetische Selektion in Populationen setzt erst ein, wenn die Grenzen der
Plastizitit der Individuen Uberschritten werden. Wie Finkeldey und Matyas (2000)
betonen, fithrt physiologische Anpassung zunichst nicht zu Anderungen geneti-
scher Information und ist daher von evolutionirer Anpassung sorgfiltig zu unter-
scheiden. Indessen spiclen sowohl genetische wie auch physiologische Anpas-
sungsprozesse eine Rolle bei der Auswahl von Genressourcen (vgl. Kapitel 6.2).

3.4.3  Aussterben

Wo sowohl der Anpassung als auch der Wanderung Grenzen gesetzt sind, stellen
diese beiden Vorginge keine echten Alternativen dar. Sind die Grenzen sowohl
der Wanderung als auch der Anpassung erreicht, steigt das Risiko der Extinktion;
einige Arbeiten iiber 6kologische und demographische Einflussgréfen der Extink-
tion wurden durch Hattemer (2005) referiert. Ebenso wie das Werden ist auch das
Vergehen von Populationen und Arten ein Phinomen der Evolution. Im Zuge
massiver Beeintrichtigung biologischer Populationen ist heute aber zu befiirchten,
dass Extinktionen von Arten gegeniiber ihrer Entstehung weitaus iiberwiegen und
dass somit stindig Verluste an Biodiversitit eintreten. Schon das Verschwinden
einer Population kann fiir die betreffende Art den Verlust angepasster genetischer
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Information bedeuten, welcher einen Schritt auf dem Wege zum Verlust der Art
darstellt.

Bei dieser stark vereinfachten Darstellung von Alternativen der Reaktion auf
ecine deterministische Umweltinderung darf nicht vergessen werden, dass beson-
ders eine starke Umweltinderung zunichst die GroB3e und Dichte der Population
verringert. Neben demographischen Risiken bedeutet dies auch die Minderung der
Wahrscheinlichkeit fiir Mutationen. Die Zerstiickelung von Pflanzenpopulationen
bedeutet 6rtlich den Schwund ihrer genetischen Variation und Anpassungsfihig-
keit, welchem Genfluss nicht mehr so leicht entgegenwirken kann. Dies bringt
auch stochastische genetische Folgeerscheinungen mit sich. So gehen dem demo-
graphischen Prozess der Extinktion im Allgemeinen ein driftbedingter Schwund
der genetischen Variation und eine Zunahme der Inzucht voraus (Gaggiotti und
Hanski 2004). Fur die Zukunft gilt es, die Anzeichen drohenden Aussterbens von
Populationen zu erkennen.

Mobgen die hier referierten Szenarien auch auf heuristischen Modellen oder
mehr oder weniger unsystematischen Beobachtungen beruhen, so wird doch ihre
Aktualitit zunechmen und die Umsetzung in operationale Mainahmen wird anste-
hen. Zur Schaffung experimenteller Grundlagen sind die Suche nach toleranzlie-
fernden genetischen Varianten durch Assoziationsstudien (vgl. Kapitel 2.8) sowie
speziell geplante Provenienzversuche (Kapitel 6.5 und 10.3.1) dringlich. Aber auch
nach Stiitzung der Modelle durch empirische Daten wird die Voraussage geneti-
scher Konsequenzen des Klimawandels mit Unsicherheiten belastet bleiben.

3.5 Artenverlust

Man hat die Gesamtzahl heute lebender Arten sehr unterschiedlich eingeschitzt;
allgemein geht man von einer Anzahl von 10 bis 20 Millionen (darunter etwa
350.000 Pflanzenarten) aus und verkennt dabei nicht, dass diese Anzahl stindig
dramatische Verluste erleidet. Nach Angaben des World-Wide Fund for Nature
(WWF) sind derzeit 34.000 Arten bedroht. Nach — sehr groben — Schitzungen
sterben pro Tag zwischen 50 und 150 Arten aus. Nach der 2008 auf dem Kon-
gress der Weltnaturschutzunion (International Union for the Conservation of
Nature, abgek. IUCN) in Barcelona vorgelegten Roten Liste bedrohter Tiere und
Pflanzen waren fast siebzehntausend von vierundvierzigtausend untersuchten
Arten in Gefahr, und zwar 1.300 mehr als noch im Jahre vorher. Schwerpunkt der
Untersuchung waren Sidugetiere, unter denen es natlrlich auch ,,Gewinner wie
den afrikanischen Elefanten gibt — sofern es gelingt, Wilderer fernzuhalten. Det-
zeit umfassen die Roten Listen weltweit fast 24.000 Tier- und Pflanzenarten.

Mit dem Riickgang der Waldfliche muss der Verlust vieler biologischer Arten
einhergegangen sein und weiter einhergehen. Der Artenverlust ist zwar nicht das
einzige, jedoch ein besonders markantes, Anzeichen fiir Verluste an Biodiversitit.
In vielen Teilen der Welt ist der Artenschwund direkte Folge des menschlichen
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Bevélkerungswachstums. Dieses Wachstum ist noch immer im Steigen begriffen
und wird nach Schitzungen des Department of Economic and Social Affairs der
Vereinten Nationen (ESA, Anonymus 2001) im Jahre 2050 bei 9 Mia Erd-
bewohnern kulminieren. Wie Sisk ez a/. (1994) feststellten, ist die Verarmung der
globalen Biodiversitit die unvermeidliche Folge des Missbrauchs nattrlicher Res-
sourcen.

Einer genauen Bezifferung des vermutlich enormen Artenschwunds von ca. 1 %
jahtlich stehen methodische Schwierigkeiten entgegen (Finkeldey und Hattemer
1993). So ist die heutige Artenvielfalt nur ihrer Gréf3enordnung nach bekannt; erst
recht gilt dies fir die urspriingliche, d.h. beim Einsetzen massiver menschlicher
Einwirkung bestehende. Dariiber hinaus ist die Dokumentation des Verschwin-
dens einer Art mit Unsicherheiten verbunden. Beispielsweise stellte sich bei der
Inventur von Amphibienarten — der taxonomischen Gruppe mit dem héchsten
Anteil bedrohter Arten — in Madagaskar, einem Zentrum der Artenvielfalt, heraus,
dass der Umfang nachgewiesenen Artenschwunds durch die Neuentdeckung von
Arten stark verwischt und teilweise Gberkompensiert werden kann. Es wird ver-
mutet, dass in anderen Teilen der Tropen die Vielfalt der verschiedensten biologi-
schen Arten bisher unterschitzt wurde. Ein grofler Teil von Arten kommt in stark
zerstiickelten Tropenwildern noch heute vor. Ohne deren eingehende Inventur ist
eine Finschitzung des Artenschwunds also kaum moglich, d.h. ohne genaue An-
gaben aus periodisch wiederkehrenden Erhebungen sind Aussagen tiber Ausmal}
und Geschwindigkeit der Abnahme der Biodiversitit unsicher. Angaben hieriiber
variieren sehr nach taxonomischen Gruppen, Festlands- bzw. Inselarten usw. Bei
aller Unsicherheit ist die GroBenordnung vereinzelter Angaben doch alarmierend.
Besonders auffallende oder gar dsthetisch schéne Arten wie bestimmte Bidume,
Tagfalter oder Vogel (etwa die Eisvogel) kénnen als wichtige Zeiger dienen, doch
sind andere, unauffillige, Arten mdglicherweise von erheblich gréBerer Sko-
logischer Bedeutung.

Wilson (1992) beziffert den jdhtlichen Riickgang der Artenzahl allein in den
Tropenwildern auf 50.000; fir die Amazonas-Regenwilder wird mit einer beson-
ders starken Abnahme der Artenvielfalt gerechnet. Fiir Amphibien, Végel und
Sdugetiere schitzt man, dass die Aussterberate im abgelaufenen Jahrhundert das
mindestens 10fache der natiirlichen Rate betragen hat. Ist schon der Verlust einer
genetischen Variante endgtiltig, so trifft dies erst recht auf eine einmal verlorenge-
gangene biologische Art zu. Der Verlust von Arten betrifft nicht zuletzt Bdume
(Stern und Roche 1974); ein Viertel der Nadelbaumarten ist bereits heute als be-
droht eingestuft.

Unter Benutzung verschiedener Methoden haben Thomas ez a/. (2004) fiir et-
wa 20 % der Erdoberfliche das durch den globalen Klimawandel und dessen
mannigfache Folgeerscheinungen bedingte Extinktionsrisiko einiger biologischer
Artengruppen geschitzt. Diese Autoren halten global bis zu 38 % der von ihnen
untersuchten Arten bis zum Jahre 2050 zum Aussterben verurteilt; sie stellen
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Gberdies fest: ,Returning to near pre-industrial global temperatures as quickly as possible
conld prevent much of the projected, but slower-acting, climate-related extinction from being reali-
zed.” Auch Aitken ef al. (2008) referierten entsprechende Voraussagen fiir ver-
schiedene Regionen der Erde.



4. Schutz der Biodiversitat

Aus der Tatsache, dass Biodiversitat keine feststehende GroBe darstellt, sondern
dass sie neben natiirlichen Verinderungen auch gravierenden anthropogenen Ver-
inderungen unterliegt und noch unterliegen wird, ergibt sich unmittelbar der Ge-
danke an ihren Schutz. Ansitze hierzu sind unterschiedlich motiviert. Schutz-
malBinahmen erfillen bestimmte Aufgaben und beziehen sich auf konkrete Bedro-
hungen der Biodiversitit.

4.1 Motive

Wie in der Priambel des Ubereinkommens iiber die biologische Vielfalt (CBD,
Anonymus 1993a) zum Ausdruck kommt (s. Kapitel 14.1), gibt es verschiedene
Motive fiir den Biodiversititsschutz. Biodiversitit ist das Produkt der biologischen
Evolution, welche die Vielfalt der Populationen und Arten hervorgebracht hat
und welche bis heute anhilt. Thr Schutz ist durch ethische, kologische, 6konomi-
sche und mittlerweile rechtliche Verpflichtungen motiviert (DRZE 2008). Ethisch
motiviert sind im Grunde alle Bemithungen um die Erhaltung von Biodiversitit
um ihrer selbst willen aus der Achtung vor der belebten Umwelt des Menschen
heraus. Unter diesem Aspekt verdienen alle Elemente der belebten Welt unsere
Aufmerksamkeit und unsere Bemithungen in gleichem Malle.
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Die Erhaltung der Biodiversitit vor allem der Schliisselarten von Okosyste-
men, insbesondere der Baumflora, hat starke Skologische Argumente fiir sich;
denn Biodiversitit ist die Voraussetzung fiir das Funktionieren von Okosystemen.
Beim Aussterben von Organismenatten gehen mit den genetischen Ressourcen
auch Okosystemdienstleistungen verloren. Nicht zu verkennen ist schlieBlich die
Biodiversitit als Grundlage menschlichen Lebens auf unserem Planeten iber-
haupt. Der Schutz der Biodiversitit kann unmittelbar menschlichen Interessen
dienen, darf dabei aber natirliche Belange nicht unberiicksichtigt lassen. Auch
6konomische und 6kologische Motive und Ziele sind kaum ganz klar zu trennen;
sie sind teilweise eng verquickt.

Rein 6konomisch motiviert ist augenscheinlich die Generhaltung bei Kultur-
pflanzensorten und Haustierrassen; hierfiir gibt es mit Blick auf die nachhaltige
Erndhrung der Weltbevolkerung allerdings auch einen gewichtigen ethischen
Grund. Rein dsthetisch sind Erhaltungsbemiihungen sicher nur im Falle weniger
Arten motiviert.

Die Abwigung zwischen verschiedenen Motiven, méglichen Wertzuweisungen
sowie Losungen daraus resultierender Konflikte hat viele Autoren beschiftigt.
Eriksson ez al. (1993) skizzierten einige dieser Gedanken, ohne konkrete Mal3nah-
men daraufhin zu untersuchen, inwieweit sie a//en Anforderungen gerecht werden.

In ihrer Behandlung verschiedener Motive fiir Generhaltung im Allgemeinen
betonen Kunin und Lawton (1996) Giber den Wert zu erhaltender Variation hinaus
die Pflege eines Wissengebiets um seiner selbst willen als wertvoll. Hoffen wir,
dass es Eingang in das 6ffentliche Bewusstsein findet — und etwas bewirkt.

4.2 Aufgabengebiet des Biodiversititsschutzes

Die Konsequenz aus der Bedeutung der Biodiversitit und ihrer Bedrohung ist die
Verpflichtung zur Erhaltung moglichst vieler, genetisch variabler, biologischer
Arten. Wir unterscheiden drei grofle Aufgabengebiete, welche nach unterschiedli-
chen Graden der Konkretisierung von Ma3nahmen verlangen.

42.1  Aufgabe (1): Die Bewahrung der globalen Biodiversitit.

Der Schwund an Biodiversitit findet seinen sinnfilligen Ausdruck im Rickgang
der Anzahl lebender Arten. Schutz der Biodiversitit bedeutet primir, diesem
Riickgang Hinhalt zu gebieten. Er bedeutet aber auch, diesen Schutz langfristig
wirksam werden lassen und bereits der Einschrinkung des Vorrats biologischer
Arten an genetischen Varianten gegenzusteuern. Dieses Ziel verfolgt das Uberein-
kommen tber die Biologische Vielfalt (s. Kapitel 14.1). Ein wichtiges Element der
Erfillung dieser Aufgabe (1) ist der Klimaschutz. Zur Begrindung dient, dass
globale Umweltinderungen nicht nur abtrigliche Auswirkungen auf die globale
Biodiversitit haben, sondern auch unmittelbar Katastrophen fiir die menschliche
Bevolkerung bedeuten kénnen. Die Einrichtung von Schutzgebieten, wie sie in
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Art. 8 des Ubereinkommens iiber die Vielfalt erwihnt sind, ist ein wichtiges In-
sttument des globalen Biodiversititsschutzes. Lindenmayer ef a/. (2006) gaben
einen Uberblick iiber die Vielzahl der denkbaren bzw. praktizierten MaBnahmen
zum Schutz der Biodiversitit.

Die Bewahrung vor allem der natiirlichen Biodiversitit als des Erbes der jetzt
3,5 Mia Jahre dauernden biologischen Evolution ist eine nicht rein wissenschaft-
liche Herausforderung, sondern geht alle an — dies umso mehr, als das hohe Tem-
po des heute zu beobachtenden Schwunds der Biodiversitit durch den Menschen
verursacht ist. Die Biodiversitit ist als Gemeingut der Menschheit zu betrachten.
Ihre 6konomische Bewertung durch Marktpreise ist nur fiir Teilbereiche moglich
und tiberdies mit Unsicherheiten belastet.

Mit Verschirfung des Klimawandels und mit Zunahme des Bevélkerungs-
drucks wird die Betrachtung bedrohter Okosysteme in der Zukunft zunehmend
an Bedeutung gewinnen und die Generhaltung einzelner Zielarten wird hier ein-
zuordnen sein. Zwar sind Baumarten die Schliisselarten von Wald6kosystemen,
doch umfassen diese oft nicht das gesamte fiir deren Stabilitit erforderliche Ar-
tenspektrum. Mehr und mehr wird man Bemihungen um die Generhaltung von
Zielarten (vgl. Kapitel 4.2.3) auf das Spektrum ihrer Begleitarten ausdehnen miis-
sen. Mit diesen sind die Zielarten besonders in tropischen Waldern eng vernetzt;
so bietet ein diverses Spektrum von Begleitarten nicht nur die ganzjihrige Nah-
rungsbasis fiir mutualistische Pollinatoren und Samenverbreiter, sondern es bt
namentlich bei geringer Populationsdichte auch eine wichtige Briickenfunktion fiir
diese Mutualisten aus.

Im Jahre 2010 beschloss die UN-Vollversammlung die Griindung eines Bio-
diversititsrates, welcher die Entwicklung der globalen natiitlichen Artenvielfalt
wissenschaftlich erfassen und die Umweltpolitik auf diesem Gebiet beraten soll.
Dieser Rat stellt ein Pendant des Weltklimarats dar. Die Vereinten Nationen ha-
ben den Zeitraum von 2010 bis 2020 zum Jahrzehnt der Biodiversitit erklirt.

42.2  Aufgabe (2): Pfleglicher Umgang mit genetischer Variation

Pfleglicher Umgang mit genutzten und uns daher in besonderer Weise anvertrau-
ten Arten und deren Populationen ist so zu verstehen, dass bei diesem Umgang
ihr Vorrat an genetischen Varianten so weit wie moglich, jedenfalls ohne drasti-
sche Verinderungen, erhalten bleibt. Einen Vorrat an genetischen Varianten von
tatsichlichem oder potentiellem Wert bzw. das Kollektiv seiner Trigerindividuen
bezeichnet man als eine genetische Ressource. Diese Definition steht im Einklang
mit der in Artikel 2 des Ubereinkommens iiber die Biologische Vielfalt (Anony-
mus 1993a; vgl. Kapitel 14.1). Gegenstand der vorliegenden Schrift sind in erster
Linie forstgenetische Ressourcen. Im Rahmen der Nachhaltigkeitsforderung (vgl.
Kapitel 11.7) ist pfleglicher Umgang mit forstgenetischen Ressourcen besonders
aktuell im Zusammenhang mit der Waldnutzung im weitesten Sinne, mit Domes-
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tikation und Zichtung (Kapitel 10) sowie mit forstwirtschaftlicher Betitigung
tberhaupt (Kapitel 11).

Viele natiirliche Populationen von Fischen werden stark genutzt und die Be-
stinde nachtriglich wenigstens teilweise auf kiinstlichem Wege wieder aufgefillt.
Dadurch werden zwar die vorherigen Populationsgrélen teilweise wiederherge-
stellt, nicht aber die effektive GroBe dieser Populationen. Dies ist auf die Ein-
schrinkung der Elternschaft und die Variation der Nachkommenzahlen bei kiinst-
licher Anzucht zurtickzufiihren. Laikre und Ryman (1996) wiesen auf die Paralleli-
tit im Umgang mit Fischpopulationen und Populationen von Waldbidumen hin
(vgl. Kapitel 11.3).

Forensischen Methoden kommt Bedeutung bei der Kontrolle von Holzein-
schligen und des Handels mit Produkten des Waldes zu. Sofern genutztes Holz in
den Handel gelangt, hofft man, kiinftig durch genetische Zertifizierung wenigstens
in exemplarischen Fillen besonders illegaler Einschlige Herr zu werden, indem
man Angaben des Inverkehrbringers zur Herkunft von Holz Gberpriifbar macht.
Ziel ist die Ermittlung der geographischen Herkunft von Holz auf der Grundlage
der Artzugehdrigkeit und der Variation zwischen Populationen. Informationen
hiertiber lassen sich sodann mit dem Inhalt von Konzessionen vergleichen. Erste
Ansitze zum genetischen Monitoring des Handels mit dem Holz der stidostasiati-
schen Dipterocarpaceen sind erfolgversprechend (Indrioko 2005, Finkeldey ez a.
2007, Nuroniah 2009, Rachmayanti ez a/. 2006, 2009). Voraussetzung fir die Er-
folgswirksamkeit ist natiirlich, dass Kontrollen auch tatsichlich durchgefiithrt wer-
den, wenn sie erst einmal moglich sein werden.

Wie auf die Morphologie von Fasern in Papier gestiitzte Kontrollen des WWF
(WorldWide Fund for Nature) an deutschen Kinderbiichern ergaben, wurde fir
deren Herstellung teilweise Holz von Shorea- und Rbigophora-Arten verwendet;
diese Baumgattungen sind vorerst ausschliellich in Naturwildern zu finden. Nicht
niher detaillierte Berichte sprechen von der Unterscheidbarkeit von Fasern aus
Plantagen- und aus Urwaldholz.

423 Aufgabe (3): Generhaltung bestimmter Zielarten

Nicht nur die besondere Bedrohung eciner biologischen Art, sondern auch ihr
besonderer Wert als Schliisselart eines Okosystems lisst sie zum Gegenstand
spezifischer Bemiithungen werden; Schliisselarten werden dadurch zu Zielarten der
Generhaltung. Als Schlisselarten bezeichnet man Arten, die eine maligebliche
Rolle im Artenspektrum spielen und durch andere nicht ersetzbar sind. Viele
Baumarten stellen Schliisselarten von Okosystemen dar, sie bieten (neben der
Erfiillung anderer Okosystemaufgaben) Habitat, Nahrung und Mutualismen fiir
Tiere, Mikroorganismen und andere Pflanzen sowie Giliter fir den Menschen. Im
Rahmen konkreter Maf3nahmen bedient sich die Generhaltung von Zielarten des
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Instruments der Genressource in einem engeren Sinne'?. Wir verstehen hierunter
dasjenige biologische Material, das entweder eine bestimmte Variante genetischer
Information oder doch deren mehrere bzw. besonders viele Varianten dieser In-
formation trigt, oder von welchem diese Trigerschaft begriindet zu erwarten ist
(Ziehe et al. 1979). In der vorliegenden Schrift werden ganz tiberwiegend forstge-
netische Ressourcen behandelt, d.h. solche von Holzgewichsen. Die Aufgabe (3)
des Biodiversititsschutzes bezieht sich auf die Erhaltung solchen biologischen
Materials, das man eigens zu Genressourcen im Sinn dieser Definition erklirt hat.
(Demgegentiber besteht Aufgabe (2) etwas allgemeiner im Schutz genetischer Res-
sourcen und nicht unbedingt so spezifisch im Schutz bestimmter Populationen
oder gar Individuen). Eine Genressource stellt somit ein abgrenzbares Objekt
aktiver MaBinahmen der Generhaltung dat.

424  Vergleich der Aufgaben

Die oben benutzte Reihenfolge der Aufgaben des Biodiversititsschutzes bzw. der
Generhaltung stellt keine Wertung dar. Der Aufgabe (1), welche derzeit verbreitet
viel Aufmerksamkeit erfihrt, wenn nicht sogar das Hauptaugenmerk auf sie ge-
richtet ist, gelten etwa der Klimaschutz und das Washingtoner Artenschutzab-
kommen.

Die heute allenthalben diskutierten bzw. ergriffenen Mainahmen zu (1) stellen
indessen ebenso wenig ein Alibi zur Vernachldssigung von (2) oder (3) dar wie
umgekehrt. In dem Male, in dem die Artenspektren von mehr und mehr Okosys-
temen durch den Menschen genutzt werden, wird die Aufgabe (2) immer dringli-
cher. Sie hingt jedoch teilweise mit Aufgabe (1) zusammen; Berithrungspunkte
bestehen besonders beim Schutz der Ausgangsarten unserer Kulturpflanzen und
deren genetischer Ressourcen. In einem forstlichen Zusammenhang wird Aufgabe
(2) mit dem Riickgang der Tropenwilder und mit der zunehmenden Verknappung
von Holz an Bedeutung gewinnen. Diesbezligliche Aspekte werden in den Kapi-
teln 11 und 13 behandelt.

Insbesondere der pflegliche Umgang mit Populationen (Aufgabe 2) und erst
recht die Erhaltung von Genressourcen (Aufgabe 3) missen eng an Genen und
Genvorriten orientiert sein. Die als Aufgabe (3) bezeichnete Auswahl und Er-
haltung forstlicher Genressourcen (im engeren Sinne) bestimmter biologischer
Arten wird in den Kapiteln 6 bis 9 dieser Schrift beschrieben. Es handelt sich hier
um spezielle Mainahmen, die aber im Kontext mit der Lésung der Aufgaben (1)
und (2) zu sehen sind.

10 . . . . . . .
Der rein sprachliche Unterschied zwischen einer genetischen Ressource und einer Genressource
mag geringfiigig erscheinen; doch sind die beiden Begriffe deutlich verschieden und treten im
Rahmen dieser Schrift in durchaus verschiedenem Zusammenhang auf.
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Den drei oben unterschiedenen Aufgaben ist gemeinsam, dass sie die Integra-
tion genetischer Kenntnisse in den Schutz der Biodiversitit verlangen. Die geneti-
sche Fundierung der in diesem Rahmen ergriffenen Mallnahmen trigt ent-
scheidend zu deren Langzeiterfolg bei (Allendorf und Luikart 2007).



5. Konzeption des Schutzes pflanzlicher
Biodiversitit bzw. der Erhaltung forstgenetischer
Ressourcen

»The purpose of conservation is not to capture the present moment of
evolutionary time, in which there is no special virtne, but to conserve ma-
terial so that it will continne to evolve.

(E. BENNETT 1968, nach FRANKEL 1970)

Die fritheste Einsicht in die Notwendigkeit der Erhaltung genetischer Ressourcen
schreiben manche Autoren dem russischen Pflanzengenetiker NIKOLAI] IVANO-
VITSCH VAVILOV (1887-1943) zu, der Expeditionen in die ,Genzentren’, d.h. die
Gebiete grofiter Variation der Ausgangsarten der Kulturpflanzen, unternahm und
dort umfangreiches Material in Form von Saatgut sammelte (Vavilov 1997, her-
ausgeg. von Rodin LE, Reznik S und Stapleton P). Ebenfalls in diesem Zusam-
menhang wire CHARLES DARWIN (1809-1882) zu zitieren, in der in einem 1875
erschienenen Buch eine wichtige Voraussetzung fiir den Fortbestand von Tier-
und Pflanzenpopulationen beschrieb. Darwin (1875) betrachtete das Beispiel in
englischen Parks gehaltener Rudel des Dambhirsches, der kein Nutztier im engeren
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Sinne darstellt und daher auch nicht geziichtet, d.h. kiinstlich ausgelesen wurde.
Zeigten sich in geschlossenen Rudeln nach und nach Inzuchtschiden bei Vitalitit,
KoérpergroBe und Fertilitit, so war dies nach Zufuhr vermutlich nichtverwandter
Tiere (als ,new blood* oder ,foreign blood® bezeichnet) in geringerem Mal3e der
Fall (foc. cit. Vol. 11, Chapter XVII). Zwar gab Darwin keinen Hinweis auf die Us-
sdchlichkeit geringer RudelgréBe fir die Inzuchtschidden, doch ist bei endlichem,
besonders bei geringem, Populationsumfang frither oder spiter Verwandtschafts-
paarung die zwingende Konsequenz. DARWIN (1875, /c.cit. Vol 11, Chapter XIX)
bezeichnete daher die Praxis der Einkreuzung nichtverwandter Tiere, also ein
aktives genetisches Management, als Kennzeichen des ,ordentlichen® Betriebs
eines Parks.

Das Verdienst von VAVILOV bestand in der Erkenntnis des Werts der geneti-
schen Information der Ausgangsarten der Kulturpflanzen und in konkreten Mal3-
nahmen zu deren Erhaltung als Ausgangsbasis fir die Pflanzenziichtung (vgl.
Aufgabe (3) im Sinne von Kapitel 4.2.3). DARWIN ist als Vordenker anderer gene-
tischer Belange (vgl. Aufgabe (2) im Sinne von Kapitel 4.2.2) anzusehen. Es ist
miiBig, die Verdienste dieser beiden herausragenden Forscher vergleichend zu
bewerten oder gar gegeneinander aufzurechnen. VAVILOV war durchdrungen von
der Idee, vorhandene Variation fir die Pflanzenziichtung und damit die verbesser-
te Erndhrung der Menschheit zu nutzen. Er erhielt als Genetiker die Anerkennung
seiner Zeitgenossen, wurde jedoch wegen seiner Idee zum Tode verurteilt, dann
zu Zwangsarbeit begnadigt und fand einen tragischen Hungertod im Arbeitslager.
DARWIN beschiftigten die genetischen Auswirkungen geringen Populationsum-
fangs am Beispiel der Haltungsbedingungen halb-domestizierter (vgl. Kap. 10.1)
Tierarten. Ging es VAVILOV um die Rettung bedrohter und ziichterisch nutzbarer
Bestandteile der Biodiversitit, so ging es DARWIN um die dauerhaft angemessene
Behandlung von Populationen, in deren Lebensbedingungen der Mensch stark
cingegriffen hat. Beide Bereiche sind feste Bestandteile der Erhaltung genetischer
Ressourcen.

Die Erhaltung genetischer Ressourcen wird abgekiirzt als ,Generhaltung® be-
zeichnet. Der synonyme Ausdruck ,Genkonservierung® soll keineswegs dazu ver-
leiten, eine Parallele zur Haltbarmachung etwa von Kunstwerken herzustellen.
Arbeitet der Konservator aus Achtung vor dem Werk an dessen Bewahrung, so
arbeitet der Genkonservator aus Achtung vor dem Erbe der Evolution. Gen-
konservierung zielt aber ganz tberwiegend nicht auf die Erhaltung in einem dau-
erhaft unverinderten Zustand ab, sondern lisst auch dynamische Prozesse zu
bzw. férdert sie (vgl. die obige Vorbemerkung sowie Kapitel 7.1). In der Beurtei-
lung von Franklin (1980) ist genetischer Wandel bei der Generhaltung sogar un-
vermeidlich: ,,Change is inevitable, whatever approach one chooses.
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5.1 Ma3nahmen zur Erhaltung der globalen Biodiversitit

Zum Schutz der globalen Biodiversitit — siche Aufgabe (1) in Kapitel 4.2.1 — wer-
den verschiedene Wege beschritten; ganz obenan steht die Abkehr von der ge-
genwirtig verbreiteten Praxis im Umgang mit Biodiversitit, nicht zuletzt der Kli-
maschutz.

Bereits in den 70er Jahren des vorigen Jahrhunderts tauchte nach der Stock-
holmer Konferenz der UN als entscheidende Mal3nahme in diesem Zusammen-
hang die Begrenzung des globalen Temperaturanstiegs auf 2°C auf. Die Grenze
bei gerade diesem Betrag besitzt natirlich ebenso wenig eine biologische Bedeu-
tung, wie sie etwas iiber die Chancen der Einhaltung von Konventionen aussagt.
Auch ohne dass sich eine straffe kausale Verkniipfung feststellen lief3, wird heute
allgemein angenommen, dass die globale Erwirmung im Wesentlichen auf dem
Ausstofl von Kohlenstoffdioxid und anderen Spurengasen beruht. Die Industrie-
linder tragen hierzu in groflem Umfang bei. Daraus erwichst fiir viele gerade
dieser Linder die Pflicht, ihre Emissionen drastisch zu senken.

Im Dezember 2015 wurde auf der Weltklimakonferenz in Paris zwischen 195
Lindern ein Klimavertrag geschlossen und von der Europiéischen Union im No-
vember 2016 ratifiziert. Wenn auch zunichst eine weitere Steigerung der Erder-
wirmung zu erwarten ist, so umfasst der Vertrag doch die Verpflichtung zur Sen-
kung des Ausstofles von Spurengasen um einen festen Betrag. Fiir den Anstieg
des Ausstolles werden die Verwendung fossiler Brennstoffe und die Waldrodung
verantwortlich gemacht. Als vorrangig wichtige Konsequenz sind alle Eingriffe in
den Haushalt von Spurengasen auf ihre Klimaneutralitit hin zu beurteilen und
Emissionen zu begrenzen.

Eine entsprechende Resolution wurde jedoch weder auf der Klimakonferenz
in Kebenhavn im Dezember 2009 noch auf der in Warszawa im November 2013
gefasst. Zwar wurde die Zweigradgrenze der Erderwirmung als Ziel kiinftiger
Bemiithungen anerkannt; eine Selbstverpflichtung zur Halbierung des globalen
CO»-Ausstofies bis zum Jahre 2050 wurde jedoch nicht beschlossen.

Die Griinde waren vielleicht in der herrschenden Skepsis gegentiber Klimapro-
gnosen und in dem Streben nach Vermeidung wirtschaftlicher Einschrinkungen
zu suchen. Um den derzeit ins Auge gefassten maximalen Anstieg um 2°C als
Zwischenziel zu erreichen, misste der weltweite Anstieg der Treibhausgase bis
etwa 2050 mindestens halbiert werden und deutlich vor 2020 seinen Scheitelpunkt
tberschritten haben. Die Enquetekommission des Deutschen Bundestages emp-
fahl bereits im Jahre 1990 einmal, dass ein westliches Industrieland wie Deutsch-
land seine Emissionen bis zum Jahre 2005 (I) um 30 % senken sollte.

Derzeit besteht Fokussierung, wenn nicht gar Fixierung, auf den globalen
Temperaturanstieg, also einen einzigen Klimaparameter. Die Einhaltung eines
Anstiegs von < 2°C gegeniiber der votindusttiellen Zeit durch Reduzierung der
Industrieemissionen wire natirlich sinnlos, wenn gleichzeitig die Entwaldung vor
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allem der Tropenlidnder anhilt; schlieBlich ist Wald ein effizienter Kohlendioxid-
speicher. Ein globaler Forstwirtschaftsplan mit einer 6kologischen Agenda besteht
in Form von Redd (Reducing emissions from deforestation and degradation),
worin der Schutz der Regenwilder einem internationalen Regime unterstellt wird.
Ein Anteil von 12 bis 20 % des CO»-Anstiegs in der Atmosphire wird der Abhol-
zung und der damit verbundenen Freisetzung von Kohlenstoff zugeschrieben.
Besonders der Waldriickgang im Amazonasgebiet ist im Fokus der Welt-
Offentlichkeit; die Hilfte der globalen Regenwaldverluste war bis vor wenigen
Jahren durch Rodung im Amazonasgebiet verursacht. Im brasilianischen Bundes-
staat Mato Grosso hat sich Zeitungsberichten zufolge der Waldriickgang kiirzlich
stark beschleunigt; es werden jedoch wirksame Gegenmalnahmen ergriffen. In
dem Jahrzehnt von 1996 bis 2005 wurden jihtlich zwanzigtausend Hektar Ama-
zonaswald abgeholzt. Nach einem von Brasilien 2009 in Kebenhavn vorgelegten
Bericht sank die brasilianische Abholzungsrate seit 2005 auf 60 % ihres vorherigen
Werts. Diese Verlangsamung sollte durch ein Paket von vier Mainahmen erreicht
werden: Ausweitung der Schutzgebiete, die Einrichtung eines landesweiten Regis-
ters fur Grundeigentum, die Vergabe von Lizenzen 6Skologisch vertriglicher
Landnutzung sowie finanzielle Anreize hierzu. Man darf hoffen, dass diese Mal3-
nahmen konsequent durchgefithrt werden.

Der 1988 gegriindete Weltklimarat IPCC befiirchtet bis zum Ende dieses
Jahthunderts einen Temperaturanstieg um 6°C, wenn nicht weltweit Mainahmen
zur Verminderung des Ausstofles von Treibhausgasen ergriffen werden. In so
kurzer Zeit dirfte sich zwar unsere Zivilisation kaum umpolen lassen, doch sind
in jedem Falle nachhaltige Strategien zur kiinftigen Energiegewinnung vonnéten.
Ein Betrag in der Umgebung der Zweigradgrenze der Erderwirmung ist nur er-
reichbar, wenn zunehmend mehr fossile Energietriger im Boden bleiben. Glickli-
cherweise sind Wind und Sonnenlicht so gut wie unbegrenzt verfiighar.

Konstanz des Klimas ist durch die Begrenzung der Emissionen allein nicht et-
reichbar. Auch kann der besonderen Bedrohung des Waldes durch den Klima-
wandel mit forstwirtschaftlichen Mal3nahmen allein kaum wirksam begegnet wer-
den. Schon unter diesem Aspekt ist nicht zu erwarten, dass mit Erreichen des
erwihnten Ziels die im Gefolge des Klimawandels auftretenden Probleme end-
gltig gelést wiren.

Angesichts der schon vor der Klimakonferenz in Kebenhavn zu erwartenden
zihen Verhandlungen entwarfen Edenhofer und Stern (Frankfurter Allgemeine
Zeitung Nr. 283 vom 5. Dezember 2009) einen anschaulichen Vergleich:

wEine Gruppe von ebn Personen wandert mit einem begrenzten Wasservorrat durch die
Wiiste. Zwei Teilnebmer der Expedition haben bereits die Hdlfte ibres Wasservorrats
verbrancht. Uber die verbleibende Menge wird nun heftig gestritten. Soll der Rest unter
allen zebn Personen gleich verteilt werden? Oder sollen diejenigen alles bekommen, die
vorber noch nichts getrunken haben? Anstatt der in die Irve fiibrenden 1 erteilungsfragen
sollte nicht das Ziel in 1V ergessenbeit geraten, daff die gesamte Gruppe der Wasser-
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knappheit danerbaft entrinnen kann. Daber sollten sich die beiden, die sich bereits ans-
reichend mit Wasser gestirkt haben, anf den Weg machen, um eine Oase 2u finden.
Angesichts der berechtigten Hoffunng, daff die Gruppe eine Oase finden wird, ist es nur
ein Gebot der Fairness, daf§ alle Mitglieder der Gruppe die Oase erreichen.

Eine etwas spezifischere und vor allem unmittelbare Wirkung hinsichtlich des
Schutzes der Biodiversitit ist vom Habitatschutz bestimmter Arten und Arten-
gruppen sowie vom Schutz der Okosysteme zu erwarten, in denen diese Arten
vorkommen. Hier helfen Nutzungsverbote, zumindest Nutzungseinschrinkungen
oder doch wenigstens die Verhinderung illegaler Nutzung. Allgemein ist es ratsam,
den Bezug zur Beseitigung der Ursachen fiir Verluste (vgl. Kapitel 3) herzustellen.

In einem auf die Verhiltnisse in den USA zugeschnittenen Aufsatz betont
Salwasser (1990) die Notwendigkeit, angesichts der Vielzahl der Bedrohungen
biologischer Variation eine Priorititenliste der bestchenden Aufgaben aufzustel-
len, sich auf bestimmte Aspekte der Biodiversitit zu konzentrieren und die Bemii-
hungen der vielen auf diesem Gebiet titigen Institutionen und Organisationen zu
koordineren.

Im Rahmen des Schutzes pflanzlicher Biodiversitit macht man sich die M6g-
lichkeit der Einlagerung von Samen in Samenbanken!' zunutze; Beispiel 5-1 be-
richtet iiber die Arbeitsweise einer entsprechenden Finrichtung, welche der Erhal-
tung pflanzlicher Artenvielfalt dient. Wenn die Situation es erfordert, sollen &rtlich
oder insgesamt verschwundene Arten wieder in die Natur eingefithrt werden, um
deren Uberleben dort zu sichern.

ispiel 5-1. Millennium-Samenbank fiir die Flora der Welt. JBJESINEIISE
bank ist eine Abteilung der 1759 gegrindeten Royal Botanic Gardens in Kew, acht
Kilometer vom Londoner Stadtzentrum entfernt. Die seit 1965 unterhaltene Ein-
richtung in Wakehurst Place, Sussex, besteht aus tief in den Boden eingelassenen
Tresoren mit einer Fliche von insgesamt 900 m2. Ziel ist die Konservierung von
Samen der Hilfte der weltweiten Flora. Hier lagern bereits jetzt unter Temperatu-
ren von —20°C Samenproben sehr vieler Pflanzenarten, darunter auch Holzge-
wichsen, aus den verschiedensten Lindern der Erde. Die Samen werden grund-
sdtzlich von mindestens 50 Exemplaren der jeweiligen Art an einem Ort geerntet;
im Durchschnitt werden 32.000 Samen pro Art gesammelt. Vor der Einlagerung
werden sie bei 15 % Luftfeuchte getrocknet. Beim Absinken der Keimkraft einge-
lagerter Samen wird jeweils eine Neuaussaat erforderlich. Auch Kryptogamen
stehen auf dem Programm der Einrichtung,.

1 Der Begriff wird oft mit Genbank gleichgesetzt; ein Unterschied besteht bei nicht tiber Samen
vermehrten Pflanzen (vgl. Beispiel 5-5). Allgemein ist eine Genbank als eine Einrichtung zur
Generhaltung (mit welchen Methoden auch immer) zu verstehen.
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Zum Schutz vor Missbrauch durch Unbefugte werden die Proben lediglich mit
Barcodes etikettiert. Die Sammlung erfolgt in enger Gemeinschaft mit 6rtlichen
Botanikern unter strikter Beachtung der CBD (Anonymus 1993a, vel. Kap. 14.1).

Angegliedert ist eine Forschungsstitte, die im Bemithen um die Erhaltung der
durch Ausbeutung und Klimawandel bedrohten biologischen Ressourcen in der
ersten Reihe steht. Methodische Arbeiten gelten derzeit vorrangig der Evolution
der Keimruhe, der Messung des Verlustes an Viabilitit und der Priifung zahl-
reicher Temperatur- und anderer Variablen, welche die Erhaltung der Keimkraft
beeinflussen kénnen. Der Sinn einer solchen Einrichtung erschlieB3t sich spites-
tens dann, wenn Samen auch fir die Bestandsstiitzung in der freien Natur bereit-
gestellt werden.

Die Samenbank arbeitet mit mehr als hundert Organisationen in fiinfzig Lin-
dern zusammen. Durch die Ausbildung von Fachkriften trigt sie dazu bei, dass
die gesteckten Ziele zum Schutz der Weltflora auch wirklich erreicht werden
(www.kew.org). ¢

5.2 Objekte des Schutzes der Biodiversitat

Wihrend die Biodiversitit zurickgeht, wird anhaltend dariiber diskutiert, welche
Objekte unter dem Aspekt der Langfristigkeit fir die Erhaltung genetischer Res-
sourcen auch geeignet sind. Eine besondere Rolle spielt hierbei der Begriff der
evolutionir tragfihigen Einheit (engl. evolutionarily significant unit, abgek. ESU)
im Sinne von Ryder (1986). Dieser Autor verstand hierunter eine Teilmenge einer
biologischen Art, deren genetische Eigenschaften sie fir deren jetzige und kiinfti-
ge Generationen tragfihig machen. Welche Rolle den Befunden an genetischen
Markern bzw. phinotypischen Merkmalen zukommt, blieb offen.

Nachfolgend werden einige weitere Konzepte zur Planung von ESUs skizzen-
haft vorgestellt. Bei Waples (1991) ist die ESU eine Gruppe von Populationen, die
von anderen Populationen der gleichen Art im Wesentlichen isoliert ist und einen
wichtigen Teil des evolutiondren Erbes der Art darstellt. Dieser Begriff ist nach
Fraser und Bernatchez (2001) aus drei Griinden attraktiv: (a) Er etleichtert den
Einbau verschiedener biologischer und 6kologischer Kenntnisse ebenso wie den
genetischer Strukturen. (b) Er ist zur Erhaltung von Teilen bereits definierter E-
SUs geeignet. (c) Er ist insofern flexibel genug fiir die Anwendung auf verschie-
dene biologische Arten, als deren reproduktive Isolation nicht vollstindig sein
muss. Leider sind Attribute wie ,wesentlich® und ,wichtig® fir die Anwendung
nicht ohne weiteres brauchbar.

Im ESU-Begriff von Moritz (1994) und anderen Autoren liegt die Betonung
auf der Phylogeographie. Die ESU ist hier eine fiir mtDNA-Varianten reziprok
monophyletische Population, welche an Kerngenloci bedeutende Divergenz von
anderen Populationen aufweist. (Die mtDNA wird bei den meisten Organismen,
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jedoch nicht bei den Gymnospermen, iiber die weiblichen Gameten vererbt.)
Diese Definition ist rein genetischer Natur und erleichtert die Anwendung mole-
kulargenetischer Erkenntnisse. Sie vermeidet auch das Dilemma einer Festlegung
des Ausmalles fiir Anpassungsprozesse hinreichender genetischer Variation, wenn
auch reziproke Monophylie nicht eindeutig zu bestimmen ist. Der Begriff kénnte
Bedeutung fiir artenreiche tropische Baumfamilien wie die Bombacaceen oder
Dipterocarpaceen (Indrioko 2005, Indrioko ez a/. 2006, Cao 2006, Cao ef al. 2000)
erlangen. Besonderes Gewicht liegt auf der biologischen Art — besonders deshalb,
weil die mtDNA bei Pflanzen langsamer evolviert als bei Tieren und die Anzahl
zu erhaltender Pflanzenarten somit etwas eingeschrinkt ist. Auch Vogler und
DeSalle (1994) favorisieren die phyletische Grundlage der ESU.

Crandall ¢f a/ (2000) verwarfen den auf phylogenetische Gegebenheiten ge-
stitzten Begriff der ESU. Vielmehr entwarfen sie die ESU als eine Ganzheit deut-
lich divergenter Populationen, welche unter Einwirkung von Genfluss durch das
Zusammenspiel von Mutation, Drift und Selektion evolvieren. Das Konzept der
adaptiven evolutioniren Erhaltung besticht in sowohl begrifflicher wie operatio-
naler Hinsicht. Die auf Tiere und Pflanzen gleichermallen anwendbare Definition
berticksichtigt die Bedeutung adaptiver Differenzierung, vereint genetische und
dkologische Grundsitze und ist der experimentellen Uberpriifung zuginglich.

Dem Begriff der ESU verwandt ist der der minimalen lebensfihigen Populati-
on (engl. minimum viable population, abgek. MVP) im Sinne von Shaffer (1981).
Diese Definition verbindet die Aufrechterhaltung evolutionirer Prozesse mit der
Skologischen Uberlebensfihigkeit von Populationen und wurde von Gilpin und
Soulé (1986) auf folgenden Nenner gebracht: Einerseits soll die MVP als isolierte
Population in einem bestimmten Habitat eine Mindestgréf3e besitzen oder iiber-
schreiten, unterhalb welcher ihr Aussterben drohte; dies impliziert auch eine Al-
tersstruktur in der Nihe des Gleichgewichts. Andererseits sollen kritische Eigen-
schaften der genetischen Struktur oberhalb einer Grenze bleiben, unterhalb wel-
cher Inzucht oder der Verlust von Anpassungsfihigkeit das langfristige Uberleben
gefihrdeten. Die Groe der MVP hingt also von einer Reihe demographischer,
genetischer und &kologischer Faktoren ab, welche kaum vorhersehbaren Ande-
rungen unterworfen sind. Selbstverstindlich sind Uberlegungen tiber die Mindest-
gr6Be der MVP nur 7 terminis der reproduktionseffektiven Grof3e sinnvoll.

Gilpin und Soulé (1986) messen diesem Konzept drei Vorteile bei: (a) das
Wort ,population® erinnert daran, dass die einzelne Population Gegenstand der
Erfassung und Konservierung ist. (b) Das Wort ,viability* betont den Fortbestand
der Population iiber einen langen Zeitraum. (c) Das Wort ,minimum° erinnert an
kritische Zustinde des Umfangs, der Altersstruktur und der genetischen Struktur
einer Population, welche den Ubergang von Existenz zu Extinktion bewirken (vgl.
Ubersicht bei Hattemer 2005). Eine kurze Diskussion findet sich bei Hunter und
Gibbs (2007, loe. cit. p. 135 ff).

Die Feststellung einer gewissen Ubetlebenswahrscheinlichkeit setzt die einge-
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hende Modellierung von Umstinden der Bedrohung und mdglichen Reaktionen
der Art oder Population voraus (Burgman und Possingham 2000, Akcakaya und
Sj6-gren-Gulve 2000). Lassen sich die Begriffe ESU und MVP auch nicht not-
wendig ohne weiteres operational anwenden, schaffen sie doch die Grundlage der
Objektivierung wichtiger Entscheidungen, besitzen Relevanz fiir die Gesetzge-
bung und bieten Ansitze fiir die Auswahl genetischer Ressourcen. Ihre Betrach-
tung ist fiir erfolgreiche Planung von Strategien der Erhaltung unerldsslich und
bietet Hilfen fiir Entscheider.

Anders als die Erhaltung der globalen Biodiversitit bedarf die Erhaltung von
Genressourcen und damit der genetischen Variation unterhalb der Artgrenze der
Konzentration auf bestimmte Objekte. KKonkrete Malinahmen zur Generhaltung
setzen an bestimmten Auswahleinheiten mit bestimmten Eigenschaften an (vgl.
Kapitel 6).

Einen Abriss des gesamten Komplexes von Schutzobjekten vermitteln Henle
et al. (1999) am Beispiel freilebender Tierarten unter Betonung auf dem Prinzip
des Habitatverbunds. Eine Ausdehnung auf Pflanzen mit ihren doch sehr anderen
Eigenschaften erlduterte Menges (1991). Frankham ez 4/ (2014) mahnten die In-
tergration genetischer Belange in diese Modelle an und kamen zu Erkenntnissen
ber weitaus héhere Mindestgréf3en.

5.3 Malinahmen zur Erhaltung forstlicher Genressourcen

Erfolg bzw. Misserfolg der besonders bei Waldbdumen zwangsliufig langfristigen
MafBnahmen zur Erhaltung von Genressourcen zeigen sich erst in spiteren Gene-
rationen, nachdem vielleicht bereits umfangreiche Mittel investiert wurden, ande-
rerseits ein eventueller Neubeginn mit verbesserter Methodik schwierig geworden
sein mag. Zur Erreichung des Ziels bedarf es daher der Befassung mit den wis-
senschaftlichen Grundlagen.

Dieses Kapitel gilt vorrangig spezifischen und konkreten MaB3nahmen der Er-
haltung im Sinne der im Kapitel 4.2.3 spezifizierten Aufgabe (3). Soweit Mal3-
nahmen mit Ziel (3) in den Schutz der globalen Biodiversitit gem. Aufgabe (1)
integriert sind, folgen sie den gleichen Grundsitzen. Die Erhaltung forstlicher
Genressourcen muf3 in den Gesamtrahmen der Erhaltung genetischer Ressourcen
eingeordnet werden und trigt zum wirksamen Schutz der genetischen Variation
der Biodiversitit bei.

Angesichts der Bedeutung, der Kostenintensitit und vor allem der Lang-
fristigkeit von Mallnahmen zur Erhaltung von Genressourcen ist eine sehr sorg-
faltige Planung erforderlich. Da der Verlust einer bestimmten genetischen Variante
faktisch endgtiltig ist, konnen diese Manahmen kaum auf einen kurzen Zeitraum
angelegt sein, sondern miissen fir alle Zukunft wirksam bleiben. Fihrt eine Maf3-
nahme nicht zu dauerhafter Generhaltung, war aller vorheriger Aufwand umsonst.
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Entscheidung iiber die Notwendigkeit
Entscheidung iiber Dringlichkeit
Entscheidung iiber Intensitit
Entscheidung tiber das Ziel

Auswahl der Ressource(n)
Verfahren der Erhaltung
Verfahren der Regeneration
Nutzung der Ressourcen

Abb. 5-1. Allgemeine Konzeption der Erhaltung von Genressonrcen.

In der in Abb. 5-1 dargestellten allgemeinen Konzeption stehen zunichst Ent-
scheidungen iiber die Notwendigkeit und Dringlichkeit (Kapitel 5.3.1) sowie die
Intensitit (Kapitel 5.3.2) an. Vane-Wright (1996) betont, dass hier nur Priorititen
zu setzen sind. (Ein bestimmtes Ziel ins Auge zu fassen, bedeutete aber nicht,
andere Ziele ganz und fur immer zu verwerfen.) Auf der so geschaffenen Grund-
lage ldsst sich sodann ein bestimmtes Ziel formulieren (Kapitel 5.4) und schlieB3-
lich der weitere Ablauf planen (Kapitel 5.5). Dieser umfasst sowohl die vier in
Abb. 5-1 oben eingetragenen grundsitzlichen Entscheidungen als auch die spitere
Wahl der Verfahren bei der Auswahl, Aufbewahrung und Regeneration der Res-

sourcen.

5.3.1  Entscheidung tiber Notwendigkeit und Dringlichkeit

Fir die Aufnahme einer Erhaltungsmalinahme sind keineswegs allein biologische
Griinde maligeblich, sondern auch solche wirtschaftlicher und politischer Art (vgl.
Abb. 5-2). Der Grad und die Geschwindigkeit des Riickgangs einer biologischen
Art bestimmen Uber Notwendigkeit und Dringlichkeit von Erhaltungs-
maBnahmen. Nicht nur der Grad einer bestehenden Bedrohung, sondern auch die
Beurteilung der Dringlichkeit von Malnahmen gehért zu den vorbereitenden
Entscheidungen. So ist besondere Eile geboten, wenn eine Population durch ein
Bauvorhaben bedroht ist oder ihr das Habitat aus anderen Griinden demnichst
entzogen werden wird. Gleiches gilt fiir Populationen in tberalterten Bestinden,
deren Stabilitit nicht mehr von langer Dauer sein wird. Ist etwa ein groleres Bau-
vorhaben geplant, wird in einer Inventur ermittelt, welche biologischen Arten und
welche ihrer Populationen dort vorkommen bzw. in welchem Umfang ihr Habitat
betroffen ist. Das Ergebnis entscheidet tiber die Notwendigkeit von Erhaltungs-
maBinahmen, der Zeitplan des Bauvorhabens tber deren Dringlichkeit. Ist wie in
diesem Beispiel die Verfrachtung von Populationen in ein anderes Habitat vorzu-
sehen, sind zeitraubende Vorbereitungen erforderlich.
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Die 6kologische Bedeutung der Existenz einer einzelnen biologischen Art ist
schwierig zu beurteilen. Die Bedeutung einer Art richtet sich nach ihrer Funktion
im Okosystem, ihrer Stellung als Schliissel- oder Begleitart sowie ihrer Hiufigkeit,
dem je nach Okosystem sehr unterschiedlichen Umfang des gesamten Artenspekt-
rums, der Hiufigkeitsverteilung dieser Arten und dem Grade der Skologischen
Austauschbarkeit von Arten (Crandall ez a/. 2000). Schon das Artenspektrum von
Waldékosystemen ist von sehr unterschiedlichem Umfang; es variiert von gerin-
gen Anzahlen im borealen Wald oder in ariden Zonen bis zu den groflen Viel-
faltwerten tropischer Regenwilder. Die Messung der Artendiversitit ist jeweils nur
fiir bestimmte Ortlichkeiten oder Regionen, bestimmte taxonomische oder 6ko-
logische Artengruppen moglich (Mutke und Barthlott 2008) und erfordert mehr
Aufwand als die genetische Inventur einer Population an einer begrenzten Anzahl
von Genloci an einer gegebenen Stichprobe von Individuen.

Biological
variation Affluence/ poverty
R%prloductive Cultural values
iology
> C ti Demographics o
D  Spatial distribution onservation S
L Knowledge base )
2 Demograph Strategy ? 8
@ graphy Political structure
Ecosystem .
relationships Resource ownership
Environmental Market value
changes

Abb. 5-2. EinflufS biologischer Gegebenbeiten und politischer Bedingungen auf Entscheidungen iiber die
Erbaltung genetischer Ressourcen (nach Rogers und Ledig 1996).

Auf die Frage nach der Bedeutung der Artendiversitit fiir die Stabilitit von Oko-
systemen ist eine allgemeingultige Antwort nicht leicht zu geben. Es wird oft fest-
gestellt, dass Okosysteme durch ihre Biodiversitit flexibler auf Umweltinde-
rungen reagieren kénnen. Das bedeutete die Absicherung der Lebensgemeinschaf-
ten auch gegen Stérungen in Form von Verlusten, Invasionen oder Unter-
brechungen von Nahrungsketten sowie Flissen wichtiger Elemente und Wasser.
Nicht ganz klar ist aber, ob in sehr diversen Okosystemen jede Art ihren festen
Platz hat, oder ob in Form einer gewissen Redundanz mehrere Arten eine dhnli-
che Funktion ibernehmen koénnen. In vielen Fillen Gbernehmen wohl mehrere
Arten vergleichbare Funktionen.
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Neben der systematischen und der genetischen Ebene ist also die funktionelle
Ebene der Biodiversitit zu bedenken. Fir artenreiche Tropenwilder ist offen-
sichtlich, dass nur ein umfangreiches, funktionell differenziertes, Artenspektrum
in der Lage ist, die Nahrungsbasis fir Bestduber und Samenverbreiter ganzjihrig
zu sichern.

MafBgeblich fiir die Einleitung einer Erhaltungsmal3nahme sind der Grad der
Bedrohung sowie die 6kologische und die — aktuelle bzw. mdgliche — wirtschaft-
liche Bedeutung einer bestimmten Baum- oder Strauchart bzw. ihrer Popula-
tionen. Da vieles dafiir spricht, die Notwendigkeit und die Dringlichkeit gegen-
einander abzuwigen, liegt der Gedanke nahe, die Erhaltung von Schliisselarten
mit hoher Prioritit auszustatten, auch wenn sie aktuell nicht stark gefihrdet sind.
Im Allgemeinen dirften derzeit jeweils mehrere Zielarten zur Entscheidung her-
anstehen, so dass es gilt, Priorititen zu setzen und eine Auswahl zu treffen, auch
wenn mogliche Alternativen nur schwer gegeneinander abzuwigen sind.

5.3.2  Entscheidung tber die Intensitit

Wie die grundsitzliche Entscheidung iiber Notwendigkeit und Dringlichkeit von
Erhaltungsmalnahmen wird auch ihre erforderliche Intensitit nach genetischen,
6kologischen und 6konomischen Gesichtspunkten bemessen. So lange grofie
Wissenslicken Uber die mégliche Erzeugung von Heilsubstanzen aus Inhaltsstof-
fen vor allem tropischer Baumarten bestehen, ist grundsitzlich keiner dieser Arten
wirtschaftliche Bedeutung abzusprechen. Mit Blick auf die Erhaltung anpassungs-
fahiger Waldékosysteme sind bei Entscheidungen iiber die Intensitit von Mal3-
nahmen bei Waldbdumen Skologische und genetische Gesichtspunkte von gro-
Bem Gewicht.

Aus der Intensitit eines Vorhabens ergibt sich der erforderliche Aufwand.
Umgekehrt begrenzen oft die Kosten die Intensitit von Ma3nahmen. Fiir die Be-
wertung genetischer Ressourcen bietet die Okonomik einen konzeptionellen
Rahmen und erlaubt, Priorititen bei deren Schutz zu setzen oder doch zu modi-
fizieren. Die Vorstellungen vom 6konomischen Wert einer biologischen Art sind
jedoch durchaus nicht eindeutig und natiirlich marktabhingig. Baumgirtner und
Becker (2008) diskutierten den (natiirlich anthropozentrischen) Skonomischen
Wertbegriff und das Konzept des Gebrauchswerts in Anwendung auf Kompo-
nenten der Biodiversitit. Diese Autoren gingen dem Marktversagen als Ursache
fir Biodiversititsverluste ebenso nach wie den Beitrdgen der Okonomik zum
Biodiversititsschutz.
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Nicht zuletzt stellen die Anzahl der in eine MaBnahme einzubezichenden Po-
pulationen einer biologischen Art und das bei ihrer Erhaltung tolerierte Verlust-
risikogenetischer Varianten(Kapitel 7.3) nicht unerhebliche Kostenfaktoren dar;
diese haben eine Rickwirkung auf die Intensitit von MaB3nahmen.

Bei der Erhaltung kénnen Kosten fiir die Suche nach geeigneten Habitaten
oder deren Schaffung anfallen. So sind Habitate der einheimischen Schwarzpappel
nach der Regulierung vieler Fliisse dort kaum mehr vorhanden; denn die Samen
dieser Art keimen nur auf dem Rohboden, den Uberschwemmungen der Flussau-
en hinterlassen. Auch bei Waldbaumarten bestehen grofle Unterschiede in der
Intensitit etwa zwischen seltenen und verbreiteten Arten. Besonders bei selten
gewordenen baumférmigen Rosaceen ist zunichst die Intensitidt von Mallnahmen
hoch, um Restvorkommen zu sichern. Bei diesen Arten ist in weit gréerem Um-
fang die Methodik kiinstlicher Vermehrung zu entwickeln und einzusetzen, als
etwa bei den Fagaceen. Dazu kommen Kosten fiir die unabdingbare begleitende
genetische Forschung, die daneben aber auch populationsgenetische Erkenntnisse
und Leitlinien fiir die Erhaltungsmal3nahmen erbringt.

Die Intensitit von MaBnahmen ist auf dem Umwege tiber die Kosten stark
von der Interessenslage in der menschlichen Gesellschaft abhingig (vgl. Abb. 5-2).
Von Vogelarten ist bekannt, dass besonders auffillige Arten wie etwa die Eisvogel
weltweit viel groflere Aufmerksamkeit auf sich lenken als weniger auffallende an-
dere Singvogel. Bei den einheimischen Waldbdumen gibt es — von der Bliite ento-
mophiler Arten wie der Rosaceen einmal abgesehen — kaum so grofle Unter-
schiede im Aussehen, die die Bereitschaft zu intensiveren und kostenaufwendige-
ren Mal3nahmen positiv beeinflussen kénnten.

Sind auf der einen Seite der biologische und ékologische Zustand sowie Um-
weltinderungen bestimmend, so sind es andererseits die verschiedensten Attribute
der menschlichen Gesellschaft des Landes und ihrer demographischen Struktur,
der Wissensstand, die Verfiigharkeit finanzieller Mittel, der genetischen Ressour-
cen beigemessene kulturelle Wert, politische Strukturen, besitzrechtliche Verhalt-
nisse und schlieBlich der Marktwert der Ressourcen (vgl. Abb. 5-2). Die Hervor-
hebung méglicher Nutzung genetischer Ressourcen (vgl. Kapitel 12) stellt daher
einen wichtigen Anreiz fiir die Finanzierung derartiger Vorhaben dar.
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5.4 Entscheidung tiber das Ziel der Erhaltung forstlicher
Genressourcen

All too often our systems of conservation are based on the economic interest of humans
in the immediate futnre. We tend to disregard, and often mistreat, elements that lack
economic valne but that are essential to the stability of ecosystems, upon which our lives
and the future of onr species depend.

(ALLENDORF und LUIKART 2007, /e. cit. Kapitel 1)

Mit jeder MaBnahme zur Erhaltung genetischer Ressourcen von Baumarten ver-
folgt man ein bestimmtes Ziel zur Erfiillung einer der in Kapitel 4.2 spezifizierten
Aufgaben. Den verschiedenen Zielen entsprechend werden teilweise sehr ver-
schiedene Methoden eingesetzt. Nachfolgend werden drei gro3e Ziele erldutert.

54.1  Ziel (a): Erhaltung genetischen Ertragspotentials

Baumpopulationen mit bekannt hohem Ertrag in Form von Massenleistung bzw.
Schaft- und Holzqualitit gelten unter dem Aspekt wirtschaftlicher Nutzlichkeit als
besonders erhaltungswiirdig. Da es sich beim Ertrag um die Ausprigung eines
phinotypischen Merkmals handelt, welches Umwelteinfliissen unterliegt, lisst sich
nur das genetische Potential fiir den Ertrag erhalten, wobei die hierfur verantwort-
lichen Gene im Einzelfall meist unbekannt sind.

Die Erhaltung von Genressourcen dieser Kategorie lohnt den Aufwand also
nur, wenn die héhere Leistung etwa von Populationen, Familien oder Klonen auf
solider experimenteller Grundlage, etwa durch Serien langfristiger Vergleichsver-
suche an mehreren Anbauorten, belegt ist. Das Ertragspotential ist ein (6konomi-
scher) Aspekt von Wert. Aber auch ein idsthetischer Wert ldsst sich monetir bezif-
fern (Beispiele 8-3 bzw. 12-9). Der monetire Wert solcher Genressourcen richtet
sich nach dem derzeitigen Bedarf und Interesse; er ist also in gewissem Umfang
marktabhingig.

In der Zichtung von Baumpopulationen neigt man dazu, sowohl das Aus-
gangsmaterial von Zichtungsvorhaben als auch nach wenigen Generationen
kiinstlicher Auslese erreichte Zwischenergebnisse als Genressourcen zu betrach-
ten. Sie erfiillen zwar klar das Kriterium genetischer Ressourcen unter diesem Ziel
(a). Andererseits ist zu bemerken, dass in dieser Betrachtungsweise aller Ziichtung
der Charakter einer MaBnahme der Generhaltung verlichen wird. Dies muss den
Begriff der Generhaltung nicht unbedingt iiber Gebiihr ausdehnen; wie in Kapitel
10 noch zu zeigen ist, bestehen zwischen Generhaltung und Zichtung Unter-
schiede und Gemeinsamkeiten. Vitalitit und Massenleistung von Populationen
kennzeichnen deren bisherige Angepasstheit, geben jedoch iiber die genetische
Anpassungsfihigkeit an kinftig verdnderte Umweltbedingungen nicht unbedingt
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spezifischen Aufschluss.

Man verfolgt dieses Ziel in erster Linie bei gepflanzten, wenn nicht sogar nur
geziichteten, Baumarten. Beispiel 5-2 beschreibt bestimmte Vorkommen einer
neophytischen Baumart als Objekt der Generhaltung. Im Beispiel 5-3 wird der
Hinweis gegeben, dass spiter Frithjahrsaustrieb von Populationen einheimischer
Fichte einen gewissen Wert darstellt.

Beispiel 5-2. Westdeutsche Bestinde der Douglasie. JBJICHEISsiatatelelascmye3d
allem 4lterer deutscher Anbauten der nordamerikanischen Douglasie sind meist
unbekannt. In genetischen Inventuren stellte sich aber heraus, dass an einer Kom-
plexkrankheit (Leinemann 1998) leidende westdeutsche Bestinde durchweg von
Populationen im Landesinneren des nordamerikanischen Kontinents abstammen
(vgl. Beispiel 2-5). Populationen nordwest-amerikanischer Koniferen wie der
Douglasie ,kiistennaher® (d.h. westlich des Kaskadenkamms gelegener) Ursprungs-
gebiete haben sich im Anbau oder in Provenienzversuchen als besonders wiichsig
und krankheitsfrei erwiesen, wie Leinemann (2002) sowie Leinemann und Hosius
(2004) feststellten. Die von jenen Populationen abstammenden gesunden Altbe-
stinde erhalten dadurch den Rang genetischer Ressourcen (Maurer ez /. 2003).

Die vorhandenen Informationen tber die damaligen Ernteorte waren nicht
sehr genau; vor allem sind die Verfahren der Ernte des fiir die Anbauversuche
bestimmten Saatgutes wenig bekannt. Wie in vielen Fillen zu erfahren war, ist
nach jahrzehntelanger Versuchsdauer die massierte Samenernte in den Ur-
sprungspopulationen der ertragreichsten Provenienzen kaum mehr moglich: Die
Waldnutzung im Ursprungsgebiet ist rapide fortgeschritten, in der Nachbarschaft
der damaligen Erntebestinde befinden sich mittlerweile Kunstbestinde oder an
die Stelle der seinerzeitigen Erntebestinde sind gar kinstlich begriindete Folge-
bestinde getreten. Maurer e a/. (2003) berichteten in diesem Zusammenhang von
der unabdingbaren Untersuchung der Rassenzugehérigkeit von Bestinden vor
deren Zulassung zur Saatguternte. Uberdies diirften europiische Bestinde eines
gewissen Alters unter Umstinden wenigstens etwas mehr an hiesige Umweltver-
hiltnisse angepasst sein. Daher besitzen diese Populationen der Kistenrasse gro-
Ben wirtschaftlichen Wert auch als Saatgutquelle. ¢

LIS SRR P liivSeToete (P BTIaTeel Wie man aus Beobachtungen in Bestin-

den, dem Verhalten von Klonen in der Baumschule und den verschiedensten
Feldversuchen wei3, unterliegt der durch die Temperatursumme gesteuerte Ter-
min des Frithjahrsaustriebs auch der Fichte (Picea abies) straffer genetischer Kon-
trolle. Zwar erfolgt der Frithjahrsaustrieb nach Einwirkung einer gewissen Kilte-
summe im vorausgegangenen Winter bzw. nach dem Empfang einer bestimmten
Wiarmesumme. Damit treibt die Fichte wie viele andere Holzpflanzen der gemi-
Bigten und der borealen Zone keineswegs immer zum gleichen Datum aus, doch
ist die den Austrieb auslésende Strahlungsmenge in hohem Malle vom Besitz
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gewisser Gene abhingig. Auch bei der Fichte spielt der Austriebstermin eine Rolle
sowohl fiir Angepasstheit als auch forstlichen Ertrag; vgl. Kapitel 2.7 im Zu-
sammenhang mit den Eichen. Man kénnte also die Erntebestinde spittreibender
Versuchsglieder dieser Baumart direkt als Kandidaten fir die Generhaltung unter
Ziel (a) betrachten, wenn ihr Austriebstermin das Ortliche Spitfrostrisiko gering
erwarten 1Bt (Stern 1966). An diesem Beispiel wird ersichtlich, dass genetisch-
physiologische Angepasstheit Voraussetzung fiir die Bildung forstlichen Ertrags
ist. Angesichts der ontogenetischen Konstanz des Austriebsverhaltens ldsst sich
dieser Aspekt der Angepasstheit jedoch wesentlich frither beurteilen als der Er-
trag. Wie Kleinschmit e# 2/ (1996) gezeigt haben, zeigen phinologische Merkmale
der Fichte sowohl gro3e Variation in Populationen als auch Differenzierung dieser
Populationen in Verbindung mit hoher Plastizitit. Von besonderer Wichtigkeit an
der Untersuchung Sterns (19606) ist die Herstellung der Verbindung zwischen
genetisch kontrollierter phinotypischer Variation und den Anforderungen der
Umwelt i terminis eines Schadensrisikos. ¢

Dem Ziel (a) dient das heute weltweit etablierte Netz von derzeit etwa 1.700 Gen-
banken landwirtschaftlicher Nutzpflanzen, in welchen Proben der Ausgangsarten,
von Altsorten oder leistungsstarken Neusorten fiir die Nachwelt gesichert werden
(Beispiele 5-4 und 5-5). Die Erhaltung von Kulturpflanzensorten dient in erster
Linie der Erhaltung wertvollen Ertragspotentials.

Beispiel 5-4. Internationale Genbank fiir samenvermehrte Nutzpflanzen.

Eine im Jahre 2008 entstandene skandinavische Organisation NordGen hat sich
die Erhaltung und nachhaltige Nutzung von Nutzpflanzen, Haustieren und Wald
zum Ziel gesetzt. Die Zweckbestimmung eciner dazu eingerichteten Genbank
schlie3t die Sicherung der auf der Welt entstandenen Sorten von Nutzpflanzen
ein. Die Trigerorganisation, der Svalbard Global Seed Vault (SGSV) des Global
Crop Diversity Trust (mit Sitz in Bonn), hat ihren Sitz in Rom. Thr gehért die
norwegische Regierung als verantwortliche nationale Behdérde an. Der Global
Group Diversity Trust, eine Stiftung, finanziert sowohl den Betrieb der Genbank
als auch Antransport und Einlagerung hierfiir geeigneter Sammlungen. Fiir den
Betrieb zustindig ist NordGen. Die Oberaufsicht hat ein internationales Berater-
gremium.

Die Genbank befindet sich beim Flughafen Longyearbyen auf Spitsbergen, der
groften Insel des Ostlich von Grénland gelegenen, seit 1920 zu Norwegen geho-
renden, Svalbard-Archipels (zwischen 74 und 81° n. Br.). Als einziges Holzge-
wiichs kommt dort Betula nana vor. Die am Ende eines in den Fels getriebenen 150
m langen Tunnels befindlichen Tresorrdume mit ihren dicken Stahlbetonwinden
haben eine Kapazitit von mehr als 4 Mio Akzessionen, d.i. mehr als die mit etwa 2
Mio bezifferte Kapazitit aller ca. 1.700 fir Kulturpflanzen eingerichteten Gen-
banken der Welt insgesamt. Die Anzahl der bisher eingelagerten Proben belduft
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sich bereits auf mehr als 900 Tausend. Alle Akzessionen werden gleichzeitig in
zwei herkémmlich geplanten Genbanken eingelagert. Auch die beim Leibniz-In-
stitut fur Pflanzengenetik und Kulturpflanzen bestehende deutsche Genbank fiir
landwirtschaftliche und girtnerische Nutzpflanzen in Gatersleben (www.ipk-
gatersleben.de) lagert dort Proben ein. Die Einsender betreiben Generhaltung
auch auf dem Feld, um den Kulturpflanzen die Anpassung an die steigenden
Temperaturen zu ermdglichen.

Die Einlagerung in den Tresoren erfolgt bei —18°C. Der in der Umgebung der
Tresore etwa hundert Meter in die Tiefe reichende Permafrost bei —3,5 °C schutzt
bei einem Ausfall der Technik vor einem verhingnisvollen Anstieg der Tempera-
tur. Der Ort ist wohl sicher vor globaler Erwirmung und wegen seiner Seehéhe
von 130m > NN auch bei einem Anstieg des Meeresspiegels. Wesentliches Kenn-
zeichen ist die weitgehende Unabhingigkeit von der Stromversorgung fiir Kihlge-
rite, einem Unsicherheitsfaktor von Genbanken in wirmeren Klimaten. Der it-
gendwann eintretende Keimkraftverfall der Samen zwingt zu regelmifBigem Aus-
tausch.

Die Einlagerung ist fiir sowohl staatliche als auch private Organisationen kos-
tenfrei. Hinterlegte Proben verbleiben Eigentum des Einsenders. Die Einlagerung
von Samen solcher Organismen, die mithilfe gentechnischer Methoden hergestellt
wurden (genetically modified organisms, GMO) ist nach norwegischem Gesetz
nicht erlaubt.

Die Einhaltung des hohen Sicherheitsstandards des Svalbard Seed Vault erhilt
besonderes Gewicht, wenn man den Verlust von Genbanken in anderen Teilen
der Welt bedenkt, so in Nicaragua durch Erdbeben, in Liberia, Ruanda und Bu-
rundi durch Kriegseinwirkung in den 90er Jahren des vorigen Jahrhunderts sowie
im Irak im Jahre 2004, auf den Fidschi-Inseln durch den Ausfall des Kiihlsystems,
in Afghanistan durch die Zerstérung seitens der Taliban, auf den Philippinen im
Jahre 2006 durch einen Taifun.

Auch Samen nordeuropdischer Fichte und Kiefer wurden eingelagert. Man
wird diese wie die in zehnjihrigem Turnus eingelagerten Proben zum genetischen
Monitoring verwenden. Das Interesse konzentriert sich auf Trends genetischer
Strukturdnderungen im Zuge von Waldbau und Ziichtung ebenso wie die, welche
mit Langzeitlagerung einhergehen. Daneben sollen Proben bedrohter Gehélzarten
sowie Zlchtungsmaterial eingelagert werden (Skroppa und Fjellstad 2017).

Andere Nutzpflanzen werden ihrer Vermehrung gemdl3 auf andere Weise gesam-
melt und aufbewahrt.

Beispiel 5-5. Genbank fiir knollenvermehrte Nutzpflanzen. BN el
stammt aus den siidlichen Anden, wo ihr Anbau seit Jahrtausenden bekannt ist.
Sie ist derzeit nach Weizen und Reis weltweit die drittwichtigste Kulturpflanze. Sie
verbraucht wenig Wasser, ihre Knollen sind reich sowohl an Nihrstoffen als auch
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Energie und finden deshalb auch Verwendung in der Industrie. Fir diese Kultur-
pflanze wurde 1971eine Genbank am Centro Internacional de la Papa in Lima
eingerichtet. Von Anbauern an das Zentrum geschickte Proben dieser vegetativ
durch Wurzelknollen vermehrten Pflanze werden bei Temperaturen zwischen 6
und 8°C eingelagert. Neben der Kartoffel werden Proben der ebenfalls seit Jaht-
tausenden kultivierten Stilkartotfel gesammelt; diese Pflanze stellt heute in Afrika
stidlich der Sahara einen besonders wichtigen Teil der menschlichen Ernihrung
dar. SchlieBlich werden auf diese Weise in Lima weitere, ebenfalls aus den Anden
stammende, Knollenpflanzen erhalten; Samen dieser Pflanzen werden auch auf
Spitsbergen gelagert.

Bis zum Jahre 2009 erfasste man insgesamt fast achttausend Proben, von wel-
chen fast fiinftausend kultivierte Sorten reprisentieren. Am Zentrum sind Wissen-
schaftler aus 25 Lindern titig; seine Arbeit erstreckt sich auf 38 Staaten in Sid-
amerika und Afrika, Asien und Osteuropa (www.cipotato.org). ¢

Eine Parallele zu Genbanken der Nutzpflanzen besteht in der heute in vielen Lin-
dern betriebenen Erhaltung alter Nutztierrassen, von denen weltweit 20 % als
bedroht gelten. Namentlich im Falle des Hausrinds ist die Erhaltung von Rassen
mit groflem Aufwand verbunden.

AbschlieBend ist darauf hinzuweisen, dass die Erhaltung genetischer Ressour-
cen unter dem Gesichtspunkt ihrer Nitzlichkeit keinesfalls als Utilitarismus ge-
scholten und mit Verachtung belegt werden darf. Nur ist nicht zu verkennen, dass
die zum Prinzip erhobene Niitzlichkeit von Verinderungen am Markt ebenso ab-
hingig ist wie der Grad der Angepasstheit vom Zustand der Umwelt.

542  Ziel (b): Erhaltung méglichst vieler genetischer Varianten

Unter diesem Ziel sollen moglichst viele genetische Varianten, mindestens aber
moglichst viel Variation, erhalten bleiben. Wie in Kapitel 2.1 gezeigt wurde, sind
diese beiden Attribute von Populationen keinesfalls identisch. Die Rangordnung
von Populationen nach dem Ausmal} ihrer genetischen Variation kann sich je
nach den zur Quantifizierung der Variation verwendeten Mallen erheblich ver-
schieben.

Die Erhaltung moglichst vieler genetischer Varianten erfolgt zunichst ohne
Kenntnis von deren adaptiver Bedeutung im Vertrauen darauf, dass sich unter vie-
len Varianten eben auch viele adaptive befinden. Im kiinftigen, global ver-
anderten, Klima konnten ohnehin andere allelische Varianten vorteilhaft sein als
unter den heutigen Klimabedingungen. Dazu gehéren vielleicht auch Gene, wel-
che die Resistenz gegen eingeschleppte Parasiten und Phytophagen férdern kénn-
ten. Denn der Klimawandel bringt Anderungen des Verhiltnisses zwischen Popu-
lationen von Bidumen und denen ihrer Parasiten und Phytophagen mit sich (Kapi-
tel 3.2.5). Wohl liegen im Erbgut durch Umweltbedingungen abrufbare genetische
Varianten vor; sie kdnnen aber nur angeschaltet werden, wenn sie vorliegen.
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Natiirlich umfasst der erhaltene Teil der genetischen Varianten auch die sog.
genetische Last, d.h. diejenige genetische Information, welche zumindest unter
den derzeitigen Umweltverhiltnissen die Fitness der Population vermindert. Sie
muss in Kauf genommen werden.

Eine grole Anzahl von Allelen an bestimmten Genloci hat Bedeutung fiir die
Reproduktionskapazitit und damit die Existenzsicherung von Populationen aus
Angiospermenfamilien mit einem genetischen Inkompatibilititssystem (Kapitel
1.3.3).

5.4.3  Ziel (c): Erhaltung von Anpassungsfihigkeit

Aus verschiedenen in Kapitel 2.7 angefithrten Grinden resultiert die Prioritit der
Erhaltung der Anpassungsfihigkeit (Ziehe ez al. 1979, Eriksson 1995, 2005a). Sie
ist unverzichtbarer Bestandteil aller Generhaltung in Baumpopulationen, d.h. die
Verfolgung anderer Ziele darf der Erhaltung der Anpassungsfihigkeit nicht zuwi-
derlaufen (Gregorius 1996a). Wie in den beiden vorigen Kapiteln bereits erwihnt,
wird im Zeitalter des Klimawandels die Notwendigkeit, aber auch die Méglichkeit
von Evolutions-, insbesondere Anpassungsprozessen in Baumpopulationen als
besonders vordringlich beurteilt (Eriksson ez a/ 1993).

Angepasstheit von Populationen bezeichnet ihr Vermdgen, in gegebener Um-
welt zu iiberleben und zu reproduzieren. Unter Anpassungsfihigkeit von Popula-
tionen verstehen wir deren Vermogen, auch unter verinderten Umweltbedingun-
gen zu iberleben und zu reproduzieren. Die Erhaltung der genetischen Anpas-
sungsfihigkeit verlangt aber nicht nach der Erhaltung von Variation an sich, son-
dern vorrangig nach der Erhaltung anpassungsrelevanter genetischer Information.
Die Auswahl von Genressourcen anhand dieser Kriterien wird heute oder doch in
naher Zukunft durch neue spezifische molekulargenetische Mdoglichkeiten im
Bereich der Genomik erleichtert werden (vgl. Kapitel 2.8). Die Auswahl sollte aber
auch die Ausprigung anpassungsrelevanter phinotypischer Merkmale berticksich-
tigen (vgl. Kapitel 6.2), sofern diese in hohem Grade genetischer Kontrolle unter-
liegen; die genetische Kontrolliertheit dieses Anpassungsvermdgens muss in ent-
sprechend geplanten Untersuchungen empirisch nachgewiesen sein.

Hingt das Ergebnis natiirlicher Anpassungsprozesse auch von dem Grade und
der Geschwindigkeit von Umweltinderungen ab, so gilt dies ebenso fir den Er-
folg von Bemithungen zur Erhaltung der Anpassungsfihigkeit (Finkeldey und
Hattemer 2010).
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Die Erhaltung genetischer Anpassungsfahigkeit muss ganz offensichtlich inte-
grierter Bestandteil auch des Artenschutzes sein. Bei aller Verschiedenheit des
Hauptaugenmerks beim Artenschutz und bei der Erhaltung genetischer Ressour-
cendarf eines nicht vergessen werden: Je seltener eine Art wird, desto wesentlicher
wird die Erhaltung ihrer genetischen Anpassungsfihigkeit fiir ihren langfristigen
Fortbestand. Wieviel, insbesondere wieviel anpassungsrelevante, genetische Va-
riation fir Anpassung und Angepasstheit von Populationen erforderlich ist, lisst
sich ebensowenig generell beantworten wie die Frage nach der erfordetlichen
funktionalen Reichhaltigkeit des Artenspektrums fiir die Resilienz von Oko-
systemen. Hs gibt Beispiele fiir erstaunlich geringe genetische Variation offensicht-
lich angepasster Populationen sowie fiir erstaunlich geringen Umfang des Arten-
spektrums offensichtlich resilienter Okosysteme. Im Zeitalter des Klimawandels
liefert gegebenenfalls der Vergleich mit dem historischen Zustand (des Artenspek-
trums) eine Orientierungsmarke.

544  Vergleich der Ziele

wSince a genetically sound gene conservation program must be
based on clearly defined objectives, it is surprising that objectives
are rarely, if ever, excplicitly expressed.”

(ERIKSSON ¢z a/. 1993)

Obgleich zahlreiche Verkniipfungen zwischen den in diesem Kapitel genannten
drei Zielen bestehen, ist zunichst namentlich zwischen den Zielen (a) und (c)
grundsitzlich zu unterscheiden: Ziel (a) wird unter dem Aspekt der Nitzlichkeit
(Ziehe et al. 1979, Ledig 1992, Geburek und Konrad 2008) angestrebt. Die Ziich-
tung von Waldbdumen hatte ihre Wurzeln einmal in nutzenorientierten Prove-
nienzversuchen; hieraus entwickelten sich allmahlich weitere Schritte mit dem Ziel
der Erhéhung des forstlichen Ertrags. Ziel (a) wird vorrangig bei den relativ weni-
gen weitverbreiteten Baumarten angestrebt, die auch ztichterisch bearbeitet wer-
den. Das Ziel (c) ist dagegen in besonderer Weise auf die 6kologischen Verhiltnis-
se von Baumpopulationen zugeschnitten. Es gibt eindeutig Uberschneidungen
zwischen diesen grundlegenden Zielen. So kann sich die Verfolgung von Ziel (c)
offensichtlich auf die Erreichung von Ziel (a) positiv auswirken; denn Anpas-
sungsfihigkeit umfasst auch das Potential, forstlichen Ertrag unter verdnderten
Umweltbedingungen zu bilden. Zur institutionellen Verkniipfung der Erhaltung
forstgenetischer Ressourcen und der Ziichtung von Waldbidumen vergleiche man
Kapitel 10.6.

Ziel (c) erhidlt seine unmittelbare Bedeutung angesichts des raschen Klima-
wandels; denn die Zichtung von Waldbdumen muss das fiir sie geeignete Basis-
material aus der Gesamtheit der unter 6kologischen Aspekten bewahrten gene-
tischen Ressourcen beziehen. Das iibergeordnete, aber zunichst nicht unbedingt
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publikumswirksame, Ziel (c) muss in Form tibersichtlicher Teilschritte dargestellt
wetrden, wenn es 6ffentliche Resonanz finden soll.

Ziel (b) wird verfolgt unter dem Aspekt groBer genetischer Variation oder ge-
netischer Einmaligkeit (Geburek und Konrad 2008). Solange die im Hinblick auf
das zuklnftige Klima anpassungsrelevanten Gene nur in geringem Umfang be-
kannt sind, strebt man das Ziel (c) gewissermallen auf dem Umweg tiber das Ziel
(b) an. Man vertraut darauf, sich mit der Erhaltung genetisch besonders variabler
Auswahleinheiten auch dem Ziel (c) zu nihern. Da die fiir die Inventur verwende-
ten genetischen Marker aber zu einem gewissen Anteil nicht spezifisch adaptiv
sind, erfolgt die Auswahl im Vertrauen darauf, dass sich unter den zahlreichen
erhaltenen genetischen Varianten eben auch viele adaptive befinden. Ein Argu-
ment fir diese Vorgehensweise besteht darin, dass anthropogene Driftprozesse
unterschiedslos Verluste an neutralen und adaptiven genetischen Varianten her-
beifiihren. Daher gebthrt der Erhaltung von Variation durch Erhaltung groB3er
effektiver Populationsumfinge grundsitzlich der Vorrang. Auch kann sich die ad-
aptive Bedeutung von Genen mit der Veridnderung der Umwelt durchaus dndern,
wenn es sich nicht gerade um alte, evolutionir konservierte Stressgene handelt.

Bei aller Verschiedenheit der Ziele ist thnen im Zusammenhang mit Baumpo-
pulationen die Befihigung zur Evolution und damit die Aufrechterhaltung der
Heterozygotie gemeinsam. Eriksson ef a/. (1993) weisen auf die Tatsache hin, dass
Fortbestand von Populationen in einer nicht iiberschaubaren Zukunft Genotypen
erfordert, die es gegenwiirtig kaum gibt. Die wichtigsten fiir den Verlust an geneti-
scher Variation und Heterozygotie verantwortlichen Faktoren sind neben Selekti-
on unter homogenen Bedingungen (vgl. Kapitel 2.7) genetische Drift bei geringem
Populationsumfang und Inzucht; diese beiden wirken unterschiedslos auf die
Strukturen an allen Genloci ein. Daher kommt auch Markergenloci ohne Relevanz
fir Anpassung eine Monitorfunktion zu. Besteht Selektionsdruck, so gilt Gleiches
auch fir Genloci, welche infolge eines gewissen Anteils an Selbstbefruchtung mit
anpassungsrelevanten Genen assoziiert sind, der Selektion aber nicht unterliegen
(Ziehe 2007, Ziche et al. 1990). Es sollte also moglich sein, bei Erfilllung der ver-
schiedenen Aufgaben (Kapitel 4) und bei Verfolgung der verschiedenen Ziele
Heterozygotie als wesentliche Eigenschaft von Baumpopulationen zu erhalten
bzw. zu férdern. Andere Autoren erwihnten andere Kategorien von Zielen; so
unterschieden Koskela 7 al. (2013) Zielsetzungen je nach GroBe der genetischen
Ressourcen.

Soulé (1985) hat Erhaltungsbiologie einmal als die Vermeidung von Extinktion
und die Erhaltung der Biodiversitit bezeichnet. Auch unter diesem Dach lassen
sich alle drei hier betrachteten Ziele unterbringen.
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5.5 Ubersicht tiber den Ablauf von Erhaltungsmal3nahmen

Aus dem Zustand einer ins Auge gefassten Zielart ergeben sich zwangsldufig be-
stimmte Verfahrensweisen. Abb. 5-3 zeigt den zeitlichen Ablauf einer Mallnahme
mit dem Ziel der Generhaltung einer in mehreren Populationen vorkommenden
Zielart. Nachdem entschieden wurde, dass die Malnahme sowohl notwendig als
auch dringlich ist, fillt die Entscheidung tiber die Intensitit der MaBinahme; diese
richtet sich nach der Bedeutung der Art, threm Zustand und den verfiigbaren
Mitteln. In unserem Beispiel sei das Ziel die Erhaltung der Anpassungstihigkeit.

Nach dem Ergebnis eingehender Erhebungen in mehreren Populationen der
Zielart erfilllen etwa die beiden Populationen 1 und 5 die Auswahlkriterien von
Genressourcen. Im Gegensatz zu Population 1 sei die Erhaltung auch von Popu-
lation 5 7n situ jedoch nicht méglich, so dass in diesem Fall auf ein Verfahren ex
sitn zuriickgegriffen werden muss. Danach erst kann die eigentliche Tdtigkeit zum
Zweck der Erhaltung beider Populationen einsetzen.

Liegen nach erfolgter Auswahl keine zwingenden Griinde fiir die sofortige
Einleitung von Erhaltungsmal3nahmen vor, erlaubt die Langlebigkeit von Wald-
biumen im Einzelfall auch Aufschub; denn die Gefahr rascher Variationsverluste
ist hier geringer als bei annuellen Pflanzen. Im Zuge der genetischen Evaluierung
fir die Zwecke der Auswahl empfichlt sich die Anlage einer Datenbank, in wel-
cher von Anfang an alle wichtigen Informationen iber die Genressourcen ge-
sammelt werden (Kleinschmit 1993).

Spitestens, wenn Population 1 ihre Altersgrenze erreicht, wird ihre (natirliche)
Regeneration aktuell; fiir die ganz anders aufbewahrte Population 5 ist eine andere
(kinstliche) Form der Regeneration und mdoglicherweise auch ein anderer Zeit-
punkt vorzusehen als fiir die Population 1.

Notwendigkeit
Dringlichkeit
Intensitat

Zielart

Population 3 Population 1
Populatis

Population 5

Population 4
atien 6

Ablauf einer Erhaltung
In situ
Erhaltungsmaflnahme ex situ

Abb. 5-3. Zeitlicher Ablauf einer Mafnabme zur Erbaltung forstlicher Genressonrcen.
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Genressourcen sind keine Museumsexponate. Bei aller Dynamik genetischer
Strukturen mussen Genressourcen aber in einem Zustand erhalten werden, der
einmal fiir ihre Auswahl mal3geblich war, und aus welchem heraus sie ohne Ver-
luste regeneriert werden kénnen; das Ergebnis dieser laufenden Beobachtung bzw.
Uberwachung hat sofortige Riickwirkung auf die Methode der Aufbewahrung,
aber auch Konsequenzen fiir die Methoden der Regeneration. Schlief3lich kann die
Nutzung erfolgen (s. Kapitel 12). Kann das Objekt der Generhaltung als gesichert
gelten und ist es auch in das Stadium der Nutzbarkeit gelangt, ist eine Fortfiihrung
der Bemithungen in Form des Monitorings angezeigt. Beim genetischen Monito-
ring von Genressourcen lisst sich der Zustand der aufbewahrten, einem gewissen
genetischen Management unterliegenden, Genressource mit dem vergleichen, der
einmalvor der Auswahl erhoben wurde und fiir die Auswahlentscheidung heran-
gezogen worden war.



6. Auswahl forstlicher Genressourcen

Von der richtigen Auswahl der Populationen bzw. Deme einer biologischen Art,
welche als Genressourcen betrachtet werden bzw. als solche dienen sollen, hingt
der Erfolg wichtiger und kostspieliger Bemithungen ab. Vor allem muss die Aus-
wahl am Ziel der MaBlnahme orientiert sein und das ausgewihlte Material muss
von vornherein sowohl ausreichend angepasst als auch — zur Erhaltung i situ —
anpassungsfihig sein. Im weiteren Verlauf einer Erhaltungsma3nahme mit diesem
Ziel entscheiden unsere Kenntnisse des genetischen Systems der betreffenden
Population iiber den Erfolg.

Bei hiufigeren Arten stellt die Auswahl den ersten Schritt dar. Das Problem
der Auswahl von Genressourcen stellt sich freilich nur, wenn es mehrere Vor-
kommen der Zielart gibt. Manche Arten sind bereits so selten geworden, dass
eben gerettet werden muss, was noch zu retten ist. Stern und Roche (1974, /foc. cit.
Chapter VI) berichteten von Baumarten, auf welche dies zutrifft, und White e 4/
(2007, Joc. cit. Chapter 10) prisentierten eine etwas neuere Zusammenstellung von
Baumarten, die — bereits vor mehr als zwei Jahrzehnten — von der Ausrottung
bedroht waren.

Die Ausfihrungen in diesem Kapitel sind vor allem bei Verfolgung des Ziels
(c) relevant; hier werden vorrangig Populationen als Genressourcen ausgewihlt.
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Einen Katalog in Deutschland bzw. im Lande Brandenburg gefihrdeter, d.h. in
der Roten Liste aufgefiihrter, Geholzarten gaben Kitzel und Becker (2014).

6.1 Auswahleinheiten

Vor allem fiir MaBlnahmen zur Erhaltung von Anpassungstihigkeit ist die Aus-
wahleinheit grundsitzlich die in Kapitel 1.3.1 definierte Population; denn nur sie
verfiigt Gber das Potential zur Evolution — wenn bestimmte weitere Anforderun-
gen erfillt sind. Ein allen MaBnahmen zur Generhaltung gemeinsames Ziel ist un-
geachtet der in Kapitel 5.4 diskutierten Unterschiede die Erhaltung, wenn nicht
VergroBerung, des evolutiondren Potentials (Eriksson ef a/ 1993).

Rabinowitz (1981) und Rabinowitz ez a/ (1986) empfahlen, gewisse Eigenschaf-
ten der Verbreitung einer Pflanzenart gesondert zu betrachten, nimlich ihr geogra-
phisches Verbreitungsgebiet, ihre Standortspezifizitit und ihre Srtlichen Populati-
onsgroflen. So kann eine Art mit groBem Verbreitungsareal durchaus kleine Popula-
tionen umfassen; sie ist dann zwar weit verbreitet, aber Ortlich selten. Der Grund
hierfiir kann in den speziellen Skologischen Anspriichen der Art zu finden sein.
Auch stark vom Menschen dezimierte, degradierte und daher selten gewordene
Arten kénnen dieses Verbreitungsmuster aufweisen. Andererseits kann ein Endemit
in nur einer einzigen, dafiir aber groflen, Population vorkommen. Es gibt eine grofie
Variationsbreite von Vorkommen ein und derselben biologischen Art, welche als
Genressourcen in Betracht gezogen werden kénnen, jedoch andere Vorgehens-
weisen bei der Auswahl bedingen.

Eriksson ez al. (1993) unterschieden finf Kategorien natiirlicher Pflanzenpopu-
lationen, welche teilweise mit dieser Einteilung zusammenfallen:

(1) Im einfachsten Fall umfasst bereits eine einzige Population die gesamte Art.

(2) Die nichstkomplizierte Situation liegt bei einem Komplex in Paarungskon-
takt stehender grofler Populationen und mehreren kleineren vor; letztere sind stir-
ker, wenn auch nicht unbedingt vollstindig, differenziert zu erwarten, beziehen aber
genetische Information aus dem umfangreicheren Komplex. Diese Situation hat
man bei einer Art zu erblicken, welche auf einer grofen Landmasse und vorgelager-
ten Inseln verbreitet ist. Holtken e# /. (2003) haben ecine solche Situation in den
Vorkommen der Esche auf dem skandinavischen Festland und vorgelagerten Inseln
mit Genfluss durch Pollen und Samen erkannt; die Variation und Differenzierung
der Populationen variieren je nach ihrer Gréfie und dem Grad ihrer Isolation.

(3) Eine Art kann fast zur Génze auf Inseln verbreitet sein, wie dies fir Pinus ra-
diata beschrieben ist. Diese Situation liegt auch vor, wenn eine Pflanzenart durch
Zerstiickelung ihres Habitats auf Einzelvorkommen verteilt ist. In Europa diirfte
diese Situation auf die Eibe zutreffen.
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(4) Der Genfluss zwischen Einzelvorkommen einer Pflanzenart in irgendwie ge-
richteter (etwa linearer) Anordnung kann mit dem Modell von Trittsteinen be-
schrieben werden. Hierbei stellt man sich die Entstehung einer Population aus einer
benachbarten vor und Genfluss besteht Gberwiegend zwischen der jeweiligen
Grinderpopulation und der unmittelbar aus ihr hervorgegangenen Population. Per-
sson ¢f al. (2004) haben dies fiir die Hasel beschrieben.

(5) Eine Pflanzenart kommt in einem mehr oder weniger zusammenhingenden
groflen Areal vor, in welchem markante Unterschiede wie etwa die zwischen distink-
ten Populationen nicht bestehen. Genetische Differenzierung und der Grad von
Verwandtschaft sind Funktionen ihres geographischen Abstands. Diese Situation
liegt bei der europiischen Kiefer, teilweise auch der Fichte, vor.

SchlieBlich ist bei teilweise weitverbreiteten, aber selten gewordenen Baumarten wie
einigen baumfdrmigen Rosaceen oder der Eibe der Populationsverbund durch die
Titigkeit des Menschen weitgehend verlorengegangen. Der Status der Restvor-
kommen dieser Arten passt nicht unbedingt in die obigen Kategorien.

Bei der Generhaltung mit Ziel (a) kénnen auch andere, kleinere Auswahleinhei-
ten wie Familien oder Klone ihren Zweck erfiillen. Auch das einzelne Individuum
kann im Ausnahmefall eine Einheit der Auswahl darstellen (vgl. die Kapitel 8.5 und
12.5).

Rotach (2000) diskutierte die Unschirfe des Begriffs ,Seltenheit’ und die Not-
wendigkeit, populationsbiologische und 6kologische Parameter des Vorkommens zu
betrachten, wenn die Gefihrdung von Baumarten oder ihrer Populationen (auch
solchen nicht eigentlich seltener Arten) beurteilt werden soll.

0.2 Evaluierung von Auswahleinheiten

Im Unterschied zu den Bemiihungen um die Bewahrung der globalen Biodiversitit
(Kapitel 5.1) stellt fur die Auswahl forstgenetischer Ressourcen und forstlicher Gen-
ressourcen i.e.S. ein bestimmter Katalog operationaler Indikatoren die Basis ratio-
naler Auswahlentscheidungen dar. Dessen Beachtung ist umso wichtiger, je mehr
die tberhaupt zur Auswahl stehenden Populationen durch Stressfaktoren irgendwie
gestort sind und die Reproduktion kaum mehr im Einklang mit Gleich-
gewichtserwartungen steht.

Man legt der Auswahl zunichst Indikatoren zugrunde, mit welchen nicht nur
ein Zustand bzw. dessen Entwicklung gepriift, sondern auf welche auch eine Aus-
wahlentscheidung gestiitzt werden kann (Boyle 2000b). Zur konkreten Uberpriifung
bzw. Quantifizierung dieser Indikatoren bedient man sich bestimmter physisch-
demographischer und populationsgenetischer Parameter als Verifikatoren. Zum
Beispiel ldsst sich das Ausmal3 genetischer Variation durch die gemeinsame Betrach-
tung einiger der in den Kapiteln 2.2 und 2.4 dargestellten Parameter als Verifikato-
ren zum Ausdruck bringen. Gregorius und Degen (2007) haben diese Begriffe ein-
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gehend etldutert. Die zusammenfassende Beurteilung von Indikatoren und Verifi-
katoren verhilft schlieBlich zur Entscheidung dariiber, ob das Auswahlkriterium
erfillt ist. Der Katalog von Indikatoren (vgl. Tab. 6-1) ist zwar universell, doch be-
sitzen die Indikatoren im Einzelfall unterschiedliche Wertigkeit.

Ein erster Indikator ist die Autochthonie (vgl. Kapitel 3.2.3). Durch eine Reihe
von Indizien lisst sich im Einzelfall die Annahme von Autochthonie erhirten; in
einem strengen Sinne zu belegen ist sie natiirlich nur in seltenen Fallen. Ist Autoch-
thonie auch keinesfalls obligatorische Voraussetzung fiir die Auswahl von Gen-
ressourcen, so ist sie doch eine Eigenschaft von Populationen mit hoher Prioritit
und die materielle Grundlage aller MaBnahmen zu Ziel (c) der Generhaltung (vgl.
Vander Mijnsbrugge e al 2005).Tab. 6-1. Indikatoren genetischer Prozesse bzw.
Zustinde in Baumpopulationen und ihre Verifikatoren (nach Kitzel ez a/ 2005,
Steiner ez al. 2010).

Indikatoren Verifikatoren
Autochthonie Diverse; s. Text

Reproduktionssystem | Anteile der Sexualtypen di6zischer Baumarten
Anzahl und Verteilung potentieller Elternbidume
Abundanz von Pollen- und Samenverbreitern
Nihe zur Zufallspaarung bzw. Panmixie
Korrelierte Paarungen

Anteil der Selbstbefruchtung

Hohlkornanteil

Keimprozent

Umfang vegetativer Reproduktion

Effektive Anzahl der Inkompatibilititsallele
Genetische Struktur, | Populationsgrofe

Ausmal genetischer Genetische Variation (Anteil polymorpher Genlodi,
Variation und genische und genotypische Vielfalt, genetische
Anpassungskapazitit Diversitit)

Heterozygotiegrad

Homozygoteniiberhang und Fixierungsindex

Parameter anpassungsrelevanter genetischer Variation

Ausprigung und Variation genetisch kontrollierter,
anpassungsrelevanter phinotypischer Merkmale

Pollen- und Samen- Pollenverbreitung
verbreitung sowie Samenverbreitung
Genfluss Riumliche genetische Strukturen

Genetische Differenzierung von Populationen
Anteil effektiven Externpollens
Samenmigration

Differenzierung von Populationen in genetisch
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kontrollierten Merkmalen, besonders solchen mit

Relevanz fur die Anpassung

Gerichtete Selektion | Allelische und genotypische Strukturen verschiedener
Deme (Altersklassen u.a.)

Phinotypische Strukturen verschiedener Deme

Demographie Altersklassenverteilung

Als Hinweise auf Autochthonie von Baumpopulationen dienen in Mitteleuropa
Gblicherweise sehr hohes Alter der Bestinde und deren mangelnde ErschlieBung
durch dltere Verkehrswege. Vander Mijnsbrugge ¢f a/. (2005) messen fiir Entschei-
dungen hinsichtlich der Autochthonie bei Holzgewidchsen neben historischen
auch pflanzengeographischen Quellen groBen Wert zu. Beim Fehlen historischer
Belege tiber Verfrachtung, Saat oder Pflanzung wird Autochthonie oft auch kur-
zerhand angenommen. Diese Annahme wird gestiitzt durch die bei einigen Baum-
arten wie der Buche und der Weilitanne herkémmlich angewendete Naturverjiin-
gung. Unter den Bedingungen natiirlicher Reproduktion stellen sich bei Beschrin-
kungen des Pollen- und Samentransports nach einer oder mehreren Generationen
in Populationen rdumliche genetische Strukturen ein, d.h. die genetischen Vari-
anten bzw. Genotypen sind nicht mehr zufallsmiBig tiber das Habitat verteilt,
sondern sie treten geklumpt auf (vgl. Beispiel 2-2); dabei handelt es sich um Fami-
lienstrukturen. Diese diirfen als Indiz wenigstens fiir die Entstehung aus Natur-
verjingung gelten. Sind im Zusammenhang mit den eiszeitlichen Refugien Rassen
der betreffenden Baumart entstanden, so fiigt sich die genetische Struktur auto-
chthoner Populationen (besonders beziiglich uniparental vererbter genetischer
Marker) in das rdumliche Verbreitungsmuster dieser Rassen ein. Nicht zu verges-
sen sind die flr einige Baumarten vorliegenden Ergebnisse Uber geographisch-
genetische Variationsmuster wie Kline (s. Kapitel 2.4).

Populationen von Neophyten kénnen nicht autochthon sein. Da zumindest in
Mitteleuropa autochthone Populationen mancher Baumarten in grolem Umfang
dem Genfluss aus allochthonen Populationen ausgesetzt waren und sind, ist der
Grad ihrer Autochthonie heute zu relativieren. Sie sind nach wie vor heimisch,
aber nicht mehr in vollem Umfang autochthon (Petit e @/ 2004). Erheblicher
Genfluss aus allochthonen Populationen bedeutet, dass trotz Naturverjingung
diese anderen Populationen effektive Gameten beisteuerten und damit an der
Reproduktion beteiligt waren. Erst recht ist unter dem Aspekt des Klimawandels
Autochthonie nicht linger ohne weiteres mit besonders hoher Angepasstheit
gleichzusetzen. Jedoch wird man zuallererst noch vorhandene autochthone Popu-
lationen genauer auf ihren Wert als genetische Ressourcen priifen. Ob autochtho-
ne Populationen einer Art besonders variabel sind, hingt sehr von ihrer Gro3e
(und deren natitlicher zeitlicher Dynamik) in dem nach der postglazialen Riick-
wanderung eingenommenen Habitat ab. Die auf groler Variation einer autoch-
thonen Population beruhende genetische Anpassungstahigkeit darf wohl erwartet
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werden, doch bedarf eine Aussage iber diese Eigenschaft ebenso wie die iber
bessere Angepasstheit an die Umweltverhiltnisse im Ursprungsgebiet des em-
pirischen Nachweises. Gleichwohl gebiihrt autochthonen Populationen sowohl
bei der Auswahl von Genressourcen als auch bei der Zulassung von Saatgut-
erntebestinden (s. Kapitel 14) grundsitzlich der Vorzug — es sei denn, sie wiirden
durch Pollenkontamination aus allochthonen Populationen férmlich iber-
schwemmt.

Nach wie vor ist das Attribut autochthon bei vielen Populationen von Holz-
pflanzen schwer nachzuweisen; erst recht gilt dies fiir Schlisse auf den Ursprungs-
ort allochthoner Populationen. Genetische Methoden, welche unter evolutioniren
Aspekten praxistauglich sind, stehen bislang wohl nur fiir die Untersuchung von
Einzelfillen zur Verfiigung.

Von natiirlichen Populationen nimmt man an, dass sie menschlichen Ein-
flissen nicht oder nur wenig ausgesetzt waren, so dass sie schon deshalb mit ho-
her Prioritit als Genressourcen in Frage kommen.

Bestimmte Eigenschaften des Reproduktionssystems erlauben die Beurtei-
lung der Aussichten dafiir, dass eine Ressource auf Dauer 7 situ erhalten werden
kann. In Populationen didzischer Arten wie der Schwarzpappel (Popuius nigra) und
der Eibe (Taxus baccata) bietet ein etwa ausgewogenes Geschlechterverhiltnis am
ehesten die Gewihr dafiir, dass nicht Verwandtschaften rasch zunehmen. Dane-
ben reduziert ein starkes Defizit weiblicher Baume begreiflicherweise die Samen-
produktion der Population. Der Sexualtyp der Eibe ist im Allgemeinen dauerhaft
ausgeprigt; jedoch wurde auch von Ausnahmen berichtet. In Arten mit einem
etwas komplexeren Sexualsystem wie der einheimischen Esche (Fraxinus excelsior)
ist die morphologische Beurteilung der Sexualtypen nicht unbedingt verldsslich
(Hattemer ez al. 1993, loc. cit. Kapitel 9).

Als ein wichtiger Indikator fiir die Auswahl von Genressourcen ist in Tab. 6-1
dic Ndhe des Reproduktionssystems zur Panmixie genannt. Selbst wenn eine
Population sich nicht im panmiktischen Gleichgewicht befindet, so ist doch die
weitgehend vollstindige Weitergabe aller genetischen Varianten am chesten von
panmixie-dhnlichen Reproduktionssystemen zu erwarten.

Seit wenigen Jahrzehnten verwendet man den Umfang korrelierter Paarungen
als einen Verifikator fir Abweichungen von der Panmixie. Treten in einer effektiv
unendlich grolen Population bei Zufallspaarung — einem wesentlichen Element des
Panmixiemodells — unter den Nachkommen eines Samenelters kaum Vollge-
schwister auf, so ist dies in vielen realen Baumpopulationen dennoch der Fall. Ist die
Anzahl der Polleneltern einer solchen Nachkommenschaft — infolge beschrinkter
Verbreitung effektiven Pollens — gering, so besteht die Nachkommenschaft még-
licherweise aus wenigen Familien von Vollgeschwistern. Die Anzahl dieser Familien
ist die der Polleneltern. Deren effektive Anzahl ist die der wesentlich an der Be-
fruchtung beteiligten Paarungspartner. Diese bilden die effektive Nachbarschaft.
Geringe effektive Gréle der Nachbarschaft zieht meist die verstirkte genetische
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Differenzierung der Nachkommenschaften der Sameneltern und damit die der Sa-
men nach sich, die von einzelnen Baumen gebildet werden. Der Anteil korrelierter
Paarungen ist nur durch Inventuren hochvariabler genetischer Marker einzuschit-
zen.

Die Anzahl potentieller Elternbdume und deren rdumliche Verteilung ist
mit einfachen Mitteln wenigstens grob zu beurteilen; Ansatzpunkte bieten die Ver-
teilung von Baumhohen und KronengréBen, die Bestandesstruktur und die Popu-
lationsdichte, das Alter sowie (im Hinblick auf die Pollenverbreitung) strukturelle
Isolation. Die Qualitit von Bidumen als potentielle Eltern richtet sich stark nach
deren soziologischer Stellung (Reichhaltigkeit der Bliite) und der physischen
Struktur der Population, welche tber die Effizienz der Verbreitung des effektiven
Pollens mitentscheidet. Fir Populationen zoophiler und zoochorer Baumarten,
welche in den niederen Breiten hiufiger sind als in Mitteleuropa, haben Pollen-
und Samenverbreiter eine wichtige Funktion bei der Reproduktion der Bidume.
GroBeres Gewicht kime der Anzahl effektiver Elternbiume zu; sie dirfte aber
nur in den seltensten Fillen bekannt sein (vgl. Kapitel 9.5).

Selektionsbedingte starke gerichtete Verinderungen genetischer Struk-
turen an bestimmten Genloci werden wohl zu Unrecht als Ausschlusskriterium
betrachtet (man denke nur an den Klimawandel). Zunichst ist anzumerken, dass
man von solchen Vorgingen nur in Finzelfillen iberhaupt Kenntnis erhalten und
ithre Berticksichtigung infolgedessen zuriickstellen wird. In jiingster Zeit wurden
unsere Moglichkeiten durch Entwicklungen auf dem Gebiet der Genomik aller-
dings entscheidend erweitert (Krutovsky und Neale 2005). Umfangreiche Erfah-
rungen werden in absehbarer Zeit vorliegen. Das klassische Verfahren zur Beur-
teilung selektionsbedingter Verinderungen fulit auf dem Generationenvergleich
(vgl. Abb. 1-2) von Allelhdufigkeiten, sofern diese nicht durch Migration ver-
ursacht sein kénnen, und auf dem Vergleich genetischer Strukturen in verschiede-
nen ontogenetischen Stadien (Viabilititsselektion). Daten tGber diesen Verifikator
erfordern wiederholte genetische Inventuren, wie sie in der Regel im Zuge des
genetischen Monitorings (Kapitel 7.4.3) vorgenommen werden.
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Uber den Anteil von Selbstbefruchtung in weitgehend ungestérten Popula-
tionen liegen fiir viele einheimische Baumarten zahlreiche Berichte vor, die eine
gewisse Einordnung ortlicher Befunde erlauben. Boyle (2000b) spricht in diesem
Zusammenhang von kritischen Obergrenzen. Diese sind bei verschiedenen Baum-
arten keineswegs gleich. So berichteten Boshier (2000) und Geburek (2005a) sowie
viele andere Autoren von teilweise deutlichen Defiziten an Fremdbefruchtung bei
zahlreichen Arten. Die zur Schitzung verwendeten Methoden lassen auch die grof3e
Variation dieses Anteils in verschiedenen Populationen, in verschiedenen Reproduk-
tionsperioden bzw. bei verschiedenen Finzelbdumen erkennen. In stark dezimierten
Populationen geringer Dichte ist der Anteil meist erh6ht. In Erginzung solcher
Schitzungen koénnen der Hohlkornanteil, geringes Keimprozent oder Mortalitit
unter den Sdmlingen als Anzeiger von Inzuchtfolgen eines — nicht unbedingt stark
— gestorten Reproduktionssystems dienen.

Das Ausmal} asexueller, insbesondere vegetativer, Reproduktion durch
Waurzelbrut ist unter den einheimischen Baumarten von Belang bei der (dibzischen)
Aspe (Populus tremula L.) und den (mit einem System der genetischen Inkompa-
tibilitdt ausgestatteten) Ulmaceen und Rosaceen.

Im Unterschied zu vegetativer Vermehrung fiithrt vegetative Reproduktion zu
Klonen, welche somit ein Ergebnis von Evolution darstellen. Der Anteil asexueller
Reproduktion wird aus dem Anteil der Individuen gleichen Genotyps in der Popula-
tion geschitzt. Die Genauigkeit dieser Schitzung hingt von der Anzahl untersuchter
Genloci und deren Variation ab; mit Zunahme dieser beiden Gtroflen nimmt das
Risiko fiir die Uberschitzung des Anteils ab. Ein Grund fiir den Ausschluss vorwie-
gend vegetativ reproduzierender Populationen von der Auswahl als Genressourcen
besteht keinesfalls; nur ist das grundsitzlich andere Reproduktionssystem (Kapitel
1.3.2) zu beachten. Fineschi ¢f a/ (2004) analysierten zwei Reliktarten aus der Ulma-
ceen-Gattung Zelkova, welche durch die im Mittelmeerraum zunehmende Trocken-
heit gefahrdet sind. Z. abelicea kommt in kleineren zerstreuten Populationen auf Kreta
vor. Von Z. sicnla gibt es nur eine einzige Population auf Sizilien, welche keinerlei
genetische Variation zeigt. Die beiden Arten erwiesen sich in Untersuchungen mittels
molekulargenetischer Marker als vollstindig differenziert, d. h. der einzige Genotyp
von Z. sicnla kommt bei Z. abelicea nicht vor. Im Falle von Z. sicula legt das Zusam-
mentreffen unregelmiBiger Bliite, des auch bei anderen Ulmaceen nachgewiesenen
Systems genetischer Inkompatibilitit und der Befdhigung zur Bildung von Wurzel-
brut nahe, dass hier generative Reproduktion iiberhaupt nicht zu erwarten ist. Das
Auswahlproblem entfillt; Folgerungen fiir die Art der Erhaltung dieser Genressource
sind ganz offensichtlich.

Von einer gro3en effektiven Anzahl von Inkompatibilititsallelen sollte man
in den betreffenden Populationen einen nur geringen Anteil von Pollenelimination
und damit unverminderte Reproduktion erwarten. Die Aussichten auf langes Ubetle-
ben kleiner isolierter Populationen mit gametophytisch kontrollierter Inkompatibilitit
wiren ohne die Moglichkeit vegetativer Reproduktion gering (Hoebee 7 al. 2008).
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Die physische Struktur von Bestinden, vor allem Mischbestinden, gibt gewis-
se Hinweise auf Pollenverbreitung sowie Samenverbreitung und damit auf ein
Reproduktionssystem, welches spiter im Zusammenhang mit Erhaltung i sitn die
Naturverjingung erlaubt.

Als ein Indiz fiir die Entstehung von Bestinden aus Naturverjiingung geben
rdumliche genetische Strukturen, insbesondere Familienstrukturen, Hinweise
auf Autochthonie (s. oben).

Bei der Auswahl mehrerer Bestinde in einer Region spielt die Differenzie-
rung der dortigen Populationen eine Rolle (vgl. Kapitel 6.4).

Der fiir die Erhaltung 7z situ bedeutsame Anteil und die genetische Struktur
effektiven Externpollens bei der Reproduktion von Bestinden entscheiden iiber
die Moglichkeit spiterer Naturverjingung von Genressourcen (vgl. Kapitel 7.4.1
und 9.2).

Bei Mangel an genetischen Inventurergebnissen wird hiufig die Populations-
grofle als Weiser fiir die genetische Variation betrachtet und als Indikator vorge-
schlagen. Wohl vermindern ein oder gar mehrere durchlaufene Flaschenhilse die
Variation; insofern erscheint dieses Vorgehen grundsitzlich richtig. Wie im fol-
genden Kapitel 6.3 gezeigt wird, ist der Zusammenhang mit der Populationsgréfie
jedoch nicht unbedingt sehr straff. Er ist auch vorwiegend nur im Zusammenhang
mit der Evolution bzw. mit der jiingsten Geschichte menschlicher Einwirkungen
interpretierbar. Ohnehin ist der eigentlich wichtige Indikator die reproduktions-
effektive Populationsgréf3e. Diese beruht auf der Intensitit populationsgenetischer
Vernetzung der potentiellen Elternbdume und auf ihren Beitrdgen zur Repro-
duktion.

Soll die Anpassungsfihigkeit erhalten werden, stellt das Ausmal} genetischer
Variation cinen Indikator hoher Prioritit dar. Als Verifikatoren dienen genetische
Marker verschiedener Typen, welche teilweise den Vorteil zahlreicher bis vieler
Varianten aufweisen, aber nur teilweise anpassungsrelevant sind. Eine solche Rele-
vanz zeigt sich besonders unter Stressbedingungen.

Geringe Heterozygotie darf als ein Hinweis auf Gefdhrdung interpretiert
werden. Unter sehr allgemeinen Bedingungen ist hohere Heterozygotie auch der
Erhaltung genetischer Variation férderlich.

Der Anteil polymorpher Genloci, besonders der adaptiv bedeutsamen, ist im
Verbund mit der allelischen bzw. genischen Vielfalt die wichtige Grundlage gene-
tischer Variabilitit; diese findet ithren Ausdruck in der genotypischen Vielfalt. Die
genetische Diversitit ist cin stark verdichtetes und daher hiufig benutztes Varia-
tionsmalB3. In Kapitel 2.1 wurde indessen gezeigt, dass die zur Messung der Varia-
tion eingesetzten Parameter durch die Anwesenheit seltener Varianten in sehr
unterschiedlichem Ausmal} beeinflusst werden. Die Bezeichnung der Diversitit als
effektive Anzahl von Allelen zeigt, dass Anzahlen genetischer Varianten im Zu-
sammenhang mit Genkonservierung ebenso wichtig sind wie etwa die mit unter-
schiedlicher Bedeutung versehene, ebenfalls als Synonym fiir Variation gebrauch-
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te, ,erwartete Heterozygotie® (vgl. Kapitel 2.6).

Fir die Einschitzung der Anpassungsfihigkeit werden neben genetischen
Markern die Ausprigung und die Variation anpassungsrelevanter genetisch
kontrollierter phinotypischer Merkmale herangezogen (Eriksson 1995, Klein-
schmit ez a/. 1996, Geburek 2000b).

Angepasstheit ciner Population an eine bestimmte Umwelt bedeutet, dass sie
hier nicht nur iberleben, sondern auch reproduzieren kann. Man erkennt diesen
Zustand an der Verteilung von Stressmerkmalen. Angepasstheit kann sich nur auf
die gegebenen Umweltverhiltnisse beziehen. Eriksson e a/. (1993) machten darauf
aufmerksam, dass ein bestimmter Zustand des phidnotypischen Merkmals Ange-
passtheit auf verschiedenen Genen und Umweltfaktoren beruht und dass folglich
die Feststellung derzeitig groBter Srtlicher Angepasstheit einer Population im Ge-
linde nicht einfach ist. Uberdies haben angesehene Autoren bezweifelt, dass ein
maximaler Grad der Angepasstheit tiberhaupt je erreicht werden kann. Stellt An-
gepasstheit der Population auch einen unmittelbar wichtigen Umstand dar, so ist
hiermit noch kein Grundetfordernis erfullt, das ihren Fortbestand stets und tUbet-
all sichert.

Das aus diesen Indikatoren hergeleitete Kriterium kann fiir die Aufbewahrung
in sitn nur dann herangezogen werden, wenn die betreffende Population ange-
passt ist. Die Provenienzforschung (vgl. Kapitel 6.5) wird hierzu Anhaltspunkte
bieten. In welchem Grade der Klimawandel zu einer anderen Beurteilung von
Angepasstheit fithrt, muss weiteren Studien vorbehalten bleiben. Die Provenienz-
forschung wird auch hierzu Anhaltspunkte bieten.

In dem MaBe, in dem Anderungen der Umwelt eintreten, wird Anpassungs-
fihigkeit gefordert. Bei Anderung der Umwelt oder bei Verfrachtung der Popula-
tion werden iber die Angepasstheit hinaus weitere Eigenschaften der Population
aktuell. Die Population muss Uber die Méglichkeit verfiigen, sich physiologisch
oder genetisch und damit evolutiondr an die neuen Bedingungen anzupassen. Das
Vermdgen zu genetischer Anpassung einer Population beruht auf ihrer geneti-
schen Variation. In der Erwartung, dass Variation an inventierten, nicht notwen-
dig anpassungsrelevanten, Marker-Genloci auch Variation an denjenigen Genloci
anzeigt, welche Relevanz fir Anpassung besitzen, wird die Anpassungstihigkeit
durch die Inventur genetischer Marker beurteilt. Angesichts teilweise sehr ver-
schiedener Strukturen an diesen Genloci werden aus den Befunden Parameter
abgeleitet, welche die Variation in der Gesamtheit der Marker bzw. in deren
Durchschnitt zum Ausdruck bringen. Die Anzahl dieser Marker, namentlich der
Enzymgenloci, ist begrenzt. Noch geringer ist bisher die Anzahl der Marker mit
erwiesener Relevanz fiir Anpassung. Finkeldey und Matyas (2000) diskutierten
diesen Umstand eingehend. Sie hoben die Bedeutung genetischer, insbesondere
molekulargenetischer, Marker fiir die Rekonstruktion der evolutionidren Geschich-
te von Populationen hervor. Ereignisse wie Flaschenhilse wirken sich durch Allel-
verlust an simtlichen Genloci, also auch den anpassungsrelevanten, gleichermaien



6. Auswahl forstlicher Genressourcen 189

aus; unter diesem Aspekt diirfen die verfiigbaren Genmarker als reprisentativ fir
das Genom angesehen werden. Auf die Frage nach adidquaten genetischen Mar-
kern werden noch dringlich Antworten erwartet; will man genetische Eigenschaf-
ten von Populationen bewahren, muss man sie schlieBlich erst einmal kennenler-
nen (Veith ez a/. 1999).

Unter der Anpassungskapazitit einer Population verstehen Ziehe und Gre-
gorius (1966) den Anteil ihrer Mitglieder, deren Zustand ihnen nach einer einge-
tretenen Umweltinderung Uberleben und Reproduktion erlaubt. Diese Autoren
haben einen Weg zur Analyse der Anpassungskapazitit einer Population unter
Stress durch Noxien beschrieben. Die im Kapitel 2.5 (vgl. dort das Beispiel 2-8)
erwihnten Paarvergleiche von Bidumen mit verschiedener Ausprigung von
Stressmerkmalen bzw. -symptomen helfen hier weiter. Die Anpassungskapazitit
der Population wird gemessen durch den genetischen Abstand (an Markergenloci)
zwischen den toleranten und sensitiven Individuen. Dieser Abstand quantifiziert
den durch die verwendeten Marker erkennbaren Anteil tolerant disponierter unter
allen phinotypisch toleranten Individuen (man vgl. die besondere Eigenschaft von
dp). Dabei missen die verwendeten Marker nicht unbedingt von adaptiver Rele-
vanz sein. Weisen sie soviel Variation auf, dass der Anteil toleranter oder sensitiv
disponierter Individuen an der Population sehr klein wird, entstehen Schitzprob-
leme.

Sind Stressoren ungleichmifig tiber das Habitat der Population verteilt, wird
die Einschitzung der Anpassungskapazitit erschwert. Fraglos ist die bei wieder-
holter Beurteilung festgestellte Freiheit von Krankheiten ein grundlegend wichti-
ger Indikator.

Als das Anpassungspotential ciner Population bezeichneten Zieche und Gre-
gorius (1996) die Menge detjenigen Umweltbedingungen, an welche sich die Po-
pulation anpassen kann. Die Erhaltung der Anpassungsfihigkeit einer Population
dient damit auch der Erhaltung ihres hinreichend groflen Anpassungspotentials.
Sowohl Anpassungskapazitit als auch Anpassungspotential vor allem von Popula-
tionen der Schliisselarten eines Okosystems tragen zur Resilienz des ganzen Sys-
tems bel.

Ginstige Eigenschaften der Nachkommenschaft autochthoner Popula-
tionen in einem Provenienzversuch (vgl. Kapitel 6.5), stellen je nach phino-
typischer Differenzierung der Provenienzen und der Beschaffenheit der Umwelt
am Ursprungsort einen wichtigen Indikator dar; im Falle allochthoner Populatio-
nen sollte nach Méglichkeit der Ursprungsort bekannt sein.

Auch phinotypische Strukturen, d.h. die Hiufigkeitsverteilung der Auspri-
gung insbesondere anpassungsrelevanter phinotypischer Merkmale, dienen der
Auswahlentscheidung. Im Falle nérdlicher Koniferen kénnte Auswahlkriterium
die Frosthirte sein wie bei Ewncalyptus delegatensis (Beispiel 6-4) die Konstellation der
Umweltfaktoren am Ursprungsort, welche sich an verschiedenen Anbauorten als
effizienter Weiser fiir die Trockenheitstoleranz von Populationen erwies.



190 6. Auswahl forstlicher Genressourcen

Fiir Teile einer Zuchtpopulation (s. Kapitel 10.3) ist im Regelfall die Uberle-
genheit in Ertragsmerkmalen experimentell nachgewiesen. Fir die Auswahl einer
Population als Genressource mit Ziel (c) ist ihre phinotypische Uberlegenheit
in Ertragsmerkmalen wie Massenleistung und Wuchsform aber grundsitzlich
irrelevant und bei Verfolgung auch des Ziels (a) nicht unbedingt mit héchster
Prioritit auszustatten. Nichtsdestoweniger spielt dieser Indikator in der heutigen
Praxis der Generhaltung eine grof3e Rolle. Die Bedeutung dieser phinotypischen
Uberlegenheit wiire erst dann eindeutig gegeben, wenn Gewissheit iiber die geneti-
sche Bedingtheit des besonders vorteilhaften Ertragsphinotyps besteht, und wenn
hoher Ertrag als Weiser nicht nur fir Angepasstheit, sondern auch fiir Anpas-
sungsfihigkeit zu betrachten ist. Uber den Grad der Konvergenz der Auslese auf
hohen Ertrag einerseits und Anpassungsfihigkeit andererseits liegen schwerlich
experimentelle Ergebnisse vor. Nicht von der Hand zu weisen ist allerdings die
Tatsache, dass eine Population in einem gewissen Grade angepasst sein muss,
wenn sie einen Ertrag liefert, keine Schiden aufweist und wenn sie reproduziert
(vgl. Kapitel 10.6).

Treten bestimmte Wuchsformen wie Zwieselwuchs bei der Buche auf, so
wird im Allgemeinen von der Auswahl als Genressource abgesehen. Dieses
Merkmal, namentlich Tiefzwieselbildung, hat grole wirtschaftliche Bedeutung,
indem es die Wertholzerzeugung einschrinkt und die Rotkernbildung fordert
(Hosius ef al. 2003); mangelnde Anpassungsfihigkeit durfte es dagegen kaum an-
zeigen. Darf die Erblichkeit von Drehwuchs bei der Buche als erwiesen gelten
(Teissier du Cros e al. 1980), ist die Frage nach der Erblichkeit des Zwieselwuch-
ses nach den im Beispiel 6-1 referierten Ergebnissen noch nicht so klar zu beant-
worten. Das Merkmal dient hier zur Demonstration der Schwierigkeiten bei der
Einschitzung genetischer Kontrolliertheit.

Beispiel 6-1. Befunde zur genetischen Kontrolliertheit des Zwieselwuchses
SRR Das geklumpte Auftreten von Zwieselwuchs in Bestdnden aus Natut-
verjingung fihrt man verbreitet darauf zurlick, dass die Gruppen phinotypisch
dhnlicher Baume die kontrollierenden Gene von einem gemeinsamen Samenelter
geerbt haben (Krahl-Urban 1952/1953); man spricht auch von Zwiesel-Familien
(Hosius ez al. 2003). Durch Eltern-Nachkommen-Vergleiche der Kronenform
10jdhriger Absaaten mit ihren etwa 100jdhrigen Sameneltern stellte Krahl-Urban
(1962) indessen fest, dass wipfelschiftige Buchen, solche mit Zwieselwuchs und
solche mit Besenkrone je nur zum Teil Nachkommen mit gleicher Wuchsform
hatten (Tab. 6-2). War das Alter der Nachkommen in dem — noch ohne Wieder-
holungen angelegten — Versuch auch relativ gering, so ist doch zu erkennen, dass
je nur etwa ein Drittel von ithnen die Kronenform des Samenelters aufwies.

Die Uberzufilligkeit des gelegentlichen Auftretens mehrfacher Zwieselbildung
in ein und derselben Baumkrone lieBe sich allenfalls durch einen Test auf Poisson-
Verteilung nachpriifen.



6. Auswahl forstlicher Genressourcen 191

Tab. 6-2. Prozentanteile bestimmter Kronenformen unter den Absaaten einiger
Buchen mit ebensolchen Kronenformen (nach Krahl-Urban 1962).

Wuchsformen in %
wipfelsch. Zwiesel Besenkrone

63 Nachkommen zweier 38 23 39
wipfelschiftiger Buchen

215 Nachkommen von 7 25 36 39
Buchen mit Zwieselwuchs

199 Nachkommen von 6 22 37 41

Buchen mit Besenkrone

Im Rahmen von Paarvergleichen Turoks (1995) war eine genetische Diffe-
renzierung wipfelschiftiger Buchen von solchen mit Zwieselwuchs in einem
sauerlindischen Altbestand nicht zu entdecken. Der mittlere allelische Abstand
zwischen den beiden Teilkollektiven an neun Enzymgenloci betrug 0,06. Zu dhnli-
chen Ergebnissen gelangten Hussendotfer ez a/. (1996) an 15jihrigen Buchen; hier
betrug der — ebenfalls nicht-signifikante — genische Abstand an 14 Enzymgenloci
gar nur 0,04.

An den Ergebnissen von Turok (1995) zeigte sich ein genotypischer Struktur-
unterschied: Die Bdume mit Zwieselbildung besallen positive Fixierungskoet-
fizienten, die Nichtzwiesel dagegen HW-Strukturen. Da die Fixierungskoeffizien-
ten einzelner Genloci wegen ihrer unterschiedlichen GréBe aber kaum durch In-
zucht zu erkliren waren, stammten die Zwieselbdume kaum aus bevorzugter Ver-
wandtenpaarung,

SchlieBlich analysierten Dounavi ez 4/ (2010) das gelegentlich geklumpte und
mit Erblichkeit interpretierte Auftreten von Zwieselwuchs in zwei Bestinden.
Sowohl in einem alten (140j.) mehrfach durchforsteten, als auch in einem jingeren
(40 bis 60j.) Bestand wuchsen alle Biume in einem gewissen Grade geklumpt. Der
Grad der Klumpung wurde mit den Ripley (1977) konzipierten Funktionen ge-
schitzt; hierfiir werden die in Umkreisen verschiedenen Durchmessers um jeden
Baum wachsenden anderen Biume gezihlt. Die Klumpen im jungen Bestand
besallen eine Gréfie von etwa 20 m, im ilteren von etwa 10 m. Folgten die Nicht-
zwiesel dem etwas geklumpten Verteilungsmuster aller Biume, so erwiesen sich
die Zwieselbdume als rdumlich zufallsmiBig verteilt. Ein zweites Indiz, welches
gegen die Klumpung von Zwieselbdumen spricht, war die zufallsmiBige Vertei-
lung der Zwieselbdume in der unmittelbaren Umgebung von Nichtzwieseln und
umgekehrt.
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Abb. 6-1. Autokorrelationen der Mebrlocus-Genotypen an neun Enzymgenloci (oben) und der Kronen-
Jform (unten) in einem 40 bis 60). Bestand bei Bovenden und einem etwa 1405, Bestand bei Schmallenberg
(nach Dodinavi et al. 2010).

Als ein drittes Indiz kam das Ergebnis der Untersuchung der Ahnlichkeit von
Bidumen hinzu. Im jingeren Bestand gab es bis zur Entfernung von 18 m eine
mittels Morans (1950) Statistik I quantifizierte schwache, durch Familienstruktu-
ren erklirbare, Ahnlichkeit der Allelbesetzung von neun Enzymgenloci (welche
im dlteren Bestand — vermutlich im Gefolge der Dichtereduktion und der kiinstli-
chen Auslese gegen Zwieselwuchs bei den Durchforstungen — nicht mehr vorlag).
Jedoch waren im Merkmal Kronenform auch im jingeren Bestand in groB3erer
Nihe wachsende Biume einander nicht dhnlicher. Bei genetischer Kontrolliertheit
der Zwieselbildung hitte man wie bei den genetischen Varianten eine Familien-
struktur erwarten sollen (Abb. 6-1).

In teilweisem Gegensatz hierzu entdeckten Hosius ¢z a/. (2003) ganz eindeutig
Klumpung nicht nur einzelner Allele an zehn Enzymgenloci sowie des Heterozy-
gotiegrades, sondern auch ganz eindeutig solche des Merkmals Zwieselwuchs (vgl.
Hosius e al. 2013). Die Autoren betonten den hypothetischen Charakter auch
ihrer Untersuchung, wiesen aber auf umfangreiches Datenmaterial hin, welches
einmal die Analyse der raumlichen Verteilung von Zwieselwuchs in Altbestinden
und ihrer Naturverjingung erlauben wird.
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Mit ganz anderer Methodik kénnten Paarvergleiche sowie Beobachtungen an
zweckentsprechend geplanten Feldversuchen Klarheit tiber die genetische Kon-
trolliertheit schaffen (vgl. Kapitel 2.5). Auch Provenienzversuche kommen hier in
Frage, und nach dem Ergebnis ilterer derartiger Versuche sind Provenienzen auch
der Buche hinsichtlich ihrer Schaftform differenziert. Auch der phinotypische
Vergleich von Saatguterntebestinden mit ihren Absaaten kénnte wesentliche Hin-
weise geben, setzt jedoch die Dokumentation des Phinotyps der Erntebestinde
voraus — falls dort Zwieselwuchs auftritt. Aus den Buchenprovenienzversuchen
KRAHL-URBANs liegt sicher detailiertes Datenmaterial vor. In einem Uber-
sichtsaufsatz berichteten Kleinschmit und Svolba (1996) zunichst von aus-
geprigter Differenzierung der Provenienzen im Merkmal Schaftkrimmung (vgl.
Beispiel 10-1); das Merkmal Zwieselwuchs blieb damals ausgeklammert. 4

Mit der Entnahme verzwieselter Bdume vor dem Nutzungsalter ldsst sich der
mittlere Phinotyp von Buchenpopulationen aufwerten. Daher ist vor der Zulas-
sung cines Buchenbestandes zur Saatguternte als Vorsichtsmanahme iblich,
Zwieselbdume zu beseitigen. In diesem Sinne ist vorerst daran zu denken, Bestin-
de mit Zwieselwuchs von der Auswahl als Genressourcen iiberhaupt auszuschlie-
Ben, solange ausreichend viele andere Bestinde das gesetzliche Auswahlkriterium
(Anonymus 2002a) erfiillen. Ob die Abwesenheit einer morphologischen Variante
wie Zwieselwuchs bei der Auswahl von Genressourcen generell zu berticksichti-
gen ist, wird sich durch die angekindigten Untersuchungen von Hosius e a/. zwei-
fellos kliren lassen.

Die Verbreitung des effektiven Pollens in Populationen dient zunichst der
reibungslosen Reproduktion, bestimmt aber auch den Grad der genetischen
Durchmischung; zu letzterer trigt wirksame Samenverbreitung bel. Je weiter effek-
tiver Pollen vetrbreitet witd, desto meht Individuen sind als effektive Eltern der
Samen der einzelnen Baume zu erwarten, und desto schwicher ist die Ausprigung
raumlicher genetischer Strukturen zu erwarten.

Vorschlige fiir die Orientierung der Auswahl von Genressourcen an der Hiu-
figkeit und Verbreitung individueller Allele, insbesondere adaptiv relevanter
(Koskela ez al. 2013), durften zwar derzeit noch schwer umsetzbar sein; doch gilt
ihnen bereits heute die Aufmerksamkeit der Forschung.

Grof3e Bedeutung besitzt Genfluss in der Form des Eintrags von effektivem
Pollen bzw. von Samen (Geburek 2005b). Grundsitzlich erhéhte dieser Eintrag
die genetische Variation der Genressource. Bestehen in der Nachbarschaft gro3e
allochthone Populationen unbekannten Ursprungs, wird die spitere Erhaltung am
Ort jedoch problematisch. Im Falle der Eibe (vgl. Beispiel 12-8), von welcher auch
girtnerische Zierformen angebaut werden, und im Falle einiger Rosaceen, welche
auch als Kulturpflanzen mit ganz anderen Eigenschaften angebaut werden, ist bei
der Auswahl von Genressourcen die Einhaltung eines groen Abstands vom Ein-
zugsbereich von Pollen und Samen dieser Anbauten geboten. In jedem Falle ist
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die Bedeutung von Genfluss nicht zu unterschitzen. Auch in einer Zeit hoher
Investitionen in die Suche nach anpassungsrelevanten Teilen des Genoms gehort
die Abschitzung von Genfluss zum unverzichtbaren Instrumentarium der Gener-
haltung (Veith ef al. 1999).

Unter einem praktischen Gesichtspunkt besitzt schlieBlich der demogra-
phische Aspekt der Altersklassenverteilung eine gewisse Bedeutung. Die Alters-
klassenverteilung ist vor allem bei seltenen Arten ein wichtiges Indiz fiir erfolgrei-
che Reproduktion (vgl. Beispiel 12-13). Rotach (2000) diskutiert die Wege, auf
welchen stark ungleichgewichtige Aktersstrukturen zu Gefidhrdung (besonders der
wenig hiufigen Arten) fithren kénnen. Sind alle Gbrigen Indikatoren durch ihre
Verifikatoren beobachtet, sollte man als Genressourcen einer verbreitet vorkom-
menden Baumart unterschiedlich alte Bestinde heranziehen, so dass in deren Ge-
samtheit eine Altersstruktur entsteht. Dieser Umstand kann der gelegentlichen
Nutzung von Genressourcen als Saatgutquellen nur dienlich sein.

Verbreitet werden als Genressourcen Altbestinde ausgewihlt. Zumindest teil-
weise ist hierfur die Praxis mal3geblich, zugelassene Saatguterntebestinde (s. Ka-
pitel 14.2 und 14.3) als mégliche Genressourcen zu betrachten; denn hierfiir mis-
sen die Bestinde ein Alter erreicht haben, welches die abschlieBende Beurteilung
ihres Phinotyps erlaubt. Ein gewisses Alter ist aber auch Voraussetzung fir die
Beurteilung auch des Paarungs- bzw. Reproduktionssystems.

Die zusammenfassende kritische Bewertung dieser Indikatoren erlaubt die
Entscheidung dartiber, ob im konkreten Falle das Kriterium fir die Auswahl als
Genressource erftllt ist. Boyle (2000b) bietet einige Beispiele dafiir, wie die Be-
wertungen nach verschiedenen Indikatoren zusammengefithrt werden kénnen. Je
nach dem Zustand der Indikatoren und ihrer Bewertung im konkreten Falle kén-
nen Auswahlkriterien also auf verschiedene Art und Weise sachlich begrindet
sein. Nicht in jedem Falle ist der gesamte Kriterienkatalog abzuarbeiten.

Um die Erhaltungswiirdigkeit genetischer Ressourcen nach vorab definierten
Indikatoren entscheiden zu kénnen, haben sich Ayele ef a/. (2011) einer bestimm-
ten Vorgehensweise bedient. Die von diesen Autoren formulierten Auswahlkrite-
rien basieren auf Indikatoren, welche beispielsweise das Ausmal} beobachteter
genetischer Variation einbeziehen. Fiir ihre Untersuchungen an Populationen von
Hagenia abyssinica in Athiopien zogen die Autoren Beobachtungen an AFLP-
Markern heran. Zu Entscheidungen in diesem Bereich lassen sich ferner Auspri-
gungen genetisch kontrollierter phinotypischer Merkmale nutzen oder die Prisenz
von Jungwuchs berticksichtigen und je nach dem Ziel einer Erhaltungsmalinahme
entsprechend gewichten, wie es Ayele ¢ a/. (2011) vorgenommen haben (vgl. Ka-
pitel 13.2). In Beispiel 6-3 wird dieses Verfahren am Beispiel einer einheimischen
Baumart das Verfahren demonstriert und das Ergebnis mit der einer anderen
Vorgehensweise verglichen.
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Schon aus den obigen Erérterungen diirfte hervorgehen, dass eine etwa auf nur
cinen bestimmten Indikator gestiitzte Auswahl auf briichiger Grundlage steht.
Dies gilt insbesondere fiir die Stiitzung ausschlieSlich auf Messungen der geneti-
schen Variation an einer begrenzten Anzahl neutraler genetischer Marker — auch
wenn in der Anfangszeit der Integration genetischer Marker in Erhaltungspro-
gramme gerade hierauf groBle Hoffnungen gesetzt wurden (vgl. Hattemer et al.
1993, loc. cit. p. 4271f.). Die Verwendung genetischer Marker im Rahmen der Gen-
erhaltung hat zwar zugenommen (Finkeldey und Matyas 2000), doch zitierte Ge-
burek (2000b) beispielsweise Ergebnisse einer Modelluntersuchung von Latta und
Mitton (1998) tber die Differenzierung von Populationen einer nordamerikani-
schen Kiefernart; auf der Grundlage verschiedener Typen von Markern ergaben
sich grundsitzlich verschiedene Differenzierungs- und Gruppierungsmuster. Un-
ser Wissen tber Baumpopulationen wird aber wohl auch weiterhin Zuwichse
erwarten lassen, weitere Indikatoren werden sich als relevant erweisen. Geburek
(2000b) diskutierte auch anpassungsrelevante phinotypische Merkmale und ver-
schiedene nicht-genetische Indikatoren.

6.3 Populationsgrof3e

Die Benutzung der PopulationsgréBle als einen Verifikator genetischer Variation
bedarf der Erlduterung. Unter dem Aspekt der Verjiingung kann zunichst nur die
Anzahl der Biume im reproduktiven Alter gemeint sein. Diese Anzahl ist weiter-
hin einzuschrinken auf ihre effektive Anzahl. Am Beispiel polnischer Eibenpopu-
lationen zeigten Chybicki ez a/. (2012), dass sich die Auswahl von Genressourcen
allein aufgrund der Anzahl vorhandener Biume (Zensusgrofle) ungiinstig auswit-
ken kann. Nicht alle Arten — schon gar nicht die seltenen — kénnen in groflen
Populationen vorkommen; doch ist von effektiv gréBeren Populationen mehr
Variation zu erwarten als von kleineren (vgl. Kapitel 7.3.1).

Nach den Gesetzen des Zufalls unterliegen endliche Populationen dem drift-
bedingten Verlust genetischer Varianten. Populationen verarmen desto stirker, je
kleiner sie sind und iiber je mehr Generationen dieser Zustand anhilt. Savolainen
und Kuittinen (2000) verwiesen auf die Erwartung driftbedingt verminderter Vari-
ation in kleinen natiirlichen Populationen, nannten aber auch die Voraus-
setzungen, unter denen ein positiver Zusammenhang zwischen PopulationsgréBe
und genetischer Variation realisiert sein kann. Zunichst sind anfinglich gleiche
genetische Struktur und GréBe Bedingung dafiir, dass ein vorliegender Zu-
sammenhang ursichlich interpretiert werden darf. Die GréBe der Populationen
muss Gber Generationen hinweg konstant gewesen sein; denn bereits ein einziger
Flaschenhals, den rezent grofle Populationen in der jingeren Vergangenheit
durchlaufen haben, kann diesen Zusammenhang verwischen. Ferner muss die
Mutationsrate als gleich angenommen werden. Auch miissen Selektion an den
betreffenden Genloci abwesend bzw. die Art und die Stirke des Selektionsdrucks
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gleich sein. Last but not least miissen die verglichenen Populationen isoliert sein;
denn Genfluss aus differenzierten Populationen kann Verluste an genetischen
Varianten wenigstens teilweise kompensieren. Die Autorinnen fiihrten einen in
der Literatur hiufig zitierten Fall an (s. Beispiel 6-2) und stellten ihm einen kontrir
gelagerten gegentiber, um die Unsicherheiten des Schlusses aus der Populations-
gr6Be auf den Vorrat an genetischer Variation zu demonstrieren; in der Literatur
finden sich mehrere derartige Beispiele.

ogenetische Diversitit bei einer Koni

WSSl Bei Halocarpus bidwilliz, einer auf der neuseelindischen Siidinsel beheima-
teten didzischen, anemophilen Podocarpacee, variierte die Gréf3e 17 inventierter
Populationen zwischen 20 und etwa 400.000 (Billington 1991). Die an neun En-
zymgenloci beobachtete Variation nahm mit der Populationsgréfie — wenn auch
nur geringfigig, so doch zu. Dies galt sowohl fiir die ,erwartete Heterozygotie H,
(s. Darstellung in Abb. 6-2) als auch fiir den Anteil polymorpher Genloci und
deren mittlere Anzahl von Allelen.
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Abb. 6-2. Zwei Beispiele fiir den Zusammenbang znwischen genefischer Variation und P@;lm‘iomgm'ﬁe
ans Savolainen und Kuittinen 2000).
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Die im Stidwesten der USA endemische Ficherpalme Washingtonia filifera aus der
Familie der Arecaceen besitzt hermaphroditische Blidten und ist vorwiegend en-
tomophil (McClenaghan und Beauchamp 1986). 16 in der Nihe der mexi-
kanischen Grenze wachsende Populationen wurden mit Anzahlen zwischen 1 und
82 Biumen an acht Enzymgenloci vollstindig inventiert. Diese Populationen set-
zen sich teilweise aus Resten vormals wesentlich gréBerer Populationen zusam-
men, welche vermutlich wegen der essbaren Samen stark dezimiert worden waren;
teilweise durfte es sich auch um nicht lange zurtickliegende spontane Neubesied-
lung handeln. Jedenfalls sind die Populationen in der heutigen Form teilweise erst
in geschichtlicher Zeit entstanden bzw. doch starkem menschlichen Einfluss aus-
gesetzt gewesen. Uber die Samenverbreitung ist nur wenig bekannt. Die Popu-
lationen sind genetisch nur sehr gering differenziert (Fsr = 0,02), so dass ange-
sichts ihrer teilweise geringeren Entfernungen als der von Halvcarpus Genfluss
anzunehmen ist. Dementsprechend ist in Darstellung der Abb. 6-2 auch kein posi-
tiver Zusammenhang zwischen derzeitigen Populationsgréflen und genetischen
Diversititen zu erkennen, sondern — wie es wohl der Zufall will — ein sehr
schwach negativer. ¢

Aus den beiden in Beispiel 6-2 zitierten divergierenden Befunden ist abzuleiten,
dass die GroBe selbst raumlich einigermallen abgrenzbarer Populationen keinen
verldsslichen Weiser fiir deren genetische Variation darstellt. Populationen einer
hiufigen und weitverbreiteten Baumart wie etwa der einheimischen Buche sind
weder rdumlich klar abgrenzbar, noch ist genetische Isolation anzunehmen; Un-
tersuchungen der genannten Art lieBen sich hier also gar nicht durchfithren. Nach
Einflussnahme durch den Menschen ist ein Zusammenhang zwischen Populati-
onsgréfe und genetischer Variation kaum mehr gegeben, wie Cao e a/. (2004) am
Beispiel der Eibe und Hoebee ¢7 a/. (2006) am Beispiel der Elsbeere feststellten.

0.4 Auswahl auf regionaler Ebene

Je nach den Charakteristika inventierter Populationen und der in Teilen des Ver-
breitungsgebiets einer Baumart unterschiedlichen derzeitigen und kinftigen Um-
weltbedingungen wird man stets mehrere Populationen einer biologischen Art als
Genressourcen auswahlen. Das entstehende Netz von Ressourcen bietet eine
gewisse Sicherheit vor Verlust, trigt aber auch biologischen Fakten Rechnung.
Dazu gehért die Moglichkeit fortgesetzter Anpassung an die gegebenen Wuchsor-
te. Es leuchtet ein, dass ein solches Netz von Gentessourcen wesentlich zweck-
miBiger ist als ein einziger groBler Komplex, welcher kaum a/fen Auswahlkriterien
geniigen kénnte.

Anhand der Untersuchung der cpDNA (bei Angiospermen auch der mtDNA)
lassen sich Einsichten in die gemeinsame bzw. nicht gemeinsame Abstammung
von Populationen gewinnen; denn die Ausbreitung der cpDNA unterliegt nicht
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der Wirkung von Genfluss durch Pollen. Wihrend des abgelaufenen Jahrzehnts
hat die Inventur genetischer Polymorphismen dieses Zellkompartiments zur Re-
konstruktion der Riickwanderwege vieler europdischer Laubbaumarten etwa der
Gattungen Acer und Quercus'? aus ihren eiszeitlichen Refugien gefiihrt. Sind ver-
wendete Marker auch nicht exprimiert und daher ohne adaptive Relevanz, so bie-
ten sie wegen ihrer grolen Variation doch eine gewisse Hilfe bei der Entdeckung
autochthoner Populationen, ihrer Rassenzugehorigkeit bzw. ihres Ursprungsortes.
Bei Auswahlvorgingen ist man mit dem Problem konfrontiert, dass sich bei der
Analyse verschiedener Markersysteme durchaus verschiedene Differenzierungs-
muster von Populationen herausstellen kénnen (Latta und Mitton 1997). Mithilfe
zahlreicher molekulargenetischer Marker ist es aber gelungen, die Abstammung
rezenter Populationen von bestimmten Refugialpopulationen zu rekonstruieren
und damit die evolutiondre Geschichte heutiger Populationen wihrend des Ho-
lozdns zu erhellen. Dies erlaubt auch Hinweise auf die Angepasstheit an frither
besiedelte und ggfs. heutige Habitate. Schon heute sind zahlreiche SNP’s (single
nucleotide polymorphisms) und deren Funktion bekannt, so dass in diesen Fillen
von funktionaler genetischer Variation gesprochen werden kann.

Im Tierartenschutz wird die Frage von Verbundsystemen lebhaft diskutiert.
Die Auswahl einer geringen Anzahl groler Flichen gegentiber der Auswahl meh-
rerer kleiner Flichen richtet sich nach den Uberlebenschancen von Tierpopu-
lationen je nach deren GroBe und den Ursachen fiir Schwankungen ihres Um-
fangs (Biedermann ef 2/ 1999). Im Zusammenhang mit Baumarten mitteleuropii-
scher Wirtschaftswilder unter geregelter Behandlung stellen sich diese Fragen
auch, doch richtet sich die Auswahl von deren Gentressourcen im Wesentlichen
nach anderen Gesichtspunkten (vgl. Kapitel 6.2).

Liegen Inventurergebnisse iiber genetische Marker an verschiedenen Ebenen
vor, ldsst sich bei der Auswahl etwa nach folgenden Grundsitzen vorgehen:

(1) Wahl einiger besonders gering differenzierter Populationen, die fir die
Art insgesamt repriasentativ sind. Millar und Libby (1991) stellten dieses Vorgehen
in den Mittelpunkt des Auswahlverfahrens.

(2) Unter den Genressourcen einer Baumart sollten in 6kologisch und gene-
tisch definierten Gebieten jeweils eine oder mehrere natiirliche oder doch autoch-
thone Populationen vertreten sein.

(3) Wahl einiger besonders deutlich differenzierter Populationen, deren Dif-
ferenzierung angesichts weitrdumigen Genflusses vermutlich auf besondere Be-
dingungen der Selektion zuriickzufithren ist (vgl. Bonfils und Finkeldey 2000).
Dabei sind die in Kapitel 2.4 skizzierten Methoden der Aufteilung genetischer
Variation auf die Differenzierung zwischen Populationen und deren Diversitit

12 Fiir seine Verdienste um die Rekonstruktion der Refugialpopulationen dieser Baumgattung und
ihrer Riickwanderwege in Europa wurde ANTOINE KREMER 2006 der Wallenberg-Preis ver-
liehen.
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bzw. auf die Beitrdge einzelner Populationen zu diesen beiden Komponenten
(Finkeldey und Murillo 1999) hilfreich.

(4) In beiden Kategorien Auswahl der Populationen, die nach dem Ergebnis
von Inventuren als genetisch besonders variabel gelten kénnen, d.h. hohe Diversi-
tit besitzen. Dieser Grundsatz ist vom vorigen allerdings nur schwer zu trennen,
da auch eine wenig variable Population einen hohen Beitrag zur gesamten Diversi-
tat aller genetischen Ressourcen einer Baumart dadurch leisten kann, dass sie pri-
vate Allele besitzt und sie dadurch von den anderen stark differenziert ist (Petit ez
al. 1998, Finkeldey und Murillo 1999).

Fir die Auswahl natiirlicher Populationen liefern die in Kapitel 2.4 dargestellten
Analysemethoden der genetischen Differenzierung eine wertvolle Entschei-
dungshilfe: Die relative Differenzierung regionaler Gruppen dieser Populationen
stellt einen Anhaltspunkt dafiir dar, wie viele solche Gruppen man bilden sollte,
wie viele Populationen sie umfassen sollten, und welche Populationen deren Ge-
samtheit am ehesten reprisentieren. Ferner gibt die Analyse der Ahnlichkeiten der
Populationen untereinander Auskunft tiber deren Abstammung und ggfs. deren
adaptive Eigenschaften. Nicht zuletzt liefert die Analyse der Variation Aufschluss
dariiber, wie die Populationen gleicher bzw. verschiedener Regionen zusammen-
gehoren, ob also die regionale und/oder 6kologische Gruppierung auch genetisch
manifestiert ist. Wesentliche Informationen hierzu liefert die Analyse extranuklea-
rer genetischer Marker mit ihrem besonderen Vererbungs- und Verbreitungsmo-
dus (vgl. Beispiel 2-4). Neben der Analyse der Variation heute verfiigharer geneti-
scher Marker liefert die analoge Analyse der Ausprigungen anpassungsrelevanter
phinotypischer Merkmale wichtige Entscheidungshilfen. Daher kommt den Er-
gebnissen von Provenienzversuchen Bedeutung zu. Weitere Entscheidungshilfen
diskutierten Lesica und Allendorf (1995).

Nach Wilson (1990) umfasst das Netz von Genreservaten der Douglasie in
den Vereinigten Staaten einhundert Reservate von je etwa 10 ha GréBe mit (det-
zeit) vierhundert herrschenden Bidumen. Demgegeniiber liegt im mitteleuropii-
schen Wirtschaftswald der Schwerpunkt nicht nur auf Fragen der Auswahl von
Genressourcen, sondern ebenso auf Fragen ihrer Erhaltung (vgl. Kapitel 8.3).

Eine Regionalisierung der Erhaltungsobjekte von Gehdlzen wurde von Kitzel
und Becker (2014) dargestellt. Grundlage ist eine FEinteilung in Gen-
erhaltungszonen, deren Abgrenzung auf einer ganzen Reihe von Kriterien beruht.

Im Rahmen der Auswahl von Genressourcen der Buche im Bundesland
Rheinland-Pfalz wurden bei der Formulierung der Auswahlkriterien auch einige
weitere Gesichtspunkte in Betracht gezogen, wovon im nachfolgenden Beispiel 6-
3 berichtet wird.



200 6. Auswahl forstlicher Genressourcen

Beispiel 6-3. Auswahl von Genressourcen der Buche in Rheinland-Pfalz.

Anlass zu dem Vorhaben waren schon in den 80er Jahren gefasste Pline zur Er-
héhung des Buchenanteils in diesem Bundesland in Reaktion auf Kalamititen in
Nadelholzbestinden. Die Vorkommen der Buche in Rheinland-Pfalz sind zu ei-
nem groflen Teil autochthon. Die Einrichtung von Genressourcen dient der
Langzeiterhaltung dieser Baumart 7 situ. Die nachfolgend skizzierte Inventur einer
Reihe von Buchenbestinden wurde seitens der Landesforstverwaltung als Pilot-
projekt fiir inzwischen weitere Baumarten betrachtet (Tabel und Maurer 1992).

Zunichst traf die Forstverwaltung aufgrund ihrer Erfahrungen eine Voraus-
wahl; danach wurden 22 Bestinde fiir genetische Inventuren vorgesehen. Diese
sollten in 6kologischer Hinsicht die mit Buche bestockten Flichen buchenteicher
rheinland-pfilzischer Wuchsgebiete reprasentieren (Abb. 6-3). Mit Blick auf die
eventuelle spitere Erhaltung als Genressourcen 7 sitn wurden von vornherein
Untersuchungsbestinde vorrangig im Staatswald herangezogen, da Erhaltungs-
malinahmen hier besser umsetzbar sind. Die Bestinde waren bei Beginn des Pro-
jekts mindestens hundert Jahre alt, umfassten mindestens 10 ha und waren nach
dem damaligen Stand der Gesetzgebung tiber Forstvermehrungsgut mehrheitlich
zur Gewinnung Ausgewihlten Vermehrungsgutes zugelassen (vgl. Kapitel 14.2
und 14.3). Alle Bestinde gehéren zu ein und demselben Herkunftsgebiet (s. Abb.
14-2).

Sodann galt es, die Bestinde hinsichtlich ihrer genetischen Variation und Dif-
ferenzierung zu charakterisieren. Die Bestinde waren etwas unterschiedlich grof3
und von unterschiedlicher Dichte. Die Auswahl von Probebidumen erfolgte auf
Karten nach dem Plan eines bestandesspezifischen Gitters im MaB3stab 1:5.000 so,
dass 200 Rasterpunkte (sowie einige zusitzliche Eckpunkte) entstanden (Abb. 6-
4); dies entsprach einer Maschenweite von etwa 100 m. Die so gefundenen Pro-
bebdume stellen nur einen Teil, d.i. eine reprasentative Stichprobe, der Altbiume
dar. Von dem vorherrschenden, herrschenden oder mitherrschenden Baum, der
cinem Rasterpunkt am nichsten stand, wurden sodann Ruheknospen (durch
Schrotschuf3 oder Pfeil aus Armbrust) genommen. In sechs dieser Bestdnde wur-
den zusitzlich auf zweietlei Weise Bucheckern aufgelesen; aus deren gut durch-
mischter Gesamtmenge wurden einige hundert entnommen und als Bestandes-
mischprobe im Labor untersucht; dieser Teil der Befunde ist in anderem Zusam-
menhang Gegenstand der Beispiele 2-6 und 11-5.
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1 Schoenau (SN)

2 Elmstein-Siid (EL)
3 Johanniskreuz (JH)
4 Hochspeyer (HY)
5 Zweibriicken

6 Kirchheim-Bolanden
7 Winnweiler

8 Dhronecken (DH)
9 Hermeskeil (HE)
10 Morbach (MO)
11 Saarburg

12 Irrel

13 Manderscheid

14 Hillesheim (HM)
15 Bitburg (BI)

16 Salmwald (SM)
17 Neuerburg (NB)
18 Schneifel (SN)

19 Rennerod (RN)
20 Wallmerod (WL)
21 Dierdorf (DI)
22 Montabaur (MB)

* 23 Otterberg

Abb. 6-4. Positionen der Rasterpunkte am Beispiel des Untersuchungsbestandes Jobanniskrenz; man

erkennt die unterschiedlichen Hanglagen.

BDer Begriff des Wuchsgebiets wird im Kapitel 14.3.1 erldutert.
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Bestand Johanniskreuz, IDH-A
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Abb. 6-5. Karten von Genotypen der Probebaume im Bestand Jobanniskreng, am Genlocus IDH-A
(nach Ziehe und Hattemer 2004).
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0.557
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0.412
0.339
0.266
0.194
0.121

Joh idha2 100/70 Pkt isotr(lin) 16/714

Abb. 6-6. Verteilung der Hénfigkeit des Allels IDH-A> unter den Probebédnmen des Bestands Johan-
niskrenz. Man erkennt das vermebrte Auftreten dieses Allels in westlichen Bestandestei.
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Die Ergebnisse der Erhebung des Genotyps der Probebdume wurden rdumlich
dargestellt und die in diesen Karten enthaltene Information auch hinsichtlich des
Vorkommens einzelner Allele ausgewertet. Die nach rdumlicher Interpolation
entstandene Verbreitungskarte des Allels Az am Genlocus IDH-A vermittelt eine
Vorstellung von den auch hier vorliegenden Familienstrukturen (Abb. 6-5 und 6-6
mit den Befunden in einem dieser Bestinde). Die raumlich-flichige Darstellung in
der Abb. 6-6 basiert auf jeweils 16 einbezogenen Nachbarn mit einem Suchradius,
der die gesamte Fliche abdeckt.

Die elf inventierten Enzymgenloci hatten sich nach den Untersuchungen von
Miller-Starck (1993) in anderen Teilen Deutschlands teilweise als selektionsrele-
vant erwiesen (vgl. das Beispiel 2-8). Sowohl die Altbestinde als auch deren Buch-
eckern waren genetisch gering bis mafig differenziert.

Wie bereits im Kapitel 2.3.1 (vgl. Beispiel 2-2) erwihnt, kommen bei Natur-
verjingung durch begrenzte Transportweiten des effektiven Pollens und/oder der
Samen rdumliche Strukturen zustande. Viele Befunde an Buche sprechen aber fir
cinen effizienten Ferntransport des effektiven Pollens, so dass mangelnde Effizi-
enz der Pollenverbreitung nur geringfiigig zur Strukturierung beitragen diirfte.

In einigen der sechs auf rdumliche genetische Strukturen untersuchten Bestin-
de tiberschreitet jedoch nach Tab. 6-3 die rdumliche Erstreckung der Klumpungen
im Auftreten von Allelen die Reichweite vor allem des Samentransports betricht-
lich (Ziehe und Hattemer 2004), so dass eine Erklirung allein durch Familien-
strukturen kaum zutreffen kann. Dieser Zustand ist denkbar, wenn in etwas weiter
voneinander entfernten Bereichen einer Population bei Naturverjingung (oder
auch nach Begriindung mit einem einheitlichen Posten Pflanzgutes) eben unter-
schiedliche Bedingungen der Selektion herrschen. Riumliche genetische Struktu-
ren entstehen natiirlich auch dann, wenn in Teilbereichen einer Kultur genetisch
differenzierte Posten von Pflanzmaterial zur Verwendung kommen; diese Ursache
war im Falle der vorliegenden Bestinde jedoch auszuschlieen.

Auch ist zu bedenken, dass hier Familienstrukturen, also Ahnlichkeiten auf-
grund der Abstammung vom gleichen Samenelter, aufgrund der relativ grolen
Abstinde der Probebdume methodisch bedingt nur wenig zum Grade der Klum-
pung beigetragen haben kénnen. Die Existenz raumlicher Strukturen mit Distanz-
klassen in dieser Grofenordnung darf daher als ein Indiz fiir besondere Ange-
passtheit an die 6rtlichen Bedingungen gewertet werden.
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Tab. 6-3. Zusammenfassung der Befunde tiber die Distanzklassen (in m), fur die
signifikante Autokorrelationen votlagen; ,,dhnlich® kennzeichnet die Aggregation
dhnlicher oder sogar gleicher Typen, ,,versch. das Auftreten unterschiedlicher
Typen (nach Ziehe und Hattemer 2004).

11 Genloci LAP-A IDH-A 6PGDH-A PGM-A
ahnlich [ versch. | dhnlich | versch. dhnlich versch. dhnlich [ versch. | dhnlich versch.
Bitburg 480-520 0-40
Elmstein | 0-40 320- 0-40 200- 440-480 0-40 80-120 | 400-440
360 240
80-120 [ 400- 480-520 140-160 | 440-480
440
520-560 | 400- | 160-200
440
Johan- 400- 40-80 360-400
niskreuz 440
480- 80-120 440-480
520
120-160
Motbach 0-40 520-
560
Neuer- 280- 160-200
burg 320
Schoénau | 0-40 [ 80-120 | 280- 500- 0-40 80-120
320 540
320-360
400-440 360- | 480-520 | 360-400
400
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Nr. Bestand Dj in %
18  Schneifel 4,1
23 Otterberg 39
12 Irrel 3,7
0.01 4 Hochspeyer 3,6
’ 3 Johanniskreuz 3.4
16 Salmwald 3,2
9  Hermeskeil 3.1
1 Schonau 2,9
2 Elmstein Siid 2,9
19 Rennerod 2,8
20 Wallmerod 2,8
8  Dhronecken 2,7
10  Morbach 2,7
15 Bitburg 2,7
17 Neuerburg 2,7
7  Winnweiler 2,6
14 Hillesheim 2,6
11 Saarburg 2,2
5  Zweibriicken 2,0
6  Kirchheim-Bolanden 2,0
13 Manderscheid 2,0
21 Dierdorf 1,9
22  Montabaur 1,7

Abb. 6-7. Genische Differenzierung der Allelyorrite 23 rheinland-pfalzischer Untersuchungsbestinde der
Buche an elf Engymgenloci (nach Ziehe und Hattemer (1996).

In Abb. 6-7 sind die Ergebnisse tiber die Differenzierung von 23 Altbestinden an
allen Enzymgenloci dargestellt. Auler den 22 in Abb. 6-3 eingetragenen ist hier
ein weiterer Bestand Otterberg (b. Kaiserslautern) verzeichnet, welcher Gegen-
stand einer Spezialuntersuchung mit gleicher Aufnahmemethodik der Altbuchen
war (Hattemer und Ziehe 1996).

Schneifel und Otterberg heben sich am deutlichsten von allen anderen ab, es
folgen Irrel und Hochspeyer. Der Bestand Schneifel ist vermutlich allochthon; im
Falle von Hochspeyer ist die Autochthonie fraglich, fiir Irrel ist sie jedoch als
erwiesen anzuschen.

Die Ergebnisse legten nahe, auch Otterberg als allochthon zu betrachten; die
Einbeziehung dieses Bestands in die Differenzierungsanalyse bedingte méglicher-
weise eine etwas andere Reihung der Differenzierungsmale.

Die Abb. 6-8 zeigt die insgesamt geringe Differenzierung und folglich geringe
Unterschiede des Grades, in dem die einzelnen Bestinde fiir die rheinland-pfil-
zischen Buchenvorkommen reprisentativ sind. Als Erginzung fiihrte die Unter-
suchung der Differenzierung in einzelnen Wuchsgebieten zu den Bestinden, wel-
che ihr Wuchsgebiet am ehesten reprisentieren.
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Abb. 6-9. Genetische Unterschiede zwischen den Bestinden. Oben: Hénfigkeiten des Allels Bs am Gen-
locus PGI-B. Unten: Hénfigkeiten zweier Haplotypen der cp-DNA (nach Vornam und Herzog 1996).

Untersucht wurde auch die Verbreitung zweier Varianten der cpDNA. Nach Abb.
6-9 (unten) ist besonders das Auftreten der selteneren Variante als rdumlich unter-
schiedlich erkennbar.
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Der Anteil seltener Allele wurde als Beleg dafiir gewertet, dass die betreffende
Population in der Vergangenheit keinen Flaschenhals durchlaufen hat. Daher wird
Populationen wie dieser im evolutioniren Anpassungsprozess an sich dndernde
Umweltbedingungen eine besonders gute Anpassungsfahigkeit zugeschrieben. Der
Bestand 19 (Rennerod) weist zahlreiche seltene Allele auf.

Tab. 6-5. Zusammenstellung der zwolf endgiiltig zu Genressourcen erklirten Bu-
chenbestinde und die wesentlichen Auswahlkriterien (nach Maurer und Tabel

2000).
Hoéhenlage: Ho- Auswahl gemaRg
Wuchs- [m] min-max h genetischer Inventur
gebiet Forst- | (mittel) tiber| N€N-
amt NN stufe
Gutland Saarburg| 230-333 (281) | kollin | Reprasentanz fiir das gesamte Land Rheinland-
Pfalz
Pfalzerwald |Schoénau|240-360 (300) Reprasentanz fur das Wuchsgebiet Pfalzerwald
Westerwald Mon- | 280-345 (312) Reprasentanz fiir das gesamte Land Rheinland-
tabaur Pfalz
Saarl.-Pfalz. | Zwei- |350-420 (385) Reprasentanz fir das gesamte Land Rheinland-
Muschelkalk- | briicken Pfalz
gebiet
Pfalzerwald |Elmstein | 350-435 (400) Reprasentanz fir den Pfalzerwald
Osteifel Mander- | 369-406 (387) Reprasentanz fiir das gesamte Land Rheinland-
scheid Pfalz
\Westerwald Neu- 380-490 (435) Sub- Beide Best"é'm.de weisen Uberdurchschnittlich hohe
hausel mon- Werte beziiglich des Heterozygotiegrads, der
Genpool-Diversitat, Gesamtdifferenzierung und
Westerwald |Hachen- | 415-465 (440)| 8N | hypothetisch gametischen Diversitat auf: in dieser
burg Hinsicht unterscheiden sie sich deutlich vom an-
deren im submontanen Bereich gelegenen Be-
stand Salmwald
Westeifel Salmwald| 480-530 (505) Reprasentanz fir das Wuchsgebiet Westeifel
Westerwald | Renne- | 510-590 (550) | montan | Bestand mit relativ hoher Anzahl an sog. ,selte-
rod nen Allelen; diese sind von besonderer Bedeu-
tung wegen ihres vermuteten Anpassungspoten-
tials fir Baumpopulationen an sich andernde
Umweltbedingungen.
Hoch- und Hermes-| 600-670 (635) )
Idarwald keil marginale Vorkommen
Hoch- und  |Morbach | 620-685 (652)

Idarwald
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Aus den Untersuchungsbestinden wurden damals schlieBlich zwolf als Genres-
sourcen ausgewihlt (Tab. 6-5). Die Bestinde Dierdorf, Manderscheid, Montabaur,
Saarburg, Salmwald und Zweibriicken gelten als die Buchenpopulationen, welche
das Bundesland hinsichtlich des Allelvorrats an mehreren Genloci am chesten
reprisentieren (s. Abb. 6-7) und daher in genetischer Sicht schiitzenswert sind. Bei
der Auswahl fand ein weiterer, 6kologischer Gesichtspunkt Berlicksichtigung:
Unabhingig vom Wuchsgebiet sollten alle im Bundesland vorkommenden Hoé-
henstufen zwischen 200 und 700 m (Abb. 6-10) mit Genressourcen vertreten sein.

700 |

soo |

200 4

200 4

200 ]

100 |

Abb. 6-10. Hihenlage der zwilf zu Genressourcen erklirten Bestinde (nach Manrer und Tabel 2000).

Auch bei einem so bedeutsamen Schritt wie der Auswahl von Genressoucen ist
stets nach dem neuesten Stand der Forschung zu verfahren. Das in diesem Bei-
spiel beschriebene Vorgehen war dem damaligen Stand der Methoden angemessen
und insofern voll berechtigt. Es ist auch zu bedenken, dass ohnehin nur ein Teil
der Populationen einer Zielart inventiert werden kann, und dass die Inventur ein-
zelner Populationen kaum sehr intensiv sein kann, wenn zahlreiche Populationen
zur Auswahl anstehen. Daher haben auch teilweise pragmatisch anmutende Vor-
gehensweisen ihre Berechtigung,.
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Tab. 6-6. Bewertung der Beobachtungen in den Verifikatoren zur genetischen
Variation der in Frage kommenden Bestinde an insgesamt elf Enzymgenorten
und zwei weiteren Verifikatoren von ékologischer Bedeutung,

Bewertung
1 2 3
Mittlere Heterozygotie bis 0,239 2,40 bis 0,249 2,50 bis 0,259
Diversitat bis 1,339 1,34 bis 1,359 1,36 bis 1,369
Differenzierung bis 0,019 0,02 bis 0,024 0,25 bis 0,029
Anzahl unterschiedlicher
Allele insgesamt bis 27 28 29
Reprisentativitit Keine Reprisen- Reprisentativitit
tativitit fur Rh.-Pf.

Autochthonie oder sicher nicht Autochthonie marginale
marginale Vorkommen autochthon ungewiss Vorkommen

Bewertung

4 5
Mittlere Heterozygotie 2,60 bis 0,269 2,70 und mehr
Diversitat 1,37 bis 1,379 1,38 und mehr
Differenzierung 0,03 bis 0,039 0,04 und mehr
Anzahl unterschiedlicher
Allele insgesamt 30 meht als 30
Reprisentativitdt regionale Reprisen-
tativitat

Autochthonie oder Autochthonie Autochthonie
marginale Vorkommen vermutet sicher

Nachtriglich, d. i. nach Abschluss des Projekts, wurde eine formale Bewertung
nach einem Punktesystem unternommen. Tab. 6-6 beschreibt die hier gewihlten
Verifikatoren und deren Bewertung mit einer vorgegebenen Punkteskala. Die vier
ersten Verifikatoren quantifizieren auf unterschiedliche Art und Weise das beo-
bachtete Ausmal} genetischer Variation wie genische Vielfalt, Diversitit oder He-
terozygotie an elf Enzymgenloci. Als weitere Indikatoren wurden die Reprisenta-
tivitdt fir ein bestimmtes Wuchsgebiet sowie Informationen zur Autochthonie



6. Auswahl forstlicher Genressourcen 211

hinzugenommen. In Anlehnung an die Vorgehensweise von Ayele ef a/ (2011)
erfolgte die Bewertung mit einer Punkteskala zwischen eins und fiinf. Eine hohe
Bewertung fiir einen Verifikator (und damit Indikator) ist mit einer besonderen
Eignung unter dem angezeigten Aspekt verbunden. Die genetische Differenzie-
rung kommt auf zweierlei Weise ins Spiel: Zum einen sollen die genetischen Be-
sonderheiten solcher Bestinde zum Tragen kommen, die durch einen grofien
Wert von D, unter allen Bestinden angezeigt sind. Andererseits soll neben der
Reprisentativitdt der genetischen Ausstattung des jeweiligen Bestandes fiir den
gesamten Bereich von Rheinland-Pfalz auch die fiir bestimmte Teilregionen (vgl.
Abb. 6-8) eine Rolle spielen; dies wird durch kleine Werte von D; charakterisiert.
Im Fall der Reprisentativitit fiir Rheinland-Pfalz insgesamt wurden diejenigen
sechs Bestinde gewihlt, welche in Abb. 6-8 die geringsten Werte fiir D; aufweisen.
Die Bewertung méglicher Autochthonie oder marginaler Vorkommen basiert auf
zusitzlichen Informationen aus der Forstverwaltung.

Tab. 6-7. Gewichtung der Ergebnisse zur Bewertung der in Tab. 6-6 aufgelisteten
Verifikatoren einerseits fir die Generhaltung 7 sitn, andererseits ex sitn. Eine hohe
mittlere Punktzahl soll eine besondere Eignung eines Bestandes fiir die Erhaltung
in sitn oder ex situ anzeigen.

Gewichtung
n sity exc situ

Mittlere Heterozygotie 0,15 0,25
Diversitit 0,15 0,30
Differenzierung 0,15 0,15
Anzahl der Allele

insgesamt 0,10 0,20
Reprisentativitit 0,20 0,05

Tab. 6-7 enthilt die Gewichtung der Indikatoren, je nachdem die Erhaltung i sitn
oder ex situ geschehen soll. Letzteres Verfahren steht bei der Buche eigentlich
nicht zur Debatte; die Hinzunahme dieses Gesichtspunkts sollte nur dessen Aus-
wirkung auf die Beurteilung der Bestinde zeigen. Bei Erhaltung 7 situ besitzt das
Ausmal} genetischer Variation eine moderate Gewichtung. Allerdings ist die Re-
prisentativitit der autochthonen Bestinde von erheblicher Bedeutung und somit
ebenfalls hoch gewichtet. Dagegen spielen fiir die Erhaltung ex sit# neben dem
Ausmal} genetischer Variation die durch die Diversitit gemessenen genetischen
Besonderheiten eine deutlich herausgehobene Rolle.
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Tab. 6-8. Ergebnisse zu den einzelnen Verifikatoren der Bestinde und deren Be-
wertung durch Punkte (P.) gemil3 Tab. 6-6 und 6-7. In den letzten beiden Spalten
sind die nach Tab. 6-7 gewichteten Bewertungsmittel fir die Erhaltung 7z sit# und
exc situ beschrieben. Ein hoher Wert deutet besondere Eignung an. Die Daten der
zehn als Genressourcen vorzusehenden Bestinde sind unterlegt.

z g8 % 5 = $ Bals oz
3 5 % - 2 . 'R . . 2 3T ¥ =N
@ o o A~ 5 A8 AE A~ T S e
Q = & 4 g < w = 3|8 o
/M 8 = 3 N S ERCE- R

< A & g & g

an A é(’ <:
Schénau 0263 4 1378 4 0,029 3 28 3 5 2 3,45 3,60
Saarburg 0263 4 1370 4 0,022 2 29 4 3 2 3,00 3,55
Dhronecken 0253 3 1361 3 0,027 3 26 1 5 2 2,95 2,65
Hermeskeil 0,266 4 1380 4 0,031 4 29 4 0 3 2,95 3,75
Dierdorf 0256 3 1378 4 0,019 1 32 5 3 2 2,80 3,35
Kirchheim-
Bol. 0256 3 1367 3 0,020 2 30 5 3 2 2,80 3,20
Salmwald 0,234 1 1315 1 0,032 4 29 4 5 2 2,80 2,30
ElmsteinSad | 0,234 1 1336 1 0,029 3 30 5 5 2 2,75 2,35
Montabaur 0250 2 1359 2 0,017 1 29 4 5 2 2,65 2,40
Neuerburg 0259 3 1380 5 0,027 3 29 4 O 2 2,55 3,60
Irrel 0251 3 1338 1 0,037 4 26 1 O 5 2,55 2,10
Schneifel 0267 4 1380 5 0,041 5 26 1 O 1 2,45 3,50
Hochspeyer 0279 5 1367 3 0036 4 26 1 0 2 2,40 3,05
Johannis-
kreuz 0,251 3 1,361 3 0,034 4 29 4 0 2 2,40 3,15
Zweibtiicken 0242 2 1346 2 0,020 2 28 3 3 2 2,30 2,25
Hillesheim 0,265 4 1371 3 0026 3 27 2 0 2 2,20 2,85
Wallmerod 0,253 3 1365 3 0,028 3 27 2 0 2 2,05 2,60
Motrbach 0233 1 1342 2 0,027 3 28 3 O 3 1,95 2,05
Mander-
scheid 0234 1 1357 2 0,020 1 27 2 3 2 1,90 1,65
Rennerod 0,239 1 1358 2 0,028 3 29 4 0 2 1,80 2,20
Winnweiler 0239 1 1345 2 0,026 3 28 3 O 2 1,70 2,00
Bitburg 0231 1 1329 1 0,027 3 27 2 O 2 1,45 1,50
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Die Resultate sind in den letzten beiden Spalten der Tab. 6-8 zu finden. Die Ta-
belle liegt sortiert nach der 7 situ-Eignung vor, welche auch der Zielrichtung des
damaligen Vorhabens zugrunde lag. Tatsichlich haben wie unter den damals aus-
gewihlten Genressourcen (Tab. 6-5) die beiden Bestinde Schénau und Saarburg
auch nach den jetzt vorgegebenen Indikatoren die beste Beurteilung. Es mag
iberraschen, dass in Tab. 6-5 auch Bestinde wie Morbach, Manderscheid und
Rennerod ausgewiesen wurden, die nach den in Tab. 6-6 und 6-7 aufgelisteten
Verifikatoren weniger in Frage kimen. Der Grund dafiir liegt einfach in den ande-
ren Entscheidungsgrundlagen. In der neuerding vorgenommenen Bewertung
wurde eine Kombination von Indikatoren mit spezifischer Gewichtung herange-
zogen. In den damaligen Entscheidungen spielten einige andere Indikatoren die
entscheidende Rolle. Was fiir den hier behandelten Fall dargestellt werden sollte,
ist lediglich die Vorgehensweise, nach welcher auf der Basis einer speziellen Ziel-
setzung eine Prizisierung und Gewichtung einzelner Indikatoren vorab festgelegt
wird.

Fir die Erhaltung der Genressourcen erlie3 das zustindige Ministerium be-
sondere Weisungen zur waldbauliche Behandlung der Genressourcen (vgl. Bei-
spiel 7-2). ¢

6.5 Provenienzversuche

Angesichts der Verschiedenartigkeit der Baumarten und der Unmdoglichkeit ihrer
intensiven genetischen Inventur ist es lehrreich, einen Blick auf ganz allgemeine
Erfahrungen tber die Differenzierung von Baumpopulationen zu werfen (Eriks-
son 2005a). Relativ frih in der Geschichte der forstlichen Forschung wurden
autochthone Populationen europiischer, spiter auch fremdlindischer Waldbdume
anhand ihrer Nachkommenschaften (Provenienzen) in Feldversuchen auf ihr
Wachstum (wirtschaftliche Zielsetzung, vgl. Kapitel 10.3.1) und ihre im Lauf der
Evolution erworbene Angepasstheit an die Umwelt des Anbauorts — indirekt auch
an die ihres Ursprungsortes (genékologische Fragestellung) — hin untersucht und
verglichen (Ubersicht bei Rohmeder 1972, /. ait. Kapitel VI.2). In aller Regel
wurden diese Versuche an mehreren Anbauorten angelegt. Der versuchsmiBig
vorgenommene Vergleich von Provenienzen liefert zur Erginzung der Ergebnisse
genetischer Inventuren Informationen tiber die Ausprigung phinotypischer, ins-
besondere anpassungstrelevanter, Eigenschaften fir Zwecke der Generhaltung,.

Der Begriff Provenienz bezicht sich auf eine reprisentative Stichprobe aus ei-
ner autochthonen Population, welche als Prifglied Teil eines Provenienzversuchs
darstellt. Morgenstern (1996) und Koénig (2005) haben Ubersichten iiber diesen
Teil der 6kologisch-genetischen Forschung mit seiner langen Tradition gegeben.
Von grundlegender Bedeutung sind Provenienzversuche mit ziichterischer Ziel-
setzung (s. Kapitel 10.3.1).
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Erstreckt sich das Verbreitungsgebiet einer Art tiber sehr verschiedene Um-
welten und dberwog die Reaktion auf deren Selektionsdruck die nivellierende
Wirkung des Genflusses, entstand ein Klin der Hiufigkeit genetischer Varianten
(vgl. Kapitel 2.4). Auf der Suche nach einem Variationsmuster der Kiefer fand
Langlet (1936) in Schweden an Provenienzen einen Skologisch-geographischen
Trend der Ausprigungen eines genetisch kontrollierten phinotypischen Merkmals,
welcher als Temperaturklin interpretiert werden darf. Das untersuchte Merkmal
Trockensubstanzgehalt der Nadeln lie3 sich unschwer an Jungpflanzen erheben.
Die dafiir erforderlichen Versuchsbedingungen sind (wie tbrigens auch im Falle
des Beispiels 2-9) im Labor bzw. Gewichshaus ohne grolen Aufwand herzustel-
len. Die Voraussetzungen fir die in Beispiel 6-4 referierten Ergebnisse waren
jedoch Serien von Feldversuchen, deren Teilflichen Gber ein grosses und 6ko-
logisch heterogenes Gebiet verteilt sind. Deren Planung, die Saatgutbeschaffung,
Pflanzenanzucht, Anlage und Unterhaltung wihrend eines geeigneten Mindest-
zeitraums witren hierzulande kaum denkbar; auf dem australischen Kontinent mit
seinem bereits spiirbaren Wassermangel haben derartige Versuche inzwischen hé-
heren Stellenwert. Mit Verschirfung des Klimawandels werden Untersuchungen
der genannten Art wohl auch in Europa aktuell werden.

Fir die Erhaltung der genetischen Information als Triger der Identitit einer
Art liefert die Untersuchung einer gré3eren Anzahl ihrer natlrlichen Populationen
bzw. Provenienzen und deren genetische Differenzierung wichtige Informationen.
Neben Kriterien, die eine einzelne Population als mégliche Genressource zu erfil-
len hat, ist hier der Kontext zu der in einer Baumart insgesamt vorhandenen Vari-
ation herzustellen. Liegen genetische Daten Uber mehrere autochthone Populatio-
nen einer Art vor, ist deren genetische Differenzierung eine wichtige Informati-
onsquelle: Auf dieser Grundlage ldsst sich ein geographisch-genetisches bzw. 6ko-
logisch-genetisches Variationsmuster ermitteln; daran koénnen grofle rdumliche
und gefs. 6kologische Trends erkennbar werden, welche die kostspieligen Inven-
turen einzelner Population wesentlich erginzen. Nach Schitzung eines Klins ldsst
sich aus den geo-graphischen bzw. 6kologischen Daten der Ursprungsorte auch
auf die von solchen Populationen zu erwartenden Merkmalsausprigungen schlie-
Ben, fir welche Beobachtungen nicht vorliegen.

Autochthone Populationen — nur um solche kann es sich hier handeln — kén-
nen durch die Umweltbedingungen ihres Ursprungsorts charakterisiert werden.
Matyas et al. (2010) haben sich mit dem evolutiondren Vorgang der Anpassung an
Trockenstress auseinandergesetzt, welche im Zeitalter des Klimawandels hohe Ak-
tualitdt besitzt. Allochthone Populationen diirften ein geographisch-genetisches
Variationsmuster bislang nur in Ausnahmefillen entwickelt haben; iber eine sol-
che Ausnahme berichteten Squillace e a/. (1975).

Die in Beispiel 2-9 referierten Ergebnisse der Versuche mit Abies grandis bzw.
die mit Araucaria arancana (Beispiel 2-10) sprechen sehr nachdriicklich daftr, auf
der Suche nach Genressourcen im Zeitalter des Klimawandels anpassungsrelevan-
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te Marker und Merkmale stirker zu bertcksichtigen. Da der von der Erwirmung
der Erdatmosphire und der Verdnderung des Niederschlagsklimas zu erwartende
Selektionsdruck kaum zweifelhaft ist, mussen fur die Auswahl von Provenienzen
auch geeignete phinotypische Merkmale herangezogen werden.

In Untersuchungen an Araucaria arancana stellte sich heraus, dass das Muster der
selektierenden Umweltbedingungen der Ursprungsorte der Populationen auch ein
gewisses phinotypisches Variationsmuster entstehen lie3. Daher wird man trocken-
heitstolerante Populationen dieser Baumart vorrangig in natiirlichen Vorkommen
oOstlich des Andenkamms suchen, die Suche also an 6kologischen Gegebenheiten
orientieren. Damit sind Informationen iiber das geographische Varitionsmuster
genetisch kontrollierter phinotypischer Merkmale ein Schritt zu gréBerer Effizienz
des Auswahlverfahrens natiirlicher Populationen einer Art (vgl. Kapitel 2.6).

Beispiel 6-4. Provenienzversuch mit einer Eukalyptenart it CRESNSNIE

chung eines geographisch-6kologischen Variationsmustersphinotypischer Merk-
male verwendeten Garnier-Geré und Ades (2001) Eucalyptus delegatensis als Mo-
dellbaumart; Versuche mit Provenienzen dieser Spezies haben jedoch auch grofie
praktische Bedeutung. Die Autoren untersuchten mehr als 60 Provenienzen dieser
in sehr unterschiedlichen Seehdéhen im Stidosten des australischen Kontinents und
Tasmaniens natlirlich verbreiteten Art in einer Serie von Feldversuchen mit Teil-
flichen im Siidosten von Australien und in Neuseeland. Sie betrachteten Ubetle-
bensrate und Wachstum der Versuchsglieder, welche das erste Jugendstadium
bereits durchlaufen hatten, wohl sehr mit Recht als anpassungsrelevant. Mittels
allgemeiner linearer statistischer Modelle (sog. faktorieller Regressionsmodelle)
lieB3 sich die Differenzierung der Populationen mit hoher Bestimmtheit aus Eigen-
schaften der Umwelt ihrer Ursprungsorte statistisch erkliren. Das Ausmal} der
Sonneneinstrahlung am Ursprungsort gab mit hoher Bestimmtheit Hinweise auf
sowohl Angepasstheit als auch Anpassungsfihigkeit. Weniger die Mittelwerte von
Temperatur und Niederschligen als vielmehr deren Variation eigneten sich als
Voraussagevariable. 4

Delgado ez al. (2008) verwendeten zur Ermittlung von Priorititen fiir die Genet-
haltung vier mexikanischer Kiefernarten und ihrer Populationen sowohl iz situ als
auch ex situ genetische, phylogenetische und demographische Daten. Gelang es
mit Hilfe einzelner Eigenschaften nicht, fundierte Auswahlentscheidungen zu
treffen, half die Kombination mehrerer Indikatoren.

An Markergenloci tberwiegt die Variation innerhalb von Populationen deren
Differenzierung im Allgemeinen bei weitem. Die Differenzierung von Popula-
tionen in phanotypischen, sowohl morphologischen wie physiologischen, Merk-
malen Gbertrifft jedoch deren interne Variation betrichtlich (vgl. Kapitel 2.6). Das
Beispiel 6-5 berichtet von den Ergebnissen einer genetischen Inventur mit teilwei-
se anderen Ergebnissen.
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ispiel 6-5. Deutsche und niederlindische Provenienzen der Stieleiche.ja%sl
rheinland-pfilzischen Feldversuchen mit 30 Provenienzen aus Deutschland und
den Niederlanden wurden 20 Enzymgenloci inventiert. Es ist anzunehmen, dass
die Erntebestinde autochthon oder doch indigen!# waren. Hier wie in den weitaus
meisten Untersuchungen dieser Art iberwog im Durchschnitt aller Genloci die
Variation zwischen Biumen gleicher Provenienz die zwischen Provenienzen bei
weitem. An einzelnen Genloci waren Unterschiede zwischen Populationen indes-
sen sehr grofl (Muller-Starck e¢# 2/ 2002). Dementsprechend variierte die gameti-
sche Multilocus-Diversitit, die das Vermégen von Populationen zur Bildung un-
terschiedlicher Gameten misst und daher einen wichtigen Indikator der Anpas-
sungsfihigkeit von Populationen darstellt, zwischen den Extremen mit einem
Faktor 8. Die morphologische und physiologische Differenzierung autochthoner
Populationen tbertraf im Allgemeinen die Variation unter den Individuen inner-
halb einer Population betrichtlich. ¢

Wie Kleinschmit (1993, 1994) am Beispiel der Douglasie erwihnt, kénnen Bemii-
hungen hierzulande nicht zum Ziel haben, die gesamte Variation dieser wichtigen
neophytischen Baumart mit ihrem sehr groflen natiirlichen Verbreitungsgebiet zu
erhalten. Vielmehr gilt das Interesse hier den fiir die deutsche Forstwirtschaft
erfolgversprechenden Populationen. Die Grundlagen hierfiir liefern Provenienz-
versuche sowie die in den Beispielen 5-2 und 12-3 referierten Untersuchungs-
ergebnisse an deutschen Bestinden.

Erfillt eine Provenienz die Voraussetzungen fiir die Ausscheidung als Gen-
ressource, ist aber ihr Erntebestand nicht mehr vorhanden, erlangen ihre Ver-
suchsparzellen enorme Wichtigkeit. Die mit der Regeneration verbundenen Prob-
leme werden in Kapitel 9.7 angesprochen.

14Dieser Begriff ist durch die Gesetzgebung definiert (s. Kapitel 14.2).



7. Erhaltung forstlicher Genressourcen in situ

7.1 Eigenschaften

Die Erhaltung von Genressourcen ## situ impliziert die Erhaltung nicht nur ein-
fach am Ort, sondern auch im Verbund ihres Okosystems. Eine autochthone
Population hat dort evolutiondre Prozesse durchlaufen. Auch eine allochthone
Population kann dort in einer Generation oder in wenigen Generationen einen
gewissen Grad von Ortlicher Angepasstheit erwiesen haben, wenn sie ihn nicht
bereits vor ihrer Verfrachtung besall. Die Vernetzung von Biumen und anderen
Holzpflanzen mit Mykorthizen, Parasiten, Phytophagen, Pollinatoren und Samen-
verbreitern, aber auch mit Konkurrenten, bleibt bestehen. Grundsatzlich ist daher
die Erhaltung /i sitn das Holzgewichsen eigentlich angemessene Verfahren. Wann
immer eine Genressource in ihrem angestammten Habitat nicht gefihrdet ist, wird
man diesen Weg ecinschlagen, besonders bei den Baumarten, die normalerweise
naturverjingt werden.

In erster Linie werden autochthone Populationen auf diesem Wege erhalten
und damit auch autochthon bleiben, sofern ihr Verbleib in ihrem Habitat gesichert
ist und Genfluss grofleren Umfangs aus weniger gut angepaliten allochthonen
Populationen nicht in grélerem Umfang zu erwarten ist. Die vorwiegend dynami-
sche Erhaltung 7z sits mit integrierter Naturverjingung erhilt in idealer Weise
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evolutiondre Vorginge, also auch den der Anpassung, ohne Unterbrechung durch
den Wechsel des Habitats aufrecht (vgl. Kapitel 11.2). Bei der Erhaltung einer
Population iz situ bleibt die epigenetisch bedingte Angepasstheit erhalten.

7.2 AuBere Voraussetzungen

Die besondere Bedeutung der Erhaltung iz situ ergibt sich aus der hauptsidchlichen
genetischen Besonderheit der Holzgewichse, ihrer hohen genetischen Variation.
Diese ist Voraussetzung nicht nur fiir die in der Regel anzutreffende hohe Hete-
rozygotie, sondern auch flir hohe evolutionire Anpassungstihigkeit. Grundvor-
aussetzung fur die Erhaltung einer Genressource  situ ist, dass sie am Ort auch in
absehbarer Zukunft nicht bedroht ist und dass ihr unter den standértlichen Gege-
benheiten Anpassung méglich sein und bleiben muf3. Dies erfordert ein gewisses
Mal3 an Angepasstheit. Die Fihigkeit zur Anpassung an Umweltinderungen wird
bereits bei der Auswahl beriicksichtigt. Rotach (2005) wies darauf hin, dass der
Standort sowohl ungestértes Wachstum als auch reichliche Reproduktion begtin-
stigen soll.

Die Erhaltung #n situ erfordert keine zusitzlichen Flichen und keinen Mittel-
aufwand fiir die Begriindung. Sie erfordert lediglich die besondere Behandlung
bereits bestehender Waldflichen, die aber von der wirtschaftlichen Nutzung des-
halb nicht ausgenommen werden missen. Waldbauliche Kenntnisse und Erfah-
rungen im Umgang mit der betreffenden Baumart in ihrem Okosystem sind not-
wendige Voraussetzungen fir die Erhaltung der physischen Stabilitit der Bestin-
de. Obliegt die Auswahl von Genressourcen primir dem Genetiker, so ist bei
deren Erhaltung in sitn auch der Waldbauer gefragt.

Auswahl und Erhaltung von Genressourcen in irgendwie geschiitzten Gebie-
ten bietet den Vorteil der besonderen Sicherheit, ist aber im Hinblick auf die fir
Genressourcen i.e.S. iblichen Auswahlkriterien méglicherweise unspezifisch. Las-
sen sich forstgenetische Ressourcen wie autochthone Populationen in ein Schutz-
gebiet integrieren, ist dies ein gliicklicher Umstand. In dieser Hinsicht ist die Be-
deutung von Schutzgebieten garnicht hoch genug einzuschitzen. Zweck von Na-
turschutzgebieten ist die Aufrechterhaltung bzw. Wiederherstellung des natur-
nahen Zustands von Okosystemen. Wurde dieser Zustand einmal stark gestort,
sind bestimmte Arten dezimiert. Andererseits kann es sein, dass seltene Arten
gerade in Naturschutzgebieten vorkommen, oder dass in einem solchen Gebiet
mehrere Zielarten vorkommen. Erstrecken sich Nutzungseinschrinkungen auch
auf die gelegentliche Ernte von Samen, scheidet die Nutzung dortiger forstlicher
Genressourcen aus. Wie Kleinschmit (1993) feststellte, kommt der Verfligbarkeit
aller Genressourcen fiir die Nutzung hohe Prioritit zu (vgl. Kapitel 12). Auch
unter diesem Aspekt stellen Genressourcen keine Museen dar.
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Bei der Aufbewahrung von Genressourcen ist zu bedenken, dass deren Aus-
wahl auf Dauer zu geschehen hat. Es besteht die Gefahr, dass der Generhaltung
immer kleinere Fliche zugewiesen wird (Vane-Wright 1996).

Erfahrungsgemil sind seltenere Arten von Holzpflanzen in Waldékosystemen
héherem Druck durch Herbivoren ausgesetzt. Schrinkte man den Abschuss von
Wild stark ein oder unterlieBe die Kontrolle phytophager Insektenpopulationen,
blieben solche Wilder einer Eigendynamik iiberlassen. Dies kann gravierende
Folgen fiir die Reste autochthoner Populationen bzw. fiir die Vorkommen selte-
ner Arten haben. Bei besonders gefihrdeten Baumarten kann der Aspekt der Si-
cherheit héchste Prioritit erlangen.

7.3 Umfang forstlicher Genressourcen 7 situ

Hat die Erhaltung einer Population ## situ zur Voraussetzung, dass sie iiberhaupt-
reproduzieren kann, so ist doch im Hinblick auf den Langzeiterfolg von Erhal-
tungsprogrammen auch der Umfang von Genressourcen mafBigeblich. Der Um-
fang von Genressourcen 7 situ erfordert, mehrere der in Kapitel 6.3 erwidhnten
Parameter zu berticksichtigen (Hattemer 2005). Die Betrachtung dieser oder jener
einmal ohne ndhere Begriindung vorgeschlagenen GroBienordnung ist kaum
zweckdienlich (Koskela ez a/. 2013).

7.3.1  Verlustrisiko genetischer Varianten

Die mehrfach erwihnte Grundvoraussetzung fiir evolutionire Vorginge ist gene-
tische Variation. Dies gibt Anlass zur Beschiftigung mit dem notwendigen Um-
fang einer Genressource. Unter dem Gesichtspunkt der Erhaltung der Anpas-
sungsfihigkeit leiteten Krusche und Geburek (1991) mit einem speziellen Modell-
ansatz ab, dass der kritische Mindestumfang

N.=(M-hLl)/a

betragen muss, wenn M die Anzahl beliebig tber das ganze Genom verteilter sel-
tener Varianten bezeichnet, L. die Wahrscheinlichkeit, dass mindestens eine dieser
Varianten verloren geht!> und a als die Mindesthdufigkeit der seltenen Varianten
gilt. Es ist dabei sinnvoll, o so gro} anzusetzen, dass die Varianten mit dieser
Hiufigkeit immer noch Relevanz fur Anpassungsprozesse haben. Der erfor-
derliche Umfang einer Genressource hingt also von den Anspriichen ab, die an
die Qualitit des Verfahrens gestellt werden.

15 Im Gegensatz zu den in Kapitel 2.3.2 angestellten Uberlegungcn zur Nicht-Entdeckung seltener
Varianten eines Genlocus bei genetischen Inventuren stellt das Fehlen eines Allels irgendeines
Genlocus in einer Genressource einen Verlust im eigentlichen Sinne dar.
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Tab. 7-1. Beispiele fiir Mindestumfinge N, von Genressourcen fiir einige Kombi-
nationen der Parameter M, L und o (verindert nach Krusche und Geburek
1991).

M
L o 10 50 100 200 500 1000
0,05 0,05 {106 138 152 166 184 198
0,02 124 156 170 184 203 216
0,01 138 170 184 198 216 230
0,005 152 184 198 212 230 244
0,05 0,02 |265 345 380 415 461 495
0,02 311 391 426 461 506 541
0,01 345 426 461 495 541 576
0,005 380 461 495 530 576 610
0,05 0,01 |530 691 760 829 921 990
0,02 621 782 852 921 1013 1082
0,01 0691 852 921 990 1081 1151
0,005 760 921 990 1060 1151 1221
0,05 0,005 | 1060 1382 1520 1659 1842 1981
0,02 1243 1565 1703 1842 2025 2164
0,01 1382 1703 1842 1981 2164 2303
0,005 1520 1842 1981 2119 2303 2441

Im Unterschied zu dem Modellansatz von Gregorius (1980) wird jetzt nicht die
vollstindige Homozygotie der Population am betrachteten Genlocus, sondern
HW- Struktur im gesamten Genom angenommen. Die Empfindlichkeit der ange-
gebenen Funktion ldsst sich in Tab. 7-1 an einigen Beispielen fiir Mindestumfinge
N, unschwer erkennen. Danach ist o die wohl wichtigste Gré83e, nach welcher der
Umfang einer Genressource zu bemessen ist. Diese Gréfle ist damit wesentlich
fir den entstehenden Flichenbedarf. Im Zusammenhang mit der Erhaltung von
Anpassungsfahigkeit ist fir o zu postulieren, dass eine anpassungsrelevante gene-
tische Variante mit dieser Haufigkeit bei starkem Selektionsdruck in einer nicht zu
groBlen Anzahl von Generationen in der Lage sein soll, den Fortbestand einer
Population zu sichern. Angesichts des Klimawandels wird allerdings fiir den mog-
lichen Anpassungswert auch seltener Allele argumentiert; diese kénnten fiir die
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Anpassung unserer Holzgewichse an evlutiondr neue Umweltbedingungen nun-
mehr entscheidende Bedeutung etlangen (Lstiblrek et al. 2017). In Kapitel 2.3.2
wurde diese Hiufigkeit mit dem Argument der adaptiven Bedeutsamkeit auf 0,02
beziffert. Beispielsweise ergibt sich bei Wahl von M = 1000, L = 0,01 und o =
0,02 bzw. N, = 576 ein Flichenbedarf von 3 ha (bei Annahme von 50 m? Stand-
raum,

d. i. 200 Biumen je ha), fir L. = 0,005 und « = 0,005 bzw. N, = 2.441 ein Fli-
chenbedarf von reichlich 12 ha. Fir Mischbestinde ergeben sich je nach Mi-
schungsanteilen entsprechende Mehrbedarfe fiir die Einrichtung einer Genres-
source.

Abb. 7-1 zeigt den Zusammenhang zwischen Mindestumfang und Verlust-
wahrscheinlichkeit in einem gréfleren Bereich von &, N, und L. Die infolge
mehrfach vorgenommener Approximation auftretenden gro3eren Werte von Ver-
lustwahrscheinlichkeiten sind nicht realistisch. Sie sind es indessen in dem fiir die
Anwendung interessierenden Bereich der eben noch akzeptierten kleineren Ver-
lustrisiken; nur dieser Bereich ist auch in Tab. 7-1 bertcksichtigt.
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Abb. 7-1. Verlustrisiken bei Betrachtung 1/ o gleichhénfiger seltener Allele mit Heinfigkeiten zmwischen
o = 0,02 bis & = 0,3 und M = 1/ ot je nach dem kritischen Unfang Ne der Genressource. Realistisch
sind die Werte im interessierenden Bereich um 1. = 0,05 bzw. 1. = 0,01 (waagerechte punktierte 1.i-
nien).
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Ganz allgemein sind die Mindestumfinge fiir seltenere Allele gréBer, und mit zu-
nehmendem Umfang der Ressource sinken die Verlustrisiken. Sie sinken zunichst
schnell und spiter langsamer ab. Eine Hilfe fir die Planung sind die Graphen der
Abb. 7-1 insofern, als die erforderliche GréBenordnung des Mindestumfangs
erkennbar wird. So ist fiir L. = 0,1 ein N, von etwa 300 und fur L. = 0,05 ein N,
von 340 vorzusehen, wenn Allele mit der Haufigkeit «=0,02 erhalten werden sol-
len. Nahe null wird das Verlustrisiko dann erst bei IN,~480.

Zunichst interessiert die Ubereinstimmung einiger Angaben der Tab. 7-1 mit
solchen, die in Kapitel 2.3.2 fiir eine andere Situation auf ganz anderem Wege
hergeleitet wurden. Nach Tab. 7-1 ist bei Duldung eines Verlustrisikos von L. =
0,05 fur die Erhaltung gleichhidufiger Allele mit Haufigkeit von je o = 0,02 ein
Mindestumfang von N, = 345 erforderlich; man findet diese Zahl in der Spalte fir
die Anzahl von M = 1/« = 50 seltenen Varianten. Nach Tab. 2.2 hatte sich fur ein
Risiko von L = 0,05 fiir Nichterfassung eines Allels dieser Haufigkeit durch Extra-
polation ein Mindestumfang in dieser GréBenordnung (s. dort rechte Spalte un-
ten) ergeben.

Wiederum nach Tab. 7-1 ist bei einem Vetlustrisiko von L. = 0,05 fur die Er-
haltung etwas hiufigerer Allele mit Hiufigkeit o = 0,05 ein Umfang von N, = 138
erforderlich; nach Tab. 2-5 betrigt dieser N, = 125, liegt also in der gleichen Gr6-
Benordnung. Die Abweichungen zwischen Tab. 2-5 und Tab. 7-1 sind zum Teil
dadurch zu erkliren, dass sich Tab. 2-5 auf Allele eines einzigen Genlocus bezieht,
der Tab. 7-1 demgegeniiber die ganz beliebige Verteilung vieler seltener Allele
tber das Genom zugrunde gelegt ist.

Tab.7-2. Risiken, wenigstens ein Allel an einem von 2, 3, usw. unabhingigen Gen-
loci bei der Einrichtung der Genressource zu vetlieren. Fir jeden dieser Genloci
wurde der Einfachheit halber angenommen, dass dort ein gleiches Verlustrisiko L
von 0,001 oder 0,01 usw. besteht (nach Hattemer ez a/. 1993).

Anzahl unabhingiger Genloci
L |2 3 5 10 20
0,001 {0,002 0,003 0,005 0,010 0,020
0,01 0,020 0,030 0,049 0,096 0,182
0,02 0,040 0,059 0,096 0,183 0,332
0,05 0,098 0,143 0,226 0,401 0,642
0,1 0,200 0,271 0,410 0,651 0,878
0,2 0,360 0,488 0,672 0,893 0,988
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In Kapitel 2.3.2 wurde festgehalten, dass das Kalkil des Mindestumfangs einer
Stichprobe fiir Zwecke der Inventur auf einen einzigen, beliebigen Genlocus zu-
trifft, wir bei der Entscheidung iiber die GréBe einer Genressource aber keine der
uber viele Genloci verteilten Varianten verlieren wollen. Bestehen an & Genloci
die Verlustrisiken L, (/= 1, 2, ..., &), yxso ist dic Wahrscheinlichkeit fir die Erhal-
tung aller Allele dieser Genloc1 (1-L;) und die Wahrscheinlichkeit fiir Ver-
lust mindestens cines dieser Allele wird daher zu W =1 —H (I-L;). Nehmen
wir zur Vereinfachung alle Verlustrisiken als gleich an, ethalten wir W =1-(-
L)% . Die Auflistung einiger Werte dieser Groéfie in Tab. 7-2 zeigt, dass sich das
Verlustrisiko insgesamt erheblich vergréBert, wenn wir nicht einen einzigen, son-
dern auch nur mifig viele weitere Genloci in unsere Betrachtung einbeziehen.

Ein Beispiel soll verdeutlichen, welche Rolle gréBere Anzahlen seltener Vari-
anten in ihrer Verteilung dber das Genom haben und wie in diesem Zusam-
menhang auch die Daten der Tab.7-2 eingesetzt werden kénnen, die sich auf Ver-
lustwahrscheinlichkeiten an unterschiedlichen Anzahlen von Genloci beziehen.
Man setze zunichst die Mindesthdufigkeit der relevanten Allele auf oo = 0,01 und
die Verlustwahrscheinlichkeit auf L. = 0,05. An einem einzigen Genlocus wire
dann als Gesamtanzahl seltener relevanter Varianten gerade 100 mdéglich (M =
1/a=1/0,01=100). Dies wirde nach Tab. 7-1 zu einem Wert fiir N, von 760 fuh-
ren. Lige diese Konstellation von 100 seltenen Allelen mit Hiufigkeiten von je-
weils o = 0,01 identisch an insgesamt zehn voneinander unabhingigen Genloci
vor, so wire die Wahrscheinlichkeit des Verlustes mindestens einer seltenen Vari-
ante deutlich gréBer, nimlich L. = 1-(1-0,05)10 = 0,4013 (vgl. Tab. 7-2). Allerdings
wire dann die Anzahl der seltenen Varianten ebenfalls gréBer, nimlich fir die
zehn Genloci zehnmal 100, also M = 1000. Setzt man zur Berechnung von N,
dieses L und dieses M ein, erhilt man einen benétigten Mindestumfang von N, =
(In 1000 — 1n 0,4013)/0,01=782, was eine mit 760 gut Ubeteinstimmende GréBen-
ordnung darstellt.

Das zur Hetleitung dieser RichtgréBen benutzte Verfahren bezieht sich auf
Individuen, im Zusammenhang mit Generhaltung 7 sitn also Bdume. Sind diese
jung, so sind im Hinblick auf die demographische Enwicklung bzw. natiirliche
Mortalitit Zuschlige vonnéten. Uber diese Mindestumfinge hinaus ist im Falle
von Samen ein weit groBerer Zuschlag erforderlich, da ein gewisser Prozentsatz
der Samen nach den Erfahrungen der Saatgutpriifung keinen lebenden Keim ent-
hilt oder doch nicht keimt.

Die angestellten Uberlegungen schiitzen vor UbermiBigem Allelverlust, be-
wahren aber auch vor zu hohen Investitionen. An den Verlustrisiken verschieden
hiufiger Allele eines Genlocus bei wechselndem Umfang der Genressource in
Abb. 7-1 ist leicht zu erkennen, dass bei sehr groen Umfingen die Verlustrisiken
mehr oder weniger konstant sind, und zwar sind sie bei unnotig hohem Umfang
nahe null. In diesem Fall witd also von einer Genressource zuviel aufbewahrt, was
zu Lasten des Umfangs anderer Genressourcen geht. In einem mittleren Bereich
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gibt es indessen breiten Raum fiir die Planung; und zwar reagiert das Verlustrisiko
bei Umfingen zwischen 50 und 300 drastisch auf dessen Verminderung oder An-
hebung. Sollte der Umfang der Ressource weniger durch genetische Kriterien
bestimmt als durch die vorhandenen Mittel begrenzt werden, geben diese Gra-
phen dennoch wichtige Hinweise zur Beurteilung der Qualitdt des Verfahrens 7
terminis der Erhaltung gering hiufiger allelischer Varianten. Dies gilt auch fir Fille,
in denen die geringen Reste einer stark dezimierten Art die MindestgrofB3e jeweils
unterschreiten.

7.3.2  Inzuchtkoeffizient

Der — in endlichen Populationen zwangsliufig zu erwartende — Anstieg des In-
zuchtkoeffizienten F iiber die Generationen hinweg steht in Beziehung mit der
PopulationsgréBie; und zwar steigt nach Crow und Kimura (1970, /e. cit. Kapitel
3.11) der Inzuchtkoeffizient IF von der Vorgeneration #1 zu einer Generation #
um den Betrag

1 1
F=—+(0-—)-F
Y 2N ( 2N) i

an, worin N die Populationsgréle bezeichnet. Dieser Inzuchtkoeffizient misst
unter idealisierten Bedingungen wie Zufallspaarung, Abwesenheit von Selektion
und Fehlen von Genfluss die Wahrscheinlichkeit fiir Abstammungsindentitit
zweier Allele eines Genlocus. Er entsteht in zufallspaarenden Populationen auf-
grund endlicher GréB3e und hat, wohlgemerkt, nichts mit demjenigen zu tun, wel-
cher den bei bevorzugter Verwandtenpaarung entstehenden Homozygoten-
tberhang relativ zu HW-Struktur misst; er bringt den allgemeinen Grad der Ho-
mozygotie bzw. dessen Anstieg zum Ausdruck.

Der Anstieg von I wird unter den genannten Bedingungen umso rascher er-
wartet, je kleiner die Population bzw. Genressource ist. In der Grélenordnung
von etwa 50 bis 100, erst recht von einigen hundert reproduzierenden Bidumen,
geht der Anstieg langsam vor sich; war der Koeffizient also in der Vorgeneration
null gewesen, nimmt er in einer Genressource mit 50 mondzischen Individuen in
einer Generation gerade um AF = 1/(2N,) = 0,01 zu; unter 600 Individuen wire
die Zunahme gar nur ein Zehntel hiervon, nimlich héchstens 0,1 %. In der dlteren
Literatur Giber Genkonservierung wird demgemal3 die Anzahl von 50 Individuen
als derjenige Umfang der Genressource betrachtet, welcher den Anstieg von F
eben noch bei 1 % oder darunter halten kann. Die Zahl 50 war unter der Bezeich-
nung ,short-term rule‘ einmal so etwas wie eine Goldene Zahl der Genkonservie-
rung (Frankel und Soulé 1981, /. cit. Kapitel 4).

Offenbar vermag in Haustierpopulationen vom Umfang 50 Auslese den in-
zucht-bedingten Riickgang von Leistung und Fertilitit zu kompensieren, wie oft
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angefithrt wird. Die Zahl 50, welcher ohnehin nur der Charakter einer Richtgréfe
zugeschrieben wurde, darf natirlich nicht als Alibi missbraucht werden: Wie Al-
lendorf und Luikart (2007, /e. cit. Kap. 14.9) berichten, sei eine Kritik aus Kreisen
des Naturschutzes an der Mitwirkung von Genetikern einmal damit begriindet
worden, eine Population von weniger als 50 Individuen sei ohnehin zum Ausster-
ben verurteilt und verdiente keine weitere Beachtung; bei einem Umfang von
mehr als 50 Individuen spiele Genetik andererseits keine Rolle mehr. Die beiden
genannten Autoren schreiben dieser Zahl aber eine wichtige Signalfunktion zu. Sie
fithren das Beispiel einer roten Warnanzeige auf dem Armaturenbrett eines
Kraftwagens an und verweisen darauf, dass man beim Aufleuchten wihrend der
Fahrt nicht etwa abwartet, bis der Kraftstoff zu Ende ist; man tankt und hort
damit nicht bereits auf, wenn das rote Licht eben verschwindet. Dieses Tanken
bedeutete cine wirksame Erweiterung der Genressource, die 6rtlich nicht unbe-
dingt erreicht werden kann. So wird empfohlen bzw. teilweise praktiziert, den
wenigen in ausgedehnten Buchenwildern wachsenden Bacherlen mit Blick auf die
irgendwann fillige Verjingung Jungerlen aus der gleichen Region als eine Art von
Komplettierung!® beizupflanzen (U. Tabel, mindl. Mitt.). Es sei dahingestellt, ob
diese Bacherlen in besonderer Weise an dieses Okosystem angepasst sind und den
Charakter einer Genressource beanspruchen kénnen; ihre Konkurrenzkraft gegen-
tber der Buche haben sie jedenfalls bewiesen. Die Vorsorge fir eine Folgegenera-
tion ist im Sinne eines schonenden Umgangs mit Biodiversitit jedenfalls gerecht-
fertigt.

Die (als JJong-term rule bezeichnete) Zahl 500 als eine weitere Goldene Zahl
der Generhaltung sollte gewihrleisten, dass in einer Genressource dieser Grof3e
nicht nur der Anstieg von IF auf 0,01 % begrenzt, sondern auch verlorengegan-
gene genetische Varianten durch Mutation ersetzt werden — im Zusammenhang
mit Baumpopulationen eine etwas vage Vorstellung.

Diese sog. 50/500-Regel, die Franklin (1980) mit dem Gedanken an eine ganz
bestimmte Situation einfiihrte, sollte nur eine gewisse RichtgréBe darstellen, die
ohnehin nur unter einschneidenden Annahmen giiltig sein kann. Frankham e a/.
(2014) leiteten unter erweiterten und weniger restriktiven Annahmen wesentlich
grofBere Mindestumfinge ab.

7.3.3  Reproduktionseffektive Gréfe

Da die Erhaltung ## sity den besonderen Charakter der Langfristigkeit am Ort
besitzt und Naturverjingung impliziert, ist die Frage nach der Mindestgréfie der
Genressource unlésbar mit der Beschaffenheit des Reproduktionssystems ver-
bunden. Im Zusammenhang mit dieser Art der Erhaltung von Genressourcen ist

16 Diese auch in anderem Zusammenhang verwendete Bezeichnung soll nicht den Eindruck er-
wecken, als entstiinde dabei unmittelbar ein irgendwie vollstindiges Ganzes. Die Bestands-
stlitzung kann sich aber zum Zeitpunkt der Reproduktion als sehr férderlich erweisen.
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also bereits bei Uberlegungen zu deren Umfang der Aspekt der Regeneration zu
berticksichtigen.

Neben Faktoren wie unterschiedlichen Anzahlen weiblicher und minnlicher
Paarungspartner und bevorzugter Verwandtenpaarung, Phinomenen des Paa-
rungssystems, wirkt sich bei der Reproduktion der Baume die Variation der Nach-
kommenzahl, primir ein Phinomen der Selektion, in Richtung auf eine Vermin-
derung der effektiven PopulationsgroBe aus und setzt damit Verdnderung der
genetischen Struktur in Gang. Unter der effektiven Populationsgréf3e versteht
man die Grofe einer idealen Population, welche unter bestimmten Aspekten die
gleiche Rate genetischer Anderung aufwiese wie eine vorliegende biologische Po-
pulation. So betrachtet man die inzuchteffektive, die variationseffektive usw. Po-
pulationsgréfie. Die reproduktionseffektive Gréfie Ne oder die Anzahl der an der
Reproduktion vorrangig beteiligten Biume der Genressource einer kosexuellen
Population ist

N
TSN, =Q W) <N,
i=1
worin »; den relativen Anteil der vom #ten Baum zur Folgegeneration beigesteu-
erten effektiven Gameten bezeichnet. Man erkennt leicht die vollstindige Analo-
gie zu der in Kapitel 2.1 vorgestellten effektiven Anzahl der Allele eines Genlocus
nach Crow und Kimura (1970). Exakte Angaben tiber die reproduktionseffektive
PopulationsgréBe in Bestinden sind experimentell nur schwer mdéglich, weil sie
die Zuordnung von Samen zu Elternindividuen voraussetzt. Damit ist es erst recht
schwierig, reproduktionseffektive Mindestgréen fir genetische Ressourcen 7 situ
exakt abzuleiten; vor Rezepturen sollte man sich ohnehin htiten.

Wiren die »; alle gleich, bliebe N, = IN. In nicht zu grofien Populationen lassen
sich diese »; unter Zuhilfenahme sehr variabler Marker zumindest exemplarisch
fur einige Baume schitzen, so dass man mit dem Quotienten N,/N in solchen
Fillen wenigstens einen adidquaten Reduktionsfaktor fiir die durch Zihlen aller
Individuen ermittelte Zensusgréf3e erhidlt. Wir betrachten hierzu das Beispiel 7-1
mit willkiirlich angenommenen Zahlen.

Beispiel 7-1. Berechnung der reproduktionseffektiven Gréfle einer Popu-
IELt il Aus der gesamten Samenproduktion eines Koniferenbestandes mit N = 50
Bidumen wurde eine gréBere Stichprobe auf ihre Abstammung hin untersucht.
Unter Benutzung hochvariabler Marker sei es gelungen, die Abstammung von 40
Samen zu rekonstruieren, und zwar lieBen sich 10 der 50 Baume als Eltern mit
folgenden Anzahlen effektiver Gameten identifizieren:

10 2 30 415 1 4 5 6 3.
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Die zehn Eltern haben zu den insgesamt 80 in ihrer Abstammung rekonstruierten
Gameten also nicht, wie man vielleicht hitte vermuten kénnen, jeweils acht effek-
tive Gameten beigesteuert, sondern recht unterschiedliche Anzahlen. Wir berech-
nen daraus die effektive Anzahl der Elternbdume:

&) ) -] -

Die effektive GréBle betrdgt also nicht 10 wie im idealen Falle gleicher Beitrdge
von je acht Gameten, sondern weniger; und zwar belduft sie sich mit 4,8 noch
nicht auf die Hilfte der zehn Eltern und damit ist N,/IN = 0,48. Daraus schitzen
wir die effektive Anzahl der an der Reproduktion vorrangig beteiligten Eltern
unter allen 50 Biumen mit 0,48x50 = 24. Verallgemeinert man das Ergebnis und
Ubertrigt es auf unsere oben vorgenommene Schitzung von Mindestgrof3en einer
Genressource, so verbliebe von der fiur I. = 0,005 bzw. M = 500 bei « = 0,02 et-
forderlichen Anzahl 576 eine effektive Anzahl von 275 und wir miissten nach
Tab.
7-1 bei gleichem I und M erwarten, dass die Nachkommen in Wirklichkeit anstatt
von Varianten mit Haufigkeit « = 0,02 nur solche mit der etwas grof3eren Hiufig-
keit von 0=0,05 enthalten (nach Tab. 7-1 wire die zugehdrige Mindestanzahl 230).
Die Verlisslichkeit der Schitzung steht und féllt mit der Reprisentativitit der
Samenstichprobe. Wird bei der Stichprobennahme die ZufallsmaBigkeit nicht
strikt eingehalten, so induziert man auf dem Wege kunstlicher Selektion zusitzli-
che Variation der Anzahlen effektiver Gameten. ¢

Stern und Gregorius (1972) haben untersucht, wie sich bei Monézisten die Erzeu-
gung von Gameten beiderlei Geschlechts auf deren effektive Populationsgrofie
auswirkt; die Autoren demonstrierten aber auch die grole Schwierigkeit der
Schitzung; die oben angegebene Formel zur Schitzung der effektiven Populati-
onsgrofle beriicksichtigt die méglicherweise asymmetrische Aufteilung der effekti-
ven Gameten auf die beiden Geschlechter nicht.

Zu den aus der Verlustwahrscheinlichkeit von Allelen bei der Bildung der
Genressource bzw. den aus der Zunahme des Inzuchtkoeffizienten resultiecrenden
Richtwerten sind infolge verringerter effektiver PopulationsgroBle ganz wesent-
liche Zuschlige zu machen, wenn die Genressource ohne grofle Einbullen an
genetischer Variation in die nichste Generation hintibergeleitet werden soll. Das
Beispiel 7-1 fiir die Variation der Beitrige von Biumen zur Samenproduktion der
Population basierte zwar auf willkiirlich angenommenen Zahlen; diese entspre-
chen jedoch gewissen Erfahrungen. Frankel ef a/. (1995) schitzen die relative re-
produktionseffektive Grofie bei Waldbdumen nicht etwa auf die Hilfte, sondern
sogar nur auf ein Fiinftel oder noch weniger ein.
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Die etwas problematische, nicht direkte, Abhdngigkeit der Qualitit des Erhal-
tungsverfahrens von den dafiir aufgewendeten Kosten soll nicht zu Wahllosigkeit
verleiten. Nicht jede Population bzw. Genressource kann in der geschilderten
Weise auf ihre effektive Grof3e hin untersucht werden. Dies verbietet sich in Be-
stinden sowohl wegen zu vieler potentieller Eltern (und damit Problemen der
Abstammungsrekonstruktion) als auch aus Kostengriinden. Es wird daher stets
bei exemplarischen Untersuchungen bleiben mussen. Je nach den 6rtlichen Gege-
benheiten, den biologischen Besonderheiten der Population und den vorhandenen
Mitteln werden Erhaltungsma3nahmen immer von unterschiedlicher Qualitit sein.
In diesem Kapitel kam es aber darauf an zu zeigen, wie empfindlich das Produkt,
d.i. die 7 situ aufbewahrte und zur Naturverjingung vorgesehene Genressource,
auf die planbaren Modalititen des Verfahrens und die nur gering beeinflubaren
Besonderheiten der Reproduktion reagiert.

Zu der urspringlich, d.i. bei Einrichtung einer Genressource geplanten, Min-
destgréBe sind aufgrund unterschiedlicher Beteiligung der Biume an der Repro-
duktion also Zuschlige zu machen. Rotach (2005) hat ecine Reihe von Empfeh-
lungen fiir RessourcengroBen vorgestellt. Sie alle basieren auf dem Kalkil der
Erhaltung allelischer Varianten geringer Hiufigkeit. Noch heute bewegen sich die
fir Genressourcen empfohlenen MindestgroBen in weiten Grenzen zwischen
etwa 50 und etwa 5.000; sie unterscheiden sich sehr durch die Art der Argumenta-
tion. Dagegen spielte die effektive GréBe von Baumpopulationen in der Vergan-
genheit keine Rolle. Erst durch genetische Untersuchungen des Reproduk-
tionssystems wurde man auf die Auswirkungen aufmerksam, welche die reproduk-
tionseffektive Grof3e einer Population im Verhiltnis zur ZensusgroQe hat.

Last but not least ist zu beachten, dass die Schitzung der reproduktionseffek-
tiven Grofe einer Population bzw. Genressource aus der Samenproduktion eines
einzigen Jahres unzuverlissig ist (vgl. Kapitel 11.2). Dieser Parameter ist abhingig
vom jeweils realisierten Reproduktionssystem; gro3e Populationen sind also nicht
immer grof3. Aufgrund der zeitlichen Variation des Reproduktionssystems einer
Population ist auch ihre effektive Gréfie von zeitlichem Wandel betroffen. Zur
Angabe der effektiven Populationsgrof3e iiber einen gewissen Zeitraum hinweg
verwendet man das harmonische Mittel der zu verschiedenen Zeitpunkten erfolg-
ten Messungen dieser Grofie (Kalinowski und Waples 2002). Der instruktive rela-
tive Anteil der mal3geblich an der Reproduktion beteiligten Individuen wird durch
den Quotienten N./N., gemessen. In Populationen mehrfach reproduzierender
Individuen wie denen der Holzgewichse gibt das harmonische Mittel dieser Quo-
tienten deren durchschnittlich effektiven Anteil an.

Dariiber hinaus ist zu bedenken, dass trotz aller negativen Folgen fiir die
Diversitit nicht alle Populationen grol3 sein &dnnen; viele Arten haben in maBig
groflen Populationen evolviert. Dieses Kapitel betrifft auch Populationen anthro-
pogen verminderter GroéQe.
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7.4 Verfahren

7.4.1  Isolation

Die Méglichkeit, Genressourcen von anderen Vorkommen der gleichen Art zu
isolieren, ist bei Erhaltung 7z sitn im Allgemeinen kaum gegeben; denn mit Aus-
nahme seltener Baumarten sind vermutlich die meisten zu Genressourcen erklir-
ten Bestinde reproduktiv nicht als vollstindig isoliert von ihrer Umgebung zu
betrachten. Das bedeutet zum Zeitpunkt ihrer Verjingung die Mdéglichkeit des
Eintrags effektiven Externpollens, was nicht unbedingt negativ zu beurteilen ist;
denn dadurch erhéht sich die effektive Populationsgrofle. Bei einer weitverbreite-
ten Baumart ist von diesem Externpollen wohl vorwiegend eine Zufuhr geneti-
scher Varianten zu erwarten, wenn die umgebenden Bestinde von der Empfin-
gerpopulation mindestens gering differenziert sind und mit dem Pollen 6&rtlich
fehlende private Allele zugefiihrt werden. Der einzige abtrigliche Effekt ist in der
mit dieser ,Verdinnung® bzw. teilweisen Verdringung des ressourceneigenen ef-
fektiven Pollens und der damit verbundenen Verschiebung von Allelhdufigkeiten
zu schen. Das verindert die genetischen Strukturen, welche die Genressource
einmal zu einer solchen werden lieBen, wenn hierdurch die Gefahr eines Identi-
tatsverlustes auch nicht unbedingt heraufbeschworen wird.

Der FEintrag effektiven Externpollens wird als Pollenkontamination bezeich-
net, wenn er nicht mit der Intention vereinbar ist, die man mit der Empfinger-
population verbindet. Er ist Ernst zu nehmen, wenn sich in der Nachbarschaft
einer Genressource allochthone Populationen unbekannten, méglicherweise weit
entfernten, Ursprungs mit vielleicht deutlich anderer genetischer Struktur befin-
den; von dort kénnten solche Allele eingetragen werden, welche die Anpassungs-
fahigkeit der Genressource herabsetzen. Fir Genressourcen der Buche in einer
vorwiegend von Buchenwildern bedeckten Umgebung (Beispiel 6-3) ist in einem
tberschaubaren Zeitraum kaum zu erwarten, dass Bestinde dieser vorwiegend
naturverjungten Baumart durch allochthone Populationen ersetzt werden. Auch
dirften bei dieser Baumart die Spenderpopulationen in der Umgebung vorerst viel
genetische Variation aufweisen, so dass Externpollen in Genressourcen kaum
abtriglich wirken kdnnte; dieser Gedanke von IBleib (2005) ist sicher berechtigt.
Fir Genressourcen etwa der Douglasie ist schon eher zu befiirchten, dass effekti-
ver Pollen aus Bestinden unerwiinschten Ursprungs einfliegt; in einem solchen
Falle wire Isolation ausdriicklich vorteilhaft, solange es in der betreffenden Ge-
gend noch Bestinde negativ beurteilter Kategorien im reproduktiven Alter gibt
(vgl. die Beispiele 2-5 und 5-2).

Die Planer von Erhaltungsmal3nahmen sollte nicht nur die Quantitit, sondern
auch die Qualitit von Genfluss beschiftigen, nimlich die genetische Struktur von
eingetragenem Pollen bzw. Samen. Sind die Spenderpopulationen in der Umge-
bung weniger gut angepasst, so kann Genfluss die Angepasstheit der Gen-
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ressource nur vermindern. Bei Erhaltung 7z situ bzw. der in das Verfahren inte-
grierten Naturverjingung ist andererseits offen, in welchem Umfang die natiirliche
Auslese die genetische Last wenigstens teilweise wieder entfernt. Es ist also nicht
nur die Quantitit des Genflusses fraglich, sondern auch der Grad der Reduzierung
der Fitness sowie die Intensitit und Richtung der Auslese gegen eingetragene
Allele. Je nach der Umgebung einer Genressource kann es sich also verbieten, in
Polleneintransport lediglich den Vorteil vergréerten Populationsumfangs zu
sehen.

Eine besonders wenig erwiinschte Funktion hat effektiver Externpollen bei
Baumarten, welche auch als Obst- bzw. Ziergehdlze angebaut werden. Dazu ge-
hoéren Vogelkirsche, Wildapfel, Wildbirne und die Eibe. Die mit Fernpollen még-
licherweise eingetragenen Gene fir die Ausprigung ganz besonderer Nutz-
eigenschaften diirften die Angepasstheit der Erhaltungspopulation kaum erhdhen.
Anbauten von SuBkirschenplantagen (zur Erzeugung von Obst) befinden sich
jedoch oft in geringer Entfernung zum Wald und damit zu etwaigen Populationen
der wilden Ausgangsart, zu der keinerlei Paarungsbarrieren bestehen. Auch bei der
Eibe ist die Nihe zu Siedlungen, Parks oder Friedhéfen ganz entscheidend; man
denke nur an die besonders geringe Sinkgeschwindigkeit und folglich weite Ver-

| Abt. 62 FoA Seesen
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Abb. 7-2. Pollenelternschaft der Samen einzelner Buchen in einem ausgedebnten Fichtenbestand (ans
Ziehe 2004). Polleneltern in einer Distanz von mebr als 700 m trugen zur Nachkommenschaft des
zentralen Althanms noch mindestens ein Drittel bei.

Von kleineren Bestinden sollte man erwarten, dass hier Externpollen auf ganzer
Fliche etwa gleichmifBig und mit hohem Anteil effektiv wird. Entscheidend sind
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die Position der Pollenspender und die Menge des von ihnen erzeugten Pollens.
In drei Fichtenbestinden (darunter einem nach FoVG zur Saatguternte zugelasse-
nen) des Harzes, einer Gegend mit ausgedehnten Vorkommen dieser Baumart,
schitzten Nascimento ¢f a/ (2010) einen so gut wie einheitlichen Mindestanteil
effektiven Externpollens von 61 %. Damit stammten im Untersuchungsjahr min-
destens 30 % der genetischen Information der Samen von Bidumen auf3erhalb
dieser Bestinde. Die Anteile von Externpollen an den individuellen effektiven
Pollenwolken waren indessen genetisch differenziert (vgl. Beispiel 11-3). In einer
Feldahornallee fand Bendixen (2001), dass Externpollen auf gro3er Strecke, wenn
auch mit gewissen Haufungen, effektiv wurde (Beispiel 12-16).

Wie in den genannten Untersuchungen setzt sich entdeckter effektiver Extern-
pollen aus zwei Komponenten zusammen. Ein Teil ist erkennbar an privaten Alle-
len der Spenderpopulationen, welche in den Samen und nicht in den Altbdumen
auftraten; der andere Teil besteht in effektiven Mehtlocusgameten, welche zwar
keine privaten Allele enthalten, jedoch bei Bertcksichtigung der Kopplung der
Markergenloci (Leinemann und Hattemer 2006) von den Altbdumen nicht gebil-
det worden sein konnten. Vor allem letztere Komponente ist fir eine Dunkel-
ziffer verantwortlich, welche zu notorischer Unterschitzung der Kontamination
fihrt und bei Verwendung nur gering variabler genetischer Marker besonders
hoch ist.

Uber welche Entfernungen effektiver Buchenpollen verbreitet wird, zeigte
Ziehe (2004) am Beispiel einzelner Buchen in einer ganz Giberwiegend mit Fichte
bestockten Umgebung (Abb. 7-2). Da bei geringer Ortlicher Dichte die effektive
Anzahl der Polleneltern gering sein durfte, treten in solcher Situation auch kor-
relierte Paarungen ein. Fir einen Eibenbestand zeigten Leinemann und Hattemer
(2006) wiederum mit Hilfe von Enzymgenloci, dass mindestens 28 % des effekti-
ven Pollens Gber mehrere Kilometer herantransportiert worden sein mussten (vgl.
Beispiel 12-9). Mittels hochvariabler Marker lieBe sich vermutlich eine bessere
Anniherung an den wahren Wert erreichen.

Wie die Pollenverbreitung im Inneren einer Population ist auch Genfluss zwi-
schen Populationen von vielen und sehr variablen Einflussgrofien abhingig. Hat-
ten Ziehe ez al. (1998) anhand wenig variabler Marker beobachtet, dass in einen
Buchenbestand aus einer Entfernung von mehreren hundert Metern effektiver
Fernpollen zu mindestens 3 % eingeflogen sein musste, so stand angesichts der
geringen Variation der damals verfligbaren genetischen Marker auller Frage, dass
der wahre Wert sicher erheblich dariiber lag. Die mit Mikrosatelliten angestellten
Untersuchungen von IBleib (2005) zeigten fiir diese Baumart unerwartet grof3e
Entfernungen zwischen Jungwuchsindividuen und ihrem Samenelter (etwa 40 m),
besonders aber ihrem Pollenelter (etwa 170 m, in einigen Fillen erheblich mehr);
fir viele Buchenbestinde haben diese Verhiltnisse bereits den Charakter von
Genfluss.
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Vom Anteil des effektiven Externpollens wird allgemein erwartet, dass er mit
der Entfernung vom Rand der Genressource bis ins Innere abnimmt. Gelegent-
lich werden daher Genressourcen nach dem Beispiel von Schutzgebieten in Kern-
und Randzonen eingeteilt. Im Falle geringer FlichengréBe wie im Falle der von
Nascimento ¢ a/. (2010) untersuchten Fichtenbestinde wire diese Vorkehrung
jedoch kaum sinnvoll gewesen. Auch wurden nach dem Ergebnis dieser Studie bei
den je 10 Sameneltern im Inneren der drei Bestinde etwa gleiche Anteile von
Externpollen effektiv (vgl. Abb. 11-3). Da sich dieser effektive Externpollen je-
doch als weniger gut durchmischt herausstellte, ist anzunehmen, dass ein erheb-
licher Anteil aus der niheren Umgebung stammte; in  Genressourcen groferer
Ausdehnung liee dies die Ausscheidung einer Kernzone ratsam erscheinen.

Adams und Burczyk (2000) sowie Hamrick und Nason (2000) machten tber-
dies darauf aufmerksam, dass der mit Hilfe eines bestimmten Gameten entdeckte
Anteil der Pollenkontamination () nicht der eigentlichen Genflussrate (7) ent-
spricht. Die Genflussrate betrigt in Wirklichkeit 7z = 4/d, worin d die Hiufigkeit
des diagnostischen Gameten in der Umgebung der Ressource bezeichnet. Nur
wenn die Umgebung auf ein privates Allel fixiert ist und simtlicher Externpollen
entdeckt wird, so ist 4 = 1 und nur dann stimmt die Genflussrate mit dem Anteil
der Kontamination iiberein.

Eine Genressource wird durch Genfluss desto stirker verindert, je stirker die
Spenderpopulationen in der Umgebung von der Genressource differenziert sind.
Sind in der Umgebung einer Genressource viele Bestinde der gleichen Baumart
allochthon, diirfte die Bedeutung von Isolation in kiinftigen Generationen eher
zunehmen. Diese Aussage wire dann begriindet, wenn der Anteil allochthoner,
stirker differenzierter, Bestinde in der Zukunft steigt; auch hierauf machten
Adams und Burczyk (2000) aufmerksam.

Bisher wurden im Zusammenhang mit Isolation nur anemophile Baumarten
erwihnt. Der Transport effektiven Pollens durch Insekten wird zwar auch von
mehreren Faktoren beeinflusst, doch ist die GréBenordnung der Transportweiten
des Pollens entomophiler Arten sicher nicht grundsitzlich anders — wenn man
von dem sicher weiten Ferntransport geringer Pollenmengen einmal absieht. So
wies Fromm (2001) in einer gréB3eren Population der Winterlinde nach, dass effek-
tiver Pollen auch von einzelnen weit entfernt in der Feldflur stehenden Bdumen
stammte (vgl. Beispiel 11-4). Schnabel und Hamrick (1995) berichteten von zwei
kleineren je etwa 3 ha groB3en Bestinden der didzischen Gleditschie (Gleditsia tri-
acanthos), in welche je nach Reichlichkeit der Bliite ein deutlicher Anteil effektiven
Externpollens eingetragen wurde; er betrug in guten Samenjahren 17 bzw. 19 %,
in weniger guten 28 bzw. 30 %. Hamrick und Nason (2000), Hamrick (2004) und
Savolainen ef a/. (2007) prisentierten Ubersichten iiber Anteile effektiven Extern-
pollens verschiedener Baumarten und Mindestentfernungen seiner Verfrachtung.
Am Beispiel tropischer Baumarten verwies Boshier (2004) auf die zahlreichen
Faktoren, die fiir den Paarungskontakt zwischen Populationsfragmenten (sie sind
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in dieser Hinsicht mit Genressourcen vergleichbar) maligeblich sind; dazu gehdren
neben den Entfernungen zwischen den Fragmenten (bei zoophilen Arten) die Art
der Pollinatorenfauna, der Grad der Selbstunvertriglichkeit der Arten und deren
Hiufigkeit in dem betreffenden Gebiet. Diese Faktoren beeinflussen auch den
Grad des Eintrags von Pollen und ggfs. Samen aus kunstlich entstandenen Pro-
duktionspopulationen.

Zu entomophilen Arten in der mitteleuropdischen Baumflora gehéren auch
Rosaceen, welche iiber ein System genetischer Inkompatibilitit verfiigen, wie es in
Kapitel 1.3.3 skizzenhaft vorgestellt wurde. Danach sind bei diploiden Rosaceen
wie der Vogelkirsche oder Elsbeere mit ihrer teilweise vegetativen Reproduktion
geklumpt auftretende Klongeschwister® untereinander nicht kompatibel, da
Selbstbefruchtung grundsitzlich ausgeschlossen ist. Einwanderung der im Obst-
bau vorteilhaften rezessiven (also nicht kodominanten) S-Allele aus StBkirschen-
plantagen wirde jedoch die Barriere gegeniiber Selbstbefruchtung zerstéren. Die-
se Allele sind bei der Reproduktion mit einem Selektionsvorteil ausgestattet — ein
Vorteil, von dem nicht sicher ist, ob er durch spitere Viabilititsauslese gegen
Homozygotie im Gesamtgenom wieder kompensiert werden kann. Die Rekon-
struktion der Abstammung von 319 Samen eines wenige Genotypen umfassenden
Vorkommens durch Kownatzki (2002) ergab einen Anteil effektiven Ex-
ternpollens von immerhin 244 %. Obwohl in kleinen Vorkommen die Ortliche
Produktion effektiven Pollens gering ist und viel Raum fiir Externpollen ldsst, gibt
diese Zahl doch zu denken. Die zur Analyse verwendeten Marker waren nicht
sehr variabel, so dass der Nachweis effektiven Externpollens nicht voll effizient
gewesen sein mag. Die Entfernung sowohl zum nichsten Wald mit Vogelkirschen
als auch die zu SuBkirschen in Hausgirten betrug jeweils etwa 600 m; sie wird von
Bienen und Hummeln offenbar leicht iiberwunden.

Ist fiir Erhaltungssamenplantagen (Kapitel 8.4) Genfluss lediglich durch Ein-
trag von Externpollen relevant, so kann je nach Baumart fiir Genressourcen 77 situ
(dieses Kapitel) sowie fiir kunstliche Erhaltungsbestinde (Kapitel 8.3) auch Sa-
menmigration Bedeutung haben. Dies gilt etwa fiir die anemochoren Salicaceen,
aber auch die zoochoren Rosaceen und Eichen. Wohl jedermann ist bereits auf
junge Eichen aufmerksam geworden, die sich weitab von fruktifizierenden Fi-
chenbestinden einstellten. Umgekehrt wird auch in Eichenpopulationen eine ge-
wisse Menge von Eicheln eingetragen, die mithilfe genetischer Marker auch ein-
geschitzt werden kann (Adams 1992). Fir die Genflussrate ist zu erwahnen, dass
mit Samen gegeniiber Pollen mehr genetische Information eingetragen wird.

Um auf der sicheren Seite zu bleiben, folgten Adams und Burczyk (2000) der
Empfehlung, den Eintrag externer genetischer Information so weit wie mdglich
fernzuhalten und zogen verschiedene Méglichkeiten in Betracht: Bei Auf-
bewahrung von Genressourcen 7z sitn sind negative Wirkungen durch Genfluss
dort zu erwarten, wo in der Umgebung mehrheitlich allochthone Bestinde vor-
kommen. Ob sich ein Sicherheitsabstand einhalten ldsst, hingt von der Baumart,
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dem Ergebnis der fiir die Auswahl vorgenommenen Inventuren sowie der Grof3e
allochthoner Populationen, deren Blihphinologie und deren Anpassungszustand
ab. Der Rahmen fir eine entsprechende Planung ist im Gegensatz zur Bewahrung
exc sitn natiirlich begrenzt. Als Ausweg bietet sich die Begriindung von Pufferzonen
mit Vermehrungsgut aus Ortlichen autochthonen Bestinden um die Genres-
sourcen an oder aber deren Bepflanzung mit ganz anderen Baumarten. Die Auto-
ren rechneten vor, dass eine Pufferzone von nur 200m Breite um eine idealerweise
als quadratisch angenommene Ressource von 100 ha Fliche nahezu die gleiche
Fliche beansprucht wie die Ressource selbst. Zusammenhingende Flichen von
nahezu 2 km? GréBe fir eine Genressource einer Baumart diirften in Mitteleuropa
schwer zu finden sein. Ob die hier angenommene Breite der Pufferzone zum Ziel
fihrt, ist nach den oben erwihnten Untersuchungen von IBleib (2005) an der
Buche und denen von Buschbom e a/. (2012) an der Traubeneiche Uberdies frag-
lich; in Mitteleuropa mit seinem vergleichsweise geringen Baumartenspektrum
diirften nur wenige Landschaften von viablem Pollen hiufigerer Baumarten ginz-
lich frei sein (vgl. Gillet und Ziche 2012).

Tab.7-3. Flichenbedarf (in ha) forstlicher Genressourcen je nach Umrissform
(Kreis oder Quadrat) und Breite einer Pufferzone.

GroBe ohne GroBe mit einer Pufferzone Gr6Be mit einer Pufferzone
Pufferzone von 200m Breite von 300 m Breite
Kreisform Quadratform | Kreisform Quadratform
100 183 196 235 256
50 112 123 153 171
10 45 51 72 84

In Tab. 7-3 wird an einigen Beispielen ersichtlich, wie der Flichenbedarf fiir Gen-
ressourcen verschiedener GréB3e (10 bis 100 ha) durch die Anlage einer (200 bzw.
300 m breiten) Pufferzone zunimmt. Von einer méglichst geschlossenen Umiriss-
form ist weniger Polleneintrag zu erwarten. Die Auswahl weniger und gréferer
Populationen erfordert unter sonst gleichen Bedingungen relativ geringeren
Mehrbedarf fir Pufferzonen als mehrere kleinere Populationen.

Vor dem Stadium der Naturverjingung bleiben also nur die waldbaulich er-
probten Moéglichkeiten zur Anregung der Blite bzw. der Reproduktion in der
Genressource. Die Erhohung der Produktion effektiven Pollens der Genressource
selbst relativ zur Umgebung dirfte sich schwierig gestalten. Der Ausweisung einer
in sitn zu bewahrenden Genressource entsprechende Nutzungseingriffe in der
Umgebung vorausgehen zu lassen, stellt sich ebenso als nicht einfach dar. Eine
einmalige Blihstimulation vor Einleitung des Prozesses der Naturverjingung
wirkt auf einzelne Genotypen sicher unterschiedlich. Aus alledem ist zu folgern,
dass sich bei gegebener Entfernung wohl nur eine teilweise Herabsetzung des
Externpolleneintrags erreichen ldsst.
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Die durch SEWALL WRIGHT in die Forschung eingefithrte indirekte Methode
zur Quantifizierung stattgefundenen Genflusses als evolutiondre Kraft aus dem
Grad der derzeitigen Differenzierung von Populationen ist nur auf ideale Popula-
tionen anwendbar und ersetzt nicht direkte Schitzungen auf experimenteller
Grundlage. Auf dem Gebiet der Verbreitung effektiven Pollens zwischen Bestin-
den bzw. Populationen besteht noch erheblicher Forschungsbedarf. Vorausset-
zung fiir Fortschritte auf diesem Gebiet ist Forschung mittels hochvariabler gene-
tischer Marker in Verbindung mit genetischem Monitoring zumindest der Genres-
sourcen.

7.4.2  Waldbauliche Behandlung und Verjiingung

Zur Einhaltung eines ausreichend groflen Umfangs der Genressource miissen
Bemiihungen um deren langfristige Erhaltung treten. Vor allen Dingen bei rascher
Umweltinderung muss die Variation in der /7 situ erhaltenen Genressource aus-
reichende Sicherheit fiir langfristige Persistenz und damit fiir Anpassung bieten.
Wie bereits in der Einleitung zu diesem Kapitel zum Ausdruck kam, wird bei der
in situ vorgenommenen Erhaltung genetischer Ressourcen der Zusammenhang
zum angestammten Okosystem nicht unterbrochen und bei der in das Erhal-
tungsverfahren integrierten Naturverjingung tritt auch kaum eine Unterbrechung
des oOrtlichen Anpassungsprozesses ein. Dies betont den langfristigen Charakter
der Aufbewahrung 7 sifu. Auch ist der Spielraum der Viabilititsauslese angesichts
hoher Nachkommenzahlen bei Naturverjingung gréBer als etwa in kiinstlich be-
grindeten Erhaltungsbestinden — ein der Kontinuitit des Anpassungsprozesses
torderlicher Umstand. Man iiberlege einmal fiir sich selbst, iiber wieviele Genera-
tionen eine Genressource erhalten werden soll, und wie langen Zeitrdumen dies
entspricht!

Sowohl bei der Bestandespflege als auch bei der Naturverjingung von Genres-
sourcen muss waldbaulich gesteuert werden, dass vie Biume ihren Genbestand
an die Folgegeneration weitergeben konnen. Das verlangt eine sorgfiltic abge-
stimmte Bestandesdichte. Im Baumalter behindert die bei hoher Dichte hert-
schende Konkurrenz Bdume mit weniger Zugang zum Licht an der Reproduktion;
zu geringe Dichte bedeutet andererseits eine zu starke Verringerung der Indivi-
duenzahl. Angesichts zeitlich wechselnder Beteiligung der Bestandesmitglieder an
der Reproduktion bieten lange Verjingungszeitriume einen Weg, um viele Biume
am Verjiingungsprozess zu beteiligen. Am Beispiel Osterreichs wies Miiller (1996)
auf die Besonderheit der Waldbehandlung in Erhaltungsbestinden hin.

Im Interesse der Reproduktion der zu Genressourcen erklirten Bestinde ha-
ben bei der Behandlung sowohl das Wachstum als auch die mechanische Stabilitit
hohe Prioritit. Rotach (2005) stellte in seiner eingehenden Diskussion dieser
Grundsitze fest, dass Durchforstung nicht nur erlaubt, sondern dringend ange-
zeigt ist, um Uberbestockung mit ihren Risiken fiir die Stabilitit zu vermeiden. Fiir
die Durchforstung haben verschiedene Autoren die Niederdurchforstung emp-
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fohlen. Eine systematische Durchforstung ist unzweckmalig, weil sie die natirli-
che Auslese behindert und teilweise stagnieren ldsst. Die sonst bei der Durchfors-
tung Ubliche Auswahl der Biume nach ihrer morphologischen Qualitit sollte in
Genressourcen nicht zu stark ausfallen.

Da bei der Verjungung die genetische Struktur der Folgegeneration bestimmt
wird, kommt es auf dieses Stadium besonders an (Rotach 2005). Fur iz situ erhal-
tene Genressourcen stellt die Naturverjiingung die Methode der Wahl dar. Die
Dichte der Population bzw. des Bestandes ist wihrend des gesamten Vorgangs so
hoch zu halten, wie es die Anforderungen der Folgegeneration an Licht und
Wirme erlauben. Muller-Starck (1996) sieht je nach Baumart auch die Schaffung
von Mosaikstrukturen durch kleinflichige Verjiingung und — je nach den vorkom-
menden Baumarten — stufige Bestandesstrukturen als vorteilhaft an.

In genetischer Hinsicht gelten fiir die Behandlung zwei Grundanforderungen:
Vermeidung starker Eingriffe in die Umwelt und das Reproduktionssystem sowie
die Erhaltung eines groflen effektiven Populationsumfangs durch die Beteiligung
moglichst vieler Bestandesglieder an der Reproduktion. Diesen Umstand haben
Hussendérfer und Maller-Starck (1997) in seiner Bedeutung herausgestellt. Baum-
gruppen und erst recht Einzelbdume besonders seltener Arten erfordern eine
Ausrichtung des Waldbaus auf deren Erhaltung; so sind die in Buchenbestinden
wachsenden sog. Edellaubhdlzer ohne Pflegeeingriffe der Konkurrenz der Buche
unterlegen — auch, wenn sie Ortlich hiufiger vertreten sind als die Buche.

Bleibt die Naturverjiingung teilweise aus, kann man durch Erginzungspflan-
zung von Vermehrungsgut aus der Genressource selbst nachhelfen; die Samen
missen mit besonderer Sorgfalt, in idealer Weise in mehreren Jahren, geerntet
werden. Das Saatgut aus verschiedenen Teilen der Genressource wird vor der
Aussaat gemischt. Vermehrungsgut aus anderen, besonders allochthonen, Popula-
tionen sollte dabei keine Verwendung finden.

In Beispiel 7-2 sind einige Grundsitze zusammengestellt, die fiir die Erhaltung
von Genressourcen der Buche in Rheinland-Pfalz (vgl. Beispiel 6-3) maligeblich
sind.

Beispiel 7-2. Behandlung von Genressourcen der Buche in Rheinland-
1g&IPA Nach Maurer und Tabel (2000) werden in Rheinland-Pfalz die zz sitn erhal-
tenen Genressourcen der Buche nach folgenden Grundsitzen behandelt: Die
Bestidnde sind als Versuchsflichen ausgewiesen und genieflen damit den besonde-
ren Schutzstatus der landeseigenen Versuchsanstalt; mit dieser sind denn auch alle
waldbaulichen Maf3nahmen abzustimmen. Insbesondere werden Bestinde nach
den Regeln des naturnahen Waldbaus behandelt. Die Verjingung erfolgt aus-
schlielich auf dem Wege der Naturverjiingung.
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Der Verjingungsvorgang soll nicht zu rasch ablaufen, d.h. eine mittelfristige
Verjiingungsplanung ist einzuhalten. Steht das Gelingen der Naturverjingung
durch hohen Wilddruck in Frage, so ist Flichenschutz vorzusehen. Bleibt Natur-
verjingung infolge schlechten Bodenzustandes aus, so ist der Boden zu bearbei-
ten. Im Falle starker anthropogener Belastung sind Kalkung oder andere Arten
der Diingung zur Vitalisierung angezeigt. Auf keinen Fall darf kiinstlich gewon-
nenes Vermehrungsgut aus dem betreffenden oder gar einem anderen Bestand
eingebracht werden. Die Buche muss langtristig die fithrende Baumart bleiben;
nur unter dieser Bedingung kénnen auch Mischbaumarten an der Verjiingung be-
teiligt werden. 4

Das Thema Naturverjingung wird in Kapitel 11.2 im Zusammenhang mit Pro-
duktionsbestinden aufgegriffen. Koskela ez 2/ (2013) wiesen auf eine groB3e Zahl
vorgeschlagener Behandlungsrichtlinien hin.

7.4.3  Genetisches Monitoring

Auf dem Gebiet des Naturschutzes ist es bereits Routine, im Rahmen der Be-
richtspflicht gem. Fauna-Flora-Habitat-Richtlinie der Europiischen Union perio-
disch den Erhaltungszustand bestimmter biologischer Arten und Lebensraum-
typen mit bestimmten Parametern zu beurteilen (Weddeling e a/. 2007). Uberdies
ist die Uberwachung bestimmter Bestandteile der Biodiversitit gem. Artikel 7b
CBD (siche Kapitel 14.1) seit Jahren fiir die Unterzeichnerstaaten verpflichtend.

Man unterscheidet verschiedene Intensititsstufen genetischen Monitorings
(vgl. Schwartz et al. 2000). Stufe I zielt auf die genetische Inventur von Individuen
und Populationen ab, wodurch sich etwa der Umfang von Introgression feststel-
len ldsst. Stufe II konzentriert sich auf genetische Parameter wie genetische Varia-
tion, Heterozygotie, effektive Populationsgrofle, Zerstiickelungsetfekte, Modaliti-
ten des Paarungssystems oder Genfluss. Damit erlaubt die periodische Erhebung
dieser Parameter Schlisse auf den Verlauf genetischer Prozesse. Nicht erst mit der
Entwicklung molekularer Marker kommen dem genetischen Monitoring von
Pflanzenpopulationen nicht-invasive Methoden der Probennahme zustatten. Kit-
zel et al. (2012) beschreiben hierfiir geeignete Konzepte auf der Grundlage des
deutschen Fachprogramms Genressourcen.

In letzter Zeit wurde verschiedentlich die Notwendigkeit des genetischen Mo-
nitorings sowohl ex situ als auch zn sitn aufbewahrter Genressourcen angesprochen
(Rotach 2005, Gregorius und Degen 2007, Maurer und Kitzel 2007). Genetisches
Monitoring bedient sich der Indikatoren und ihrer Verifikatoren, welche bei der
Auswahl von Genressourcen Verwendung finden. Besonders wihrend der Erhal-
tung von Genressourcen iz situ — aber nicht nur hier — liegt es nahe zu beobach-
ten, ob und in welchem Umfang die fur die Auswahl mafigeblichen Kriterien nach
wie vor erfillt sind, und wie sich die Erfolgschancen einer Malnahme entwickelt
haben. Genetische Strukturen sind zwar Ergebnis zuriickliegender evolutionirer
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Ereignisse, stecken aber auch den Rahmen fiir die Reaktion auf kiinftige Ereignis-
se (Umweltinderung) ab und eignen sich daher fir die Fritherkennung potentieller
Gefihrdungen (Gregorius und Degen 2007).

Monitoring gilt vor allem den genetischen Folgen menschlicher Einflussnah-
men im Vergleich unterschiedlich intensiv beeinflusster Walder. Es dient der Ge-
winnung von Erkenntnissen tiber die Auswirkung der Titigkeit des Menschen und
man darf zuversichtlich sein, dass damit 6ffentliches Interesse an der Erhaltung
genetischer Ressourcen geweckt wird. Die Bioindikation mithilfe genetischer Mar-
ker hat besondere Verfahren entwickelt, welche die Effizienz genetischen Monito-
rings nur sehr verbessern kénnen (Miiller-Starck und Schubert 2000).

Maurer und Kitzel (2007) haben Aufgaben und Inhalt des Monitorings forstli-
cher Genressourcen beschrieben. An Genressourcen als Objekten des Monitoring
lisst sich der Vergleich zu den zuvor bei der Auswahl ohnehin erhobenen Daten
der wichtigen Verifikatoren ziehen. Ein besonderer Erkenntniswert periodisch
wiederholter Aufnahmen liegt in der Einschitzung zeitlicher Variation des geneti-
schen Systems von Baumpopulationen und der Abgleich mit den bei der Auswahl
zugrunde gelegten Indikatoren.

Maurer e al. (2001) berichteten tiber die Methodik der Inventur einer Buchen-
population, welche spiter in ein umfangreicheres Programm mit vier derartigen
Flichen aufgenommen wurde (Maurer ez a/. 2008). Steiner ¢f al. (2010) haben iiber
cine erste Zustandsbeschreibung von finf Populationen der Vogelkirsche auf
speziell ausgewihlten Monitoringflichen berichtet (s. Kapitel 2.4) und fir die
Zukunft Folgeaufnahmen angekindigt; Degen ¢ a/ (2008) hatten bereits Details
des Verfahrens einschlieBlich des Aufbaus einer Datenbank mitgeteilt.

Ergebnisse iiber lingerfristiges Monitoring von Genressourcen liegen ange-
sichts der noch kurzen Geschichte dieser Titigkeiten bisher nicht vor. Hier und da
vorgenommene Untersuchungen dienen zwar der Analyse rdumlicher Variation
genetischer Systeme, entbehren aber vorerst der Moglichkeit zeitlicher Vergleiche.
Findet auf Flichen genetischen Monitorings von Populationen gleichzeitig ein
Umweltmonitoring statt, bietet sich die willkommene Gelegenheit, 6kologische
Untersuchungen durch genetische Analysen zu vervollkommnen (Kitzel ef al.
2005).

Wie bereits im Kapitel 5 erwihnt, sind auch Genressourcen ex situ in einem
Zustand zu erhalten, welcher einmal fiir thre Auswahl als genetische Ressource
malgeblich gewesen sein kénnte, der aber auch der Verfolgung des dabei ins Au-
ge gefassten Ziels entspricht und die spitere Regeneration bzw. Nutzung erlaubt.
Auch ex sitn autbewahrte Genressourcen werden dadurch zu Objekten geneti-
schen Monitorings.
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Die beste Genbant ist der Wald.
(BURSCHEL 1989)

8.1 Eigenschaften

Erhaltung 77 sitn ist mit Naturverjingung verkniipft, die ihren dynamischen Cha-
rakter ausmacht und insbesondere die Moglichkeit der Anpassung aufrechterhilt.
Demgegeniiber ist Erhaltung ex siz# dynamisch oder statisch, je nachdem die gene-
tischen Strukturen der Ressource moglichst unverindert erhalten werden, oder ob
thnen dynamische Entwicklungen méglich bleiben sollen. Ist die Erhaltung im
angestammten Okosystem wegen der Gefahr der Stérung oder Zerstérung nicht
gentigend sicher oder sind die Mdglichkeiten der Reproduktion dort stark einge-
schrinkt, ist die Bewahrung ex sitn zwangsliufig. Anpassung an die Umwelt im
Geldnde ist unter den meisten Verfahren der Erhaltung ex situ aber kaum moglich.

Wie auch in Art. 9 CBD (Anonymus 1993a; vgl. Kapitel 14.1) festgestellt wird,
erfolgt Generhaltung ex siz# in Erginzung zu Erhaltungsmalnahmen 7 situ. Die
Erhaltung ex situ ist zwar auf bestimmte Vorhaben beschrinkt, darum als Instru-
ment der Genkonservierung aber nicht weniger wichtig.
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Ein Grund fur die Erhaltung ex si## kann zu geringe GroBle oder zu geringe
Dichte einer an sich erhaltenswerten Population oder deren Vorkommen in Mi-
schung mit einer konkurrenziiberlegenen Baumart sein. Die Aufbewahrung ex sizu
ist also dann die Methode der Wahl, wenn eine schr selten gewordene Baumart
wie die Eibe wieder angesiedelt werden soll. Zum Beispiel bestehen manche Vor-
kommen der Eibe nur aus vereinzelten Baumen, deren Geschlechterverhiltnis oft
nicht annihernd ausgewogen ist, was die reproduktionseffektive Populationsgrofie
zusitzlich vermindert (vgl. Beispiel 12-9).

Vander Mijnsbrugge et al. (2005) erkennen in der Erhaltung s eine unersetzli-
che Alternative, wenn die Erhaltung in Privatbesitz befindlicher genetischer Res-
sourcen wegen der Folgekosten fiir den Besitzer schwierig wire. Auch die Gefahr
umfangreichen Polleneintrags aus allochthonen Bestinden zwingt zur Erhaltung
ex sitn, etwa in  Form von Erhaltungsbestinden (vgl. Kapitel 8.3).Vorwiegend
statischen Charakter hat die Generhaltung ex szz# bei der Einlagerung von Samen,
Pollen oder Spross- bzw. Wurzelteilen. Diese Verfahren haben allerdings auch nur
so lange statischen Charakter, wie keine oder doch nur geringe Mortalitit eintritt.
Besondere Bedeutung erlangen Methoden der Regeneration von Organ- oder
Gewebekulturen zu ganzen Pflanzen. Findeutig dynamischen Charakter hat die
Bewahrung in kiinstlich angelegten Erhaltungsbestinden.

8.2 Aufbewahrung von Samen in Genbanken

Dem Vorbild von N.I. VAVILOV folgend, ist die Einlagerung von Saatgut in Gen-
banken Grundpfeiler der Erhaltung genetischer Ressourcen landwirtschaftlicher
Kulturpflanzen (vgl. Beispiel 5-4). Fiir MaBnahmen bei Waldbdumen hat diese Art
der Generhaltung zwar nicht diese ausschlieflliche Bedeutung, doch ist die zuge-
horige Samenernte Bestandteil einiger Mal3nahmen im Rahmen der Erhaltung von
Genressourcen ex situ.

Vorteilhaft an der Aufbewahrung einer Genressource als Saatgut sind dessen
leichter Transport und vor allen Dingen der geringe Raumbedarf. Dieser ldsst auf
engstem Raum die Aufbewahrung sehr grofler Anzahlen von Genotypen zu. Die
Aufbewahrung von Samen stellt daher eines der wichtigsten Instrumente der Er-
haltung ex situ dar. In den Beispielen 5-1 und 5-4 wurde von groflen inter-
nationalen Genbanken und ihrer Bedeutung berichtet. Gemessen an der Gene-
rationsdauer von Waldbdumen sind der Einlagerung von Samen in Genbanken je
nach Baumart jedoch gewisse Grenzen gesetzt. Zwar lisst sich Saatgut der meis-
ten Koniferen (mit Ausnahme der Weil3tanne) fiir einige Jahrzehnte ohne wesent-
liche Keimkraftverluste aufbewahren, doch betragen die Lagerzeiten fiir Saatgut
der Laubbidume, besonders in der Familie der Fagaceen, in der Regel nur einen
Winter oder — bei bestimmter Art der Behandlung — doch nur wenige Jahre (vgl.
Tab. 8-1). Die Lagerfihigkeit hingt vom Feuchtigkeitsgehalt bei der Einlagerung
und der Lagertemperatur ab. Ein allgemein akzeptiertes Kriterium fiir die mégli-
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che Lagerungsdauer, d.h. einen toleriertbaren Keimkraftverlust, gibt es nicht. Je
héher dieser Verlust, desto gréBer auch die Gefahr unerwinschter Selektion. Um-
fangreiche Daten tiber die Aufbewahrung von Saatgut stellte Schubert [ca. 1999]
zusammen; dort finden sich auch Empfehlungen fiir die Art der Vorbehandlung
sowie Erfahrungen tiber Keimkraftverluste.

Die Beschaffenheit und die Langlebigkeit der Samen spielen eine gro3e Rolle
fir ihre Verbreitung, den Genfluss sowie die Etablierung einer Pflanzengenerati-
on; sie stellen somit wichtige Elemente in deren genetischem System dar. Pflan-
zenarten unterscheiden sich enorm hinsichtlich der Langlebigkeit ihrer Samen im
Boden; es bestehen Parallelen zur Variation dieses Merkmals innerhalb von Arten.
Die zugrundeliegenden physiologischen Figenschaften wirken sich zweifellos auch
bei der Lagerung von Samen unter Bedingungen aus, welche von denen in der
Natur stark abweichen. Im Gegensatz zu annuellen Pflanzen ist die Lebensdauer
von Baumsamen auch bei Einsatz sehr guter Lagerungsmethoden viel geringer als
die Dauer einer Generation.

Mit der Erhaltung forstlicher Genressourcen befasste Organisationen wie das
Bayerische Amt fiir forstliche Saat- und Pflanzenzucht in Teisendorf unterhalten
Klengen, denen Lagerkeller in einem Verbundnetz zur Doppellagerung ange-
schlossen sind. Diese Art der Lagerung erhoht die Sicherheit. In Teisendorf wird
jeder Saatgutposten einerseits in GroB3behiltern (verschweiliten Dreischichtfolien)
fir die eigentliche Langzeitlagerung aufbewahrt; daneben enthalten Kleinbehalter
Samen fir die in zwei- bis dreijihrigen Abstinden durchgefithrten Keim-
priifungen. Diese Art der Priifung liefert sichere Ergebnisse, wihrend der Tetra-
zoliumtest die Keimfdhigkeit nicht immer verldsslich anzeigt (fiir die Winterlinde
vgl. Fromm 2001). Zur Erhaltung der Keimkraft ist eine optimale technische Aus-
stattung der Genbank erforderlich. Gelagert wird je nach Empfindlichkeit der
Baumart bei —10 °C bzw. bei —20 °C. Die Kaltzellen sind mit einer Frostsicherung
im Boden ausgeriistet, damit dort nicht mit der Zeit Permafrost eintritt (Behm
2004; vgl. Beispiel 5-4).

Maf3stab fir die Giite der Aufbewahrungsmethode von Samen ist, ob und in
welchem Grade deren Regeneration gelingt. Insofern ist die Methode der Aufbe-
wahrung nicht vom Aspekt der Regeneration zu trennen (vgl. Kapitel 9.4). Die
Angaben in Tab. 8-1 sind nur grobe Durchschnittswerte, denn auch die Viabilitit
von Samen unterliegt in gewissem Umfang genetischer Kontrolle. Wie Melchior
(1985) und Gallo (1991) gezeigt haben, ist der Keimkraftverfall linger einge-
lagerten Saatgutes der Aspe (und zwar Hybriden Populus tremmnla x P. tremulodes)
nicht nur mit Drifteffekten, sondern auch mit Viabilitdtsselektion und damit adap-
tiver Anderung der genetischen Struktur der Ressource verbunden. Die Viabiliti-
ten einzelner Kreuzungsfamilien wichen bereits nach zweijahriger Lagerung stark
voneinander ab und sanken nach 5 Jahren auf Werte zwischen 92 und 0 %. Diese
Differenzierung hatte nichts mit unterschiedlicher Qualitit der eingelagerten Sa-
men zu tun; denn erstens waren die Keimprozente anfinglich gleich, und zweitens
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wirkte sich der Genotyp des minnlichen Kreuzungselters bei den 40 Kreuzungs-
familien stirker aus als der des Samenelters (vgl. Hattemer e al 1993, loc. cit.
S. 341f). Eine mit besonderem Selektionsdruck ex sizu einhergehende Anpassung,
hier an das Klima im Kithlraum, ist kaum vorteilhaft.

In die Tab. 8-1 ist auch die Aufbewahrung von Pollen als eine Methode der
Erhaltung genetischer Information aufgenommen. Da eine derartige Ressource
zur Regeneration allerdings eines Befruchtungsprozesses bedarf, interessiert diese
Methode nur am Rande. Sie spielt eine gewisse Rolle in der Zichtung, im Zu-
sammenhang mit Genkonservierung aber allenfalls bei Verfolgung des Ziels (a).
Klumpp (2005) gab eine ausfiihrliche Zusammenstellung sowohl der einschligigen
Methoden als auch der heutigen Moglichkeiten zur Aufbewahrung von Samen
und Pollen.

Tab. 8-1. Derzeit mégliche Lagerungsdauer von Saatgut und Pollen verschiedener
Baumarten (nach Behm ¢ a/. 1997). + bedeutet: Anwendung vorliufig moglich;
technische Entwicklung mehr oder weniger abgeschlossen; ? Erfahrungen liegen
nicht vor; — Methoden derzeit nicht verfiigbar. Einige Angaben tiber Saatgut sind
gem. Paul ¢z al. (2010) aktualisiert.

Baumart Lagerungsdauer in Jahren
Saatgut Pollen

Taxus baccata 5-6 +
Abies alba 3-6 3
Larix enropaea >20 10
Picea abies >30 10
Pinus sylvestris >10 10
Pinus cembra 2-3 +
Acer psendoplatanus, A. campestre 2-3 -
Alnus glutinosa, A. incana >10 +
Betula pendnla, B. pubescens 3-6 5
Carpinus betulus 2-3 ?
Fagus sylvatica 5 -
Fraxcinus excelsior >10
Poputus spp. >5 10
QOuercus petraea, Q. robur 1 -
Sorbus torminalis 2-3 ?
Sorbus domestica 1-2
Tilia cordata ca. 5 -
Ulmuns glabra 2-3 ?

Uber Lagerungsversuche mit Bucheckern berichteten Kleinschmit e a/ (2008).
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Nach Trocknung auf 8 bis 9 % Wassergehalt und Lagerung bei =10 °C sank das
Keimprozent im Durchschnitt von 30 verschiedenen Saatgutpartien von anfing-
lich 80 % nach 18 Jahren auf 60 % ab; die Behandlung ist damit eventuell fir
Zwecke der Mehrfachsicherung brauchbar.

Ist die Aufbewahrung von Saatgut in der Regel nur Giber Zeitrdiume mdoglich,
welche die Dauer einer Generation unterschreiten, so schafft die Finlagerung von
Saatgut die erforderliche Flexibilitdt, um Jahre reichlicher Samenproduktion von
Genressourcen etwa fiir die Regeneration zu Erhaltungsbestinden (s. Kapitel 8.3)
zu verwenden. Hinsichtlich des Umfangs der Aussaat fir Erhaltungsbestdnde sind
wegen der zu erwartenden Pflanzenausfille Zuschlige zu machen; der Mindest-
umfang der Aussaat ldsst sich jedoch nur annihernd angeben. Dabei ist zu beden-
ken, dass nicht nur im Zuge der Baumschulanzucht und der spiteren Bestan-
desausscheidung zusitzliche Mortalitdt eintritt, sondern dass mit Blick auf eine
eventuelle spitere Regeneration durch Naturverjingung die Anzahl der im repro-
duktionsfihigen Alter verbleibenden Bdume beriicksichtigt werden muss (vgl.
Kapitel 7.3).

Die Titigkeit von Genbanken beschrinkt sich nicht auf die Unterhaltung von
Samenlagern. Diese sind vielmehr nur eines der Instrumente der Erhaltung forst-
licher Genressourcen ex sitn und sind in die Gbrigen Erhaltungsmalinahmen von
Instituten integriert, die weitere Aufgaben der Generhaltung erfiillen.

In den niederen Breiten, vor allem in tropischen Feuchtwildern, ist der Anteil
der Baumarten mit orthodoxen Samen, die sich fiir die Lagerung stark herunter
trocknen lassen, gering. Die Regeneration vieler Ressourcen gelingt in diesem
Falle nach kurzer Dauer nicht mehr.

Mindestens ebenso wichtig wie die Methode der Aufbewahrung der Samen ist
die ihrer Gewinnung, denn diese entscheidet tiber die zum Zeitpunkt der Ein-
lagerung gegebene genetische Struktur und damit den Informationsgehalt. Ebenso
entscheidend fiir die Tauglichkeit dieser Art der Generhaltung ist die Regeneration
aus den Samen (vgl. Kapitel 9.4). Ernte und Aufbewahrung von Samen stellen
waldbauliche Routinemaf3nahmen dar (vgl. Kapitel 11.3).

8.3 Kinstliche Erhaltungsbestinde

In der Ara des Waldsterbens durch sauren Regen wihrend der 80er und 90er Jah-
res des vorigen Jahrhunderts gab es Pline, mitteleuropidische Baumpopulationen
bzw. —arten durch die Einlagerung ihres Saatgutes oder die Begrindung von Er-
haltungsbestinden so lange aus dem gefihrdeten Habitat zu evakuieren, bis sich
die Verhiltnisse dort wieder normalisiert hitten. Damals dachte man sogar daran,
stark geschidigte Baumarten wie die Weiitanne und die Buche durch ihre Evaku-
ierung in immissionsfreie Regionen, und zwar auf den stidamerikanischen Konti-
nent oder nach Neuseeland, zu retten (Geburek und Muhs 1986). Wie oben et-
wihnt (vgl. Tab. 8-1), ist Saatgut gerade dieser Baumarten nicht lange lagerfahig,
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so dass Erhaltungsbestinde vorgesehen waren. Die Funktion von Erhal-
tungsbestinden wird an diesem Beispiel besonders deutlich — wenn auch die da-
maligen Voraussetzungen heute nicht mehr gegeben sind. Kinstliche Erhaltungs-
bestinde zur Erhaltung autochthoner Vorkommen sind in einem strengen Sinne
nicht mehr autochthon, bieten gleichwohl die Alternative ex situ, wenn die Erhal-
tung in situ nicht mehr méglich ist (Vander Mijnsbrugge e a/. 2005).

Eine aktuelle Parallele besteht in dem in der Okologie vieldiskutierten Prinzip
der ,assisted colonization‘. Loss ¢f a/. (2011) verstehen hierunter die Verfrachtung
einer biologischen Art in ein Habitat aullerhalb ihres historischen Verbreitungsge-
biets, wo die Gegebenheiten fiir ihren Fortbestand giinstig sind (vgl. Kapitel
3.4.1). Ist das Ubetleben einer Art in ihrem derzeitigen Habitat nicht mehr sicher,
wird ,assisted colonization® als zwangsldufig erachtet. Risiken derartiger Maf3nah-
men werden vorrangig darin gesehen, dass die verfrachtete Art invasiv wird bzw.
zu Introgression bergeht. Das Risiko der Invasivitit verfrachteter Baumarten ist
wohl weniger grof3 als das gewisser Straucharten oder annueller Pflanzen. Bedenkt
man, dass fiir die verfrachtete Art mehr oder weniger zusammenhingende Fla-
chen verfiigbar sein miissen, ist die Durchfithrbarkeit wohl auf Arten mit ge-
ringerem Verbreitungsgebiet beschrinkt. Fiir die Evakuierung werden sehr ver-
schiedene Entfernungen ins Auge gefasst: fiir montane Arten diirften oft wenige
hundert Meter Hohenverschiebung ausreichen, fir andere Arten erst viel weitere
horizontale Verfrachtung. Die Ungewissheit der Verteilung der genetischen Varia-
tion in der zu rettenden Art zwingt zu Entscheidungen dartber, welche Populati-
onen (etwa zentrale oder periphere) die Anpassung an das neue Habitat am ches-
ten bewiltigen bzw. wo sie sich in die betreffenden Okosysteme am ehesten ein-
fiigen kénnten. Gesucht wird also nach so etwas wie erwarteten Idealzustinden an
den Zielorten. Sicher ist jedenfalls, dass der Anpassungsdruck im neuen Habitat
nur bei entsprechender Planung geringer sein dirfte als der durch den Klimawan-
del im alten Habitat zu erwartende. Bislang empfichlt sich, solche Manahmen mit
bestimmten Arten und in geringem Umfang zu erproben. Ungeachtet denkbarer
Nutzeffekte stellt ,assisted colonization® eine Form der Verfrachtung dar (vgl. die
Kapitel 3.2.3 und 10.3.1).

In Beispiel 8-1 wird von einer unkonventionellen, aber sicher 6ffentlichkeits-
wirksamen, Aktion zur Rettung einer stark reduzierten Baumart berichtet; hier
sind Erhaltungsbestinde von Klongemischen vorgesehen.

Beispiel 8-1. Klonsortimente von Redwood. B SBsvlaitailalSs R sl 7 rele (i (S abtsl

Kalifornien beheimateten Seguoia sempervirens sind infolge der Ubernutzung ihres
begehrten Holzes bis auf etwa 4 % ihrer urspriinglichen Ausdehnung ge-
schrumpft. WILLIAM B. LIBBY, emeritierter Professor fiir Forstgenetik an der
University of California, Berkeley, hat sich der Erhaltung dieser Baumart ange-
nommen und ist Vorstandsmitglied der Save-the-Redwoods League. Er hat damit
begonnen, hundert der héchsten (70 m bis 100 m Baumhohe) und vermutlich
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dltesten Badume durch Steckhélzer zu vermehren; die Bewurzelung von etwa 15cm
langen Zweigspitzen ist nach Eintauchen in eine Wuchsstofflosung trotz des ho-
hen Alters der Biume unproblematisch. Mit je einem Satz der daraus gezogenen
Pflanzen sollen in aller Welt kleine Bestinde begriindet werden, wo immer diese
Baumart gedeiht. Weite geographische Streuung soll das Risiko vermindern, dass
die selten gewordene Art einer Krankheit oder dem Klimawandel zum Opfer fillt.
Der Tatsache, dass die Ausgangsbiume zweitausend Jahre tberlebt haben, wird
aber grole Bedeutung beigemessen. Aullerhalb Kaliforniens gibt es bereits klon-
vermehrte Erhaltungsbestinde in England, Schottland, Frankreich, Spanien, Chile
und Neuseeland. In diesem Projekt werden als Genressource betrachtete Altbau-
me so regeneriert, dass ihr Genotyp erhalten bleibt, und Erhaltungsbestinde ex
sitn begrindet (aus New York Times vom 17.12.2007). Frither hatte dieser Autor
auf die Bedeutung des Engagements finanzstarker Organisationen hingewiesen

(Libby 1990). ¢

Wie im Falle der Aufbewahrung iz sitn kann eine einzige Genressource kaum ein-
mal simtliche fiir die Auswahl bestimmenden Kiriterien auf sich vereinigen. Bei
der Begriindung von Erhaltungsbestinden bietet sich mehr als bei Aufbewahrung
in situ in gewissem Rahmen die Moglichkeit regionaler Planung. Das bedeutet
grundsitzlich die Anlage mehrerer Erhaltungsbestinde einer Zielart. Die Aufbe-
wahrung einer Genressource in mehreren Teilpopulationen beugt auch dem tota-
len Verlust durch Brand, Straenbau etc. vor (Skreppa 2005).

Die frither diskutierte Frage, ob man fiir eine bestimmte Ressource einen ein-
zigen groflen Bestand oder — zur Verteilung des Verlustrisikos — mehrere kleinere
Bestinde vorsehen sollte!”, ist heute wohl unter Hinweis auf die Vorteile einer Art
von kinstlicher Metapopulation zu beantworten (Eriksson 2005b). Die Begrin-
dung mehrerer kleinerer Bestinde in gewissen Entfernungen untereinander in
heterogener Umwelt erlaubt in einem gewissen Umfang selektive Differenzierung
und Anpassung (Skroppa 2005). Gleichzeitig kann Genfluss durch effektiven Pol-
len in Srtlichen Teilpopulationen nicht vorhandene bzw. verlorengegangene gene-
tische Varianten ersetzen. Die Planung solcher Verbidnde mit Eigenschaften einer
Metapopulation richtet sich nach der Flichenstruktur und der Zusammensetzung
der umgebenden Wilder sowie nach den Reichweiten der Pollenverbreitung bzw.
der Verteilung der Transportentfernungen effektiven Pollens. Eine derartige Res-
source, die einige Investitionen erfordert, muss aber nicht unbedingt auerhalb
des Verbreitungsgebiets der betreffenden Art aufbewahrt werden; trotzdem soll
der Eintrag effektiven Pollens aus benachbarten groB3en Bestinden zur Dynamik
genetischer Strukturen weniger als der Austausch effektiven Pollens zwischen den
Teilpopulationen beitragen. Hier hat ein Verbund mehrerer Teilpopulationen den

17 Man verwendete fiir diese Alternative das im Englischen tibliche Schlagwort SLOSS (single large

or several small populations).
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offensichtlichen Vorteil, dass nach 6rtlichem Vetlust bzw. Etléschen ein Ersatz
aus angrenzenden Teilpopulationen rekrutiert werden kann (Cabeza et al 2004).
Die Planung einer Genressource als Metapopulation stellt sich positiv dar. Sie ist
aber kaum einfach zu verwirklichen und noch schwieriger wird sie bei Einbezie-
hung vorhandener, 7 sitn zu erhaltender Bestinde.

Zu den in Kapitel 7 angestellten Uberlegungen zur MindestgréB3e einer Gen-
ressource tritt die GroéBie der 10 bis 20 Teilpopulationen und die der gesamten
kiinstlichen Metapopulation (Gilpin 1991). Es handelt sich hierbei ja lediglich um
die Art der Aufteilung einer Population auf Teilpopulationen. Auch mit Riicksicht
auf die Ergiebigkeit spiterer Nutzung durch Samenernten sollten sowohl die ge-
samte Genressource als auch ihre Teilpopulationen nicht zu klein sein. Ein Blick
auf die Dynamik von Metapopulationen (Cabeza ¢f a/. 2004) wird sich bei der
Auswahl bzw. detr Konstruktion von Genressoutcen als hilfreich erweisen.

Erhaltungsbestinde werden in idealer Weise durch Saat, aus pragmatischen
Uberlegungen heraus durch Pflanzung begriindet. Je nach Baumart wird auf der
freien Fliche oder — etwa im Falle der Tanne und erst recht der Eibe — in engem
Verband unter Schirm gepflanzt. Im Falle akuter Gefihrdung auch am Ort der
Aufbewahrung und zu erwartender sehr hoher Mortalitit empfiehlt sich, die
Nachkommenschaften einzelner Bdume getrennt auszupflanzen (Finkeldey
1992b). Fallen die Nachkommenschaften, die keine toleranzliefernden Allele be-
sitzen und daher weniger viabel sind, in gréBerem Umfange aus, kann auf den
betreffenden Teilflichen mit Pflanzgut von Nachkommenschaften héherer Viabi-
litdt nachgebessert werden.

Kiunstliche Erhaltungsbestinde werden nicht notwendig in geschlossener
Form angelegt. Sie kommen auch zur Komplettierung erhaltenswerter Restvor-
kommen 7 situ in Frage, wenn deren GréBle und Dichte sehr gering sind. So
pflanzt man etwa in der Eifel den selten gewordenen Bachetlen junge Biume bei,
die man aus Saatgut der Region angezogen hat (vgl. Kapitel 7.3.2). Auch in kleinen
Restvorkommen der Eibe ist die Beipflanzung von Wildlingen als eine MaBnahme
ex sitn angezeigt, um die Erhaltung 7z situ zu unterstitzen. Fir die Gewinnung
dieser Wildlinge gelten mutatis mutandis die gleichen Grundsitze der Stichproben-
nahme wie fiir die Samenernte: Verteilung iiber die ganze Fliche und die Vermei-
dung von Ballungen vermutlich verwandter Individuen. Zur Férderung der Stabi-
litit ist wiederholte schwache Durchforstung vorzusehen.

Bei aller Sorgfalt, die auf die Gestaltung der Genressource mit Blick auf Srtli-
che Anpassung und Genfluss verwendet wird, darf die Wahl des Standorts nicht
vergessen werden. Die Standorte sollten geringe Mortalitit und hohe Fertilitit
erwarten lassen, was fiir die eventuelle spitere Naturverjiingung vorteilhaft ist.

In Schweden, einem Land mit hohem Waldanteil und einer vergleichsweise ge-
ringen Anzahl von Baumarten, werden selbst fiir Massenbaumarten Erhaltungs-
bestinde angelegt bzw. weitere Mallnahmen vergleichbaren Charakters ergriffen
(Beispiel 8-2).
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ispiel 8-2. Kiinstliche Erhaltungsbestinde in Schweden. N StoNsFRENE))
berichtete aus schwedischen Quellen diber ein System kiinstlicher Erhaltungsbe-
stinde der Fichte. Dort wurden zu Ende der 80er Jahre des vorigen Jahrhunderts
aus 26 natlrlichen Fichtenpopulationen in Gebieten zwischen 60 und 67° n.Br.
von je >100 Bdumen Saatgut geerntet und mit dem daraus gezogenen Pflanzgut
67 Erhaltungsbestinde begriindet. Diese haben eine GroBe zwischen 1 und 6 ha
und sind auf 33 Anbauorte verteilt. Daneben wurden 6 Klonarchive mit ebenfalls
autochthoner Fichte angelegt, insgesamt handelt es sich um 586 Klone aus acht
Populationen. Fiir Kiefer wurden 171 Naturverjiingungen mit zusammen 3.520 ha
ausgewiesen und in der Gegend von Géteborg ein Klonarchiv aufgebaut. Fiir
Eiche wurden Erhaltungsbestinde mit 513 Familien, auflerdem ein Klonarchiv
angelegt.

Die meisten Ressourcen sind rdumlich wiederholt, und zwar in ihrem Ut-
sprungsgebiet. Wie das schwedische Beispiel zeigt, wird zumindest gelegentlich die
Erhaltung von Populationen selbst weit verbreiteter Baumarten ex sit# als notwen-
dig erachtet (www.shop.skogsstyrelsen.se). 4

Hinsichtlich der minimalen Anzahl von Samen fiir die Generhaltung ex situ befass-
ten sich Brown und Briggs (1991) mit der Stichprobennahme aus einer oder meh-
reren Populationen; Grundlage ihrer Ubetlegungen war ein als logarithmisch an-
genommener Zusammenhang zwischen dem Umfang der Genressourcen und der
Anzahl enthaltener Allele. Brown und Hardner (2000) untersuchten Fragen nicht
nur des Umfangs, sondern auch der Zusammenstellung von Genressourcen in
Form eines ganzen Systems kunstlicher Erhaltungsbestinde einer Baumart. Das
Modell sieht vor, dass die Stichprobennahme in nattrlichen Populationen erfolgt.
Das Modell bezieht sich auf sehr allgemeine biologische Eigenschaften. Verfahren
der praktischen Anwendung miissen wiederum spezifisch fir die betreffende
Baumart entwickelt werden.

8.4 Klonarchive und Erhaltungssamenplantagen

Gelingt in einer erhaltenswerten Population wegen Ungunst der Srtlichen Ver-
hiltnisse die natiirliche Reproduktion ## situ infolge zu geringer Dichte oder zu
starken Konkurrenzdrucks durch andere Baumarten nicht mehr, vermehrt man
die vorhandenen Bidume vegetativ. Dadurch werden die Genotypen von Biumen
transportabel. Vegetative Vermehrung kann wurzelecht aus verschiedenen Pflan-
zenteilen wie Steckholz, Wurzelteilen oder Wurzelbrut erfolgen. Daneben sind die
meisten Holzpflanzen leicht durch Pfropfung zu vermehren. In den letzten Jahr-
zehnten hat die mikrovegetative Vermehrung durch Regeneration von Gewebe 77
vitro eine rasche Entwicklung genommen.

Im Interesse frithzeitiger Reproduktion geschieht bei den meisten Baumarten
die vegetative Vermehrung durch Pfropfung. Man pflanzt die Pfropflinge solcher
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Biume zunichst in ein Klonarchiv. Sind weitere Biume vorerst nicht zu erwarten,
werden die Klone an einem hierfiir geeigneten Standort in einer speziellen An-
pflanzung in Form einer Erhaltungssamenplantage zusammengefasst. Eine we-
sentliche Funktion derartiger Genressourcen ist die Herstellung des Paarungs-
kontakts zwischen Individuen, welche vorher untereinander nicht paaren oder
tberhaupt nicht reproduzieren konnten; dadurch erhilt dieser Typ der Samen-
plantage eine wichtige Funktion im Rahmen der Regeneration forstlicher Genres-
sourcen (s. Kapitel 9.5). Zunichst werden die verstreut wachsenden Biaume durch
Pfropfung vegetativ vermehrt — ein Element statischer Erhaltung ex siz#. Sodann
werden die gepfropften Klone in einer bestimmten Anordnung in die Samen-
plantage verbracht, wo sie nunmehr reproduzieren kénnen. Dabei handelt es sich
um einen generativen und damit dynamischen Vorgang. Fir geringe Populations-
reste ist diese Art der Aufbewahrung also nicht nur adidquat, sondern regelrecht
unersetzlich. Erhaltungssamenplantagen sind auch dann aktuell, wenn eine Popu-
lation in ihrem Habitat der Introgression ausgesetzt wire und damit die Artrein-
heit auf dem Spiel stiinde. Eine im Jahre 1972 erlassene Allgemeine Verwaltungs-
vorschrift zum damaligen Gesetz iiber Forstliches Saat- und Pflanzgut (FsaatVwV,
Anonymus 1972) sah deshalb einmal eine Entfernung von 400 m zum nichsten
Vorkommen der gleichen (und wohl auch der betreffenden anderen Art) vor.

Der Umfang einer Erhaltungssamenplantage als forstgenetische Ressource
richtet sich bei gro3er Seltenheit der betreffenden Baumart nicht streng nach den
rigiden Kiriterien der Erhaltung genetischer Variation. Das Ziel ist hier zundchst
weder (a) noch (b), sondern zunichst ,lediglich® die Rettung einer aus der betref-
fenden Gegend fast verschwundenen Population oder Art méglichst unter Wah-
rung von Ziel (c). Daher sind Erhaltungssamenplantagen — umstindehalber — teil-
weise von geringerem Umfang als diejenigen, mit denen man Zuchtungsfortschrit-
te realisiert, indem man Saatgut ausgelesener Klone zur Bestandesbegrindung
herstellt (vgl. Kapitel 10.4.3). Fir Erhaltungssamenplantagen sah die oben er-
wihnte FSaatVwV (Anonymus 1972) einmal eine Mindestanzahl von 20 Klonen
(oder gar nur 15 Einzelbaumnachkommenschaften) vor.

Ist eine gewisse Anzahl von Individuen einmal erreicht, darf die Suche nach
weiteren nicht eingestellt werden; denn die effektive Populationsgréfie bleibt wohl
stets unter dieser Anzahl. Angaben Uber die GréBe solcher Plantagen 7 ferminis
von Hektaren sind ohnehin nicht sehr treffend. Sind die fiir die Genressource
bestimmten Bdume noch zu jung, als dass sie in absehbarer Zeit reproduzieren
kénnten, so empfiehlt sich dennoch ihre Aufnahme in ein Klonarchiv.

Einzelheiten der Anlage von Klonsamenplantagen (nur um diesen Typ der
Samenplantage handelt es sich hier) werden in Zusammenhang mit der Regene-
ration forstlicher Genressourcen in Kapitel 9.5 behandelt. In dieser Hinsicht be-
steht kein Unterschied zwischen Erhaltungssamenplantagen und den in Kapitel
10.4.3 erwihnten Samenplantagen mit Zuchtbaumklonen. Die Zielsetzung, die
Auswahl der Komponenten und der Umfang dieses Sortiments unterscheiden sich
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freilich grundlegend. Kunstpopulationen dieser Art spielen bei der Erhaltung von
Genressourcen ex sitn und deren Regeneration eine wichtige Rolle, wie in Kapitel
9.5 zu zeigen ist.

Liegt einem Klonarchiv im Aufbaustadium auch kein Versuchsplan zugrunde,
lasst sich hier doch die Einheitlichkeit klongleicher Biume bzw. die Differen-
zierung der Klone in vielen phinotypischen Merkmalen beobachten. So stellten
bereits Larsen (1956) und neuerdings Hertel und Kitzel (1999) Unterschiede im
Insekten- und Pilzbefall von Klonen fest. Als Instrument zur Vermehrung durch
Samen sind solche Archive kaum geeignet (Burczyk e a/. 2004); dies werden sie
aber nach Transfer der Klone in eine Samenplantage.

8.5 Erhaltung des Genotyps bestimmter Individuen

Die im Kapitel 8.2 behandelte Einlagerung von Samen zielt nicht auf die Erhal-
tung bestimmter Genotypen ab, denn die Entstehung des Genotyps des einzelnen
Samens ist nicht steuerbar; lediglich die genetische Struktur und deren Variation
als Eigenschaft der Ressource zihlen. Die Erhaltung bestimmter Genotypen ist
bei vielen Holzgewidchsen durch vegetativ hergestellte Abkdmmlinge besonders
leicht moglich. Der Genotyp der Ausgangspflanze besteht auch dann unverindert
fort, wenn von einem Baum im Gelinde Wurzelbrut geworben wurde (bestimmte
Pappeln; Rosaceen).

Die klassischen Verfahren der vegetativen Vermehrung sind die Pfropfung
und die — leider nicht bei allen Baumarten ohne weiteres mégliche — wurzelechte
Vermehrung durch die Bewurzelung von Steckhélzern. Daneben sind in der
jungsten Vergangenheit die biotechnologischen Methoden der Aufbewahrung und
Vermehrung 7z vitro wesentlich weiterentwickelt worden (Wilhelm 2005). Bei der —
auch als Kryokonservierung (Hazubska-Przybyl und Bojarczuk 2016) bezeichne-
ten — Einlagerung von Sprossteilen bei tiefen Temperaturen lassen sich natiirlich
nicht die Stichprobenumfinge einhalten, wie sie bei Samen iblich sind. Dies ist
auch nicht Zweck der Anwendung dieser Verfahren, die eher der Konservierung
des Genotyps miBig groBer Anzahlen von Individuen besonderen wirtschaftli-
chen Werts (Ziel a) dienen. Dies gilt auch fiir Biume von besonderem Zierwert.
Eine Situation, in welcher unbedingt der Genotyp erhalten werden muss, be-
schreibt Beispiel 8-3; vgl. auch die spiteren Beispiele 12-10 und 12-11.

Beispiel 8-3. Erhaltung des Riegelahorns. JUSENEEEItSs BRAS NS Ry ele
kommende morphologische Variante des Bergahorns (Acer pseudoplatanus 1..) mit
sehr begehrtem Holz. Die durch Wimmerwuchs hervorgerufene besondere Textur
ist an alteren Baumen auch an der Rinde erkennbar; auch von anderen Baumarten
ist diese Wuchsanomalie bekannt. Naujoks e a/. (2013) beschrieben die Entste-
hung, die Verwendung und die Vermehrung des Riegelahorns. Uber den Ver-
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erbungsmodus ist nichts bekannt, so dass vorerst als Weg zur Erhaltung und spi-
teren Nutzung dieser Genressource (vgl. Kapitel 12.5) nur die vegetative Ver-
mehrung bleibt. Nach Gebhardt und Bohnens (2006) bleibt bei der vegetativen
Vermehrung die Riegelung des Bergahorns — wie auch die Maserung der Sandbir-
ke (vgl. Beispiel 12-10) — erhalten. Statt durch die schwierige und aufwendige
Pfropfung wurden nicht zu alte geriegelte Baume mit Hilfe mikrovegetativer Ver-
fahren 7n vitro wurzelecht verklont, wobei Sprossspitzen in Kultur genommen
werden. Ob die Riegelung auch nach Kultivierung 77 vitro ausgeprigt wird, ist noch
nicht sicher erwiesen. Wie bei der Sandbirke ist das Gelingen der Regeneration 7
vitro auch durch den Genotyp beeinflusst. Dies bedeutet weitere Bemithungen um
die Optimierung der Vermehrungsmethoden (Naujoks ¢f a/. 2013), um Verluste an
geriegelten Individuen und damit an genetischer Variation in den spiteren Anbau-
ten zu vermeiden. ¢

An der hiesigen Abteilung wurden in den 70er Jahren des vorigen Jhdts. aus der
Nachkommenschaft einer von Helge Johnsson durchgefithrten Kreuzung einer
tetraploiden mit einer diploiden Sandbirke zahlreiche triploide Simlinge ausge-
lesen. Hier galt das Interesse der hochgradigen Sterilitit Triploider; diese kénnen
nur vegetativ vermehrt werden. Sie waren eine Zeitlang fiir die Pflanzung in Hei-
deregionen nachgefragt, bis ihre mangelnde Natirlichkeit und Ortsfremdheit
(auch als Bestandteil einer kiinstlich aufrechterhaltenen Pflanzengesellschaft!) gem.
Naturschutzgesetz nicht mehr erlaubt war. Fine miBig grole Anzahl triploider
Klone ist noch erhalten.

8.6 Bedeutung der Erhaltung ex situ

Das diesem Kapitel 8 eingangs vorangestellte Zitat mit der Beurteilung seitens
eines kritischen Beobachters mag verwundern. Gewiss ist der Wald insofern eine
Genbank, als die dort wachsenden Biume Gene tragen. Deren Erhaltung zum
Wohle des Waldes und im Interesse der Menschheit bedarf indessen gewisser
spezifischer Vorkehrungen, welche das Anliegen der vorliegenden Schrift sind.
Wohl ist die Aufbewahrung forstlicher Genressourcen ex situ bei weit verbreiteten
und hiufig vorkommenden Baumarten cher die Ausnahme denn die Regel. In
anderen Fillen erlangen diese Ausnahmen jedoch sehr grofle Bedeutung. Wo der
Wald der Ausdehnung von Siedlungen, der Konversion in landwirtschaftliche
Nutzflichen und anderen raumgreifenden Prozessen weichen muss, ist die Er-
haltung forstgenetischer Ressourcen ex sitn gefragt. Uberhaupt kann Wald eine
Genbank im Sinne des oben erwihnten Zitats nur sein, wenn es ihn noch gibt. Ist
der Wald verschwunden — viele artenreiche Walder der niederen Breiten hat die-
ses Schicksal bereits ereilt — ist die Erhaltung ex sizu das Verfahren der Wahl zur
Rettung der genetischen Variation der Restvorkommen.
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Mit Blick auf die kiinftige gesetzliche Regelung der Ausbringung von Holz-
pflanzen in der freien Landschaft gem. {40 BNatSchG sind in abschbarer Zeit
Engpisse bei der Vermehrung der Restvorkommen sehr selten gewordener Arten
zu erwarten. Beispielsweise ist die Beerntung solcher Vorkommen in Natur-
schutzgebieten kaum mehr méglich — wohl aber kann Material fiir Forschungs-
zwecke entnommen werden. Mit diesem Grundgedanken entwarfen Reim ez /.
(2016) eine Strategie der Erhaltung von Wildobstarten, die neben der genetischen
Inventur von Restvorkommen auch verschiedene Verfahren der Erhaltung ex situ
umifasst.

Zunichst schafft die Integration von Aufbewahrung ex siz# in Erhaltungsvor-
haben wesentliche Flexibilitdt. Man denke nur an die Méglichkeit, Jahre reichlicher
Samenproduktion fur die Einlagerung von Samen zu nutzen, auch wenn deren
Lagerungsdauer begrenzt ist. Dartiber hinaus ist die gesicherte Aufbewahrung
forstlicher Genressourcen ex situ ein unverzichtbares Instrument zur Rettung be-
sonders selten gewordener Arten. So konnte man hierzulande im Laufe der letzten
Jahrzehnte durch den Einsatz einer Reihe neuer Techniken die Restvorkommen
einiger baumfdrmiger Rosaceen-Arten vor ihrem endgiltigen Verschwinden oder
doch vor weiterer starker Verarmung ihres Genvorrats bewahren, die irgendwann
ihr Verschwinden besiegelt hitte (vgl. Kapitel 12). Erst Mallnahmen ex sit# etlaub-
ten die Wiederherstellung des Paarungskontakts vereinzelter verbliebener Exemp-
lare und lieBen so wieder Populationen im Sinne der in Kapitel 1.3.1 gegebenen
Definition entstehen. Diese Populationen sind kinstlich entstanden, sie besitzen
aber jetzt das Potential zu Evolution und dienen somit dem Fernziel aller Erhal-
tungsmalnahmen, der Befihigung zu evolutionirer Entwicklung. Eriksson ef 4l
(1993) betonen, dass — in erster Linie kiinstlich aufgebaute — Metapopulationen
ein effizienteres Mittel der Generhaltung sein kénnen als 7 sitn autbewahrte Popu-
lationen.

SchlieBlich ist die forstliche Generhaltung in den gemiBigten Zonen und be-
sonders in den niederen Breiten mit Aufgaben konfrontiert, die zu wesentlichen
Anteilen nur ex situ zu bewiltigen sind (vgl. Kapitel 13). Es liegt auf der Hand,
dass zur Rettung selten gewordener Baumarten nicht nur die élteren, bereits fruk-
tifizierenden Exemplare, sondern Exemplare jeden Alters herangezogen werden
miussen. Deren Anzahl wird oft erheblich unterschitzt. So berichtete Kausch-
Blecken von Schmeling (1994) tiber eine Erhebung von Elsbeeren, dass gegentiber
einem anfangs erwarteten Umfang einer Population von einigen hundert Biumen
bei intensiver Suche etwa viertausend Exemplare gefunden wurden; diese waren
allerdings Uberwiegend zwischen- und unterstindig und hitten ohne Férderung
schwerlich in gréBerer Anzahl Giberlebt. Nur durch die Suche nach alen Individu-
en seltener Arten gelingt der Aufbau ausreichend groBer Erhaltungspopulationen,
welche etwas zu evolutiondrer Anpassung befahigt sind. Sowohl Erhaltungs-
bestinde als auch Erhaltungssamenplantagen sind von groer Bedeutung fiir die
Nutzung,.



252 8. Erhaltung forstlicher Genressourcen ex siu

Stern (1968) dachte im Kontext der Rettung stark reduzierter Baumpopula-
tionen auch an die Bedeutung geringer Individuenanzahlen in Arboreten nach
dem Muster von Lebendsammlungen héherer Tiere in Zoologischen Girten,
doch waren seine Vorschlige fiir ad hoc zu ergreifende Mallnahmen in dringenden
Fillen gedacht. Auch Richardson (1970) wies auf den Wert von Arboreten hin; sie
bieten Anschauungsmaterial, besitzen Zierwert und erlauben zytologische und
verschiedene andere Untersuchungen. Bouvarel (1970) betonte den Charakter von
Arboreten als Studienobjekt fiir die Taxonomie; sie ermdéglichen die Gewinnung
von Anhaltspunkten fiir den Anbauwert exotischer Baumarten im Zusammen-
hang mit der Baumartenwahl. Dieser Autor bemingelte, dass in Arboreten im all-
gemeinen nur Biume einer einzigen Population, dazu noch meist unbekannten
Ursprungs, Eingang finden, und dass das Saatgut hdufig aus anderen Arboreten
stammt (vgl. Kriebel 19606); er hob den Wert von Arboreten fiir Studien der
Kreuzbarkeit hervor. Arboreten dienen der Darstellung der Vielfalt der Baumar-
ten. Eine den Prinzipien der CBD entsprechende Anleitung zum Einsatz Botani-
scher Girten zur Erhaltung pflanzlicher Diversitit findet sich bei Davis (2008).
Als Instrument der Generhaltung sind Arboreten zwar allenfalls am Rande be-
deutsam (Skroppa und Fjellstad 2017), doch verdanken wir gerade Arboreten die
Wiederausbreitung, wenn nicht sogar Rettung, extrem seltener Baumarten wie des
Urweltmammutbaums (Metasequoia ghptostroboides, Taxodiaceae) oder des Schnur-
baums (Sophora toromino, Fabaceae). In Norwegen besteht Zusammenarbeit zwi-
schen Arboreten und Botanischen Girten zur Erhaltung der dort zahlreichen
Arten der Gattung Sorbus.

Man hat spektakulire Aktionen zur Rettung extrem selten gewordener Arten
einmal mit dem biblischen Bericht iiber Noahs Arche in Verbindung gebracht.
Nimmt man den biblischen Text wortlich, so war das im Buch Genesis darge-
stellte Projekt kaum sehr gut fir die Erhaltung genetischer Ressourcen geeignet
(Hattemer e# al. 1982). Das Projekt war auf die zeitlich befristete Unterbringung
landlebiger héherer Tiere in einer tiberdachten dreistdckigen Arche aus Zypres-
senholz mit ganz bestimmten Abmessungen (Gen 6,14f)) zugeschnitten. Die Ret-
tungsmalinahme sollte sich nach Gen 6,19 auf Noahs Familie sowie alle Landtiere
und Vogel erstrecken, und zwar nach Gen 6,20 (auch nach Gen 7,9 und nochmals
Gen 7,15) auf je ein Paar. In Gen 7,2f. wird dieser Auftrag fiir unreine Tiere sowie
Gewiirm beibehalten, fir Arten ,reiner’ Tiere und Vogel aber erweitert auf je sie-
ben Paare. Dabei handelt es sich wohl so gut wie ausschlieBlich um di6zische
Arten, und der an Noah ergangene Auftrag lautete demgemil auf bestimmte An-
zahlen von Paaren (und damit auf ein ausgewogenes Geschlechterverhiltnis in
den Erhaltungspopulationen). Nach Gen 6,21 sollte in die Arche fiir alle landlebi-
gen Tierarten Futter auf 375 Tage aufgenommmen werden; vgl. Gen 7,11 und
Gen 8, 13-16.

Nach Gen 7,4 waren 40 Tage und Nichte heftigen Regens angekiindigt, wo-
rauf das Wasser nach Gen 7,24 fiir 150 Tage steigen und nach Gen 7,4 alles Leben
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auBlerhalb der Arche ausgeldscht sein sollte. Nach neun Monaten sollten die Berg-
gipfel wieder sichtbar werden (Gen 8,5). Der nach 40 Tagen zur Erkundung der
Erde ausgesandte Rabe (Gen 8,7) sowie die nach Gen 8,9 sowie Gen 8,11 aus-
gesandten Tauben kamen wieder zuriick. Nicht zuriick kam die nach Gen 8,12
weitere entlassene Taube; Uiber ihr Schicksal wird nicht weiter berichtet. Als Noah
die Arche verlassen hatte, brachte er eine nicht naher bezeichnete Anzahl reiner
Tiere und reiner Vogel als Brandopfer dar (Gen 8,20), wodurch sich deren Popu-
lationen weiter verringert haben diirften; der Verzehr von Fleisch war anfinglich
nicht erlaubt (Gen 9,3). Pflanzen — die mindestens indirekte Nahrungsbasis fir
Tier und Mensch — werden erst in Gen 9,3 in anderem Zusammenhang erwihnt;
in der Arche wiren ihre Ernihrung und Bewisserung auch kaum méglich gewe-
sen. Ein Ausweg hitte sich nur mit der Aufbewahrung von Samen geboten. Eben-
so wenig werden natiitlich auch die Bedingungen fiir Anpassung und Wiederaus-
breitung nach dem Zurtckweichen des Wassers vom hoch gelegenen Landeplatz
der Arche aus erwihnt.

Nur eine einzige menschliche Grofifamilie sollte in die Arche aufgenommen
werden, bestehend aus Noah, seiner Frau, seinen drei S6hnen und Schwiegertéch-
tern. Die drei S6hne Noahs waren bereits mindestens Halbgeschwister; somit
wiren alle kiinftigen Mitglieder der geretteten Grofifamilie untereinander ver-
wandt. In Gen 10 wird berichtet, dass alle dort genannten Stimme und Vélker
von den drei geretteten Paaren abstammen sollten.

Ein Paar diézischer Organismen stellt die absolute Mindestvoraussetzung fiir
Nachkommenschaft und damit auch das absolute Minimum des Umfangs einer
Genressource dar. Eine genetisch variable Population kann aus der Nachkom-
menschaft eines einzelnen Paars aber schwetlich entstehen. Man denke auch an
die mit der zweiten Generation durch die Paarung zwischen Vollgeschwistern
einsetzende hochgradige Inzucht. Die zu Beginn der 20er Jahre des 20. Jhdts. von
WRIGHT dargestellten Verhiltnisse (vgl. Cavalli-Sforza und Bodmer 1971, fc. cit.
p. 343ff) treffen nicht nur auf Tiere, sondern gleichermallen auf Pflanzen zu. Hier
kann wegen der Moglichkeit von Selbstbefruchtung Inzucht unter besonderen
Umstidnden sogar noch rascher zunehmen. Die Herstellung des Zusammenhangs
zu genetischen Ressourcen der Waldbdume ist also nicht unangebracht. Das von
Darwin (1875) erkannte Problem der Inzucht gab Anlass zu Verfahren ihrer Ab-
schwichung bzw. Verhinderung (vgl. die Vorbemerkungen zu Kapitel 5). Zwi-
schen Zoologischen Giirten tauscht man heute Individuen aus und verwendet bei
deren Vermehrung Kreuzungspline zur gréBtmdglichen Vermeidung von In-
zucht. Bei bestimmten Tierarten gelang es, durch die Auslese von Individuen mit
geringen Inzuchtschiden unter ingeziichteten Nachkommen diejenigen Allele aus
der Erhaltungspopulation zu entfernen, die in homozygotem Zustand fiir Inzucht-
schiden verantwortlich sind (engl. purging). Bei geringen Anzahlen der einmal
verbliebenen Individuen sind der Wirksamkeit dieser Verfahren aber nun einmal
gewisse Grenzen gesetzt.
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Dieser Diskurs stellt keine Kritik an der im biblischen Text aus vielen Griin-
den vereinfachten Darstellung dar; in der Bibel geht es um wichtigere Dinge. Es
wire also vordergrindig und vollkommen unsinnig, den Wortlaut des biblischen
Berichts krittelnd zu zerpfliicken. Nach wie vor ist Noahs Arche leuchtendes
Vorbild fir alle Bestrebungen zur Erhaltung von Biodiversitit im Allgemeinen
und genetischer Ressourcen im Besonderen. Aus dem Unterschied des biblischen
Berichts zu heutigen Vorstellungen von Erhaltungsmaf3nahmen ldsst sich indessen
nur lernen.



9. Regeneration forstlicher Genressourcen

9.1 Ubersicht

Angesichts begrenzter Lebensdauer auch von Biumen miissen Genressourcen in
gewissen Zeitabstinden regeneriert werden. Auch die Nutzung genetischer Res-
sourcen hat deren Regeneration zur Voraussetzung. Zu einem geringeren Teil
erfolgt die Regeneration forstlicher Genressourcen vegetativ wie im Falle der Er-
haltung leistungsstarker Klone. Durch die nicht-rekombinative Art der Vermeh-
rung wird nicht nur die Erhaltung von Genen, sondern die von Genotypen ge-
wihrleistet; sie ist jedoch auf Einzelfille beschrinkt. Ganz Uberwiegend verlduft
die Regeneration forstgenetischer Ressourcen generativ und damit rekombinativ.

Tab. 9-1. Typen forstlicher Genressourcen und die Arten und Weisen ihrer
Regeneration.

Genressource Art der Regeneration

Populationen i situ Naturverjingung

Kinstlicher Erhaltungsbestand Naturverjingung oder Samenernte
Samenbank Pflanzenanzucht

Klonarchiv Erhaltungssamenplantage — Samen

Einzelbaum vegetative Vermehrung
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In Tab. 9-1 sind den Typen forstgenetischer Ressourcen die Methoden ihrer Re-
generation gegeniibergestellt. Die Entstehung von Samen ist ein dynamischer
Prozess; deren Ernte kann je nach Ernteverfahren wiederum verstirkt dynamische
Zige annehmen. Die Anzucht von Pflanzen aus eingelagerten Samen ist grund-
sitzlich statisch, hat aber auch je nach dem Ausmal3 frither Viabilitdtsselektion
etwas dynamischen Charakter. Naturverjingung schlieft auller dem Reproduk-
tionsprozess auch die Etablierung der Folgegeneration ein; daher ist hier die na-
tirliche genetische Dynamik stark ausgeprigt. Ist das Gelingen der vegetativen
Vermehrung vom Genotyp unabhingig, so dass alle Genotypen auf diese Art und
Weise vermehrt werden kénnen, liegt hier ein rein statisches Verfahren vor. Ein
Klonarchiv und die daraus entwickelte Erhaltungssamenplantage umfassen vegeta-
tive Abkémmlinge und damit genetische Kopien der Ausgangsbdume; deren an-
schlieBende Regeneration durch Samen ist wiederum ein dynamischer Prozess.

9.2 Populationen 7 situ

Wie die Produktionsbestinde sind auch Genressourcen menschlichem Einfluss
ausgesetzt. Bei der Naturverjingung wird zwar auf Saat bzw. Pflanzung verzichtet,
doch ist diese Art der Verjiingung — strenggenommen — keinesfalls rein natiirlich
(vgl. Kapitel 11.2). Auch in Erhaltungsbestinden — in Mitteleuropa in der Regel
Reinbestinde — greift der Mensch in die natiirlichen Prozesse ein. Die Beteiligung
vieler Baume an der Reproduktion wirkt sich auf die effektive Populationsgrof3e
glinstig aus. Hohe Dichte der Naturverjiingung lisst Selektionsvorgingen im Zuge
der Bestandesausscheidung breiten Raum. Beide Faktoren sind der Erhaltung
genetischer Variation férderlich.

Die durch die Naturverjingung in Gang gesetzte genetische Dynamik ist
grundsitzlich erwiinscht. Jedoch sind Prozesse wie die Abnahme der Heterozygo-
tie oder die nicht vollstindige Weitergabe der genetischen Information ebenso
unvorteilhaft wie etwa der Eintrag solcher Gene, welche die Identitit der Res-
source in Frage stellen (etwa Externpollen von Zierformen der Eibe) oder das
Paarungssystem der Folgegeneration verindern wirden (rezessive S-Allele der
SuBkirsche). Einige wesentliche Anforderungen an die Naturverjingung wurden
bereits in Kapitel 7.4.2 erwihnt; tber genetische Implikationen der Natur-
verjingung von Produktionsbestinden wird in Kapitel 11.2 berichtet.

Bei der Naturverjiingung einer i situ aufbewahrten Genressource ist die Nach-
kommengeneration zunichst wieder sehr grof3 — viel gréBer als etwa bei der kiinst-
lichen Begriindung eines flichengleichen Erhaltungsbestandes ex sitn (vgl. Kapitel
8.3). Entscheidend dabei ist die effektive Anzahl der Elternbiume. Die waldbauli-
che Behandlung muss diese auch bei stufigem Bestandesaufbau so gro3 wie még-
lich halten.
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9.3 Kinstliche Erhaltungsbestinde

Da die mégliche Lagerdauer von Baumsamen lange vor Ablauf eines Baumlebens
erreicht ist, miissen frither oder spiter kinstliche Erhaltungsbestinde begriindet
werden. Diese Bestinde miissen ihrerseits eines Tages kiinstlich oder aber natur-
verjingt werden. Bereits bei der Begriindung solcher Bestinde ist ihre Isolation zu
bedenken, bei Anlage als Metapopulation sowohl ihre dullere und innere Isolation.
Als Pflanzbestinde weisen Erhaltungsbestinde im Allgemeinen keine rdumlichen
genetischen Strukturen auf; denn als deren einzige Entstehungsursache kidme 6rt-
lich stark unterschiedliche Viabilitdtsselektion wihrend einer einzigen Generation
in Frage. Infolgedessen entfallen raumliche genetische Strukturen und damit ein
nicht unerheblicher Teil der Ernteproblematik. Elemente des Ernteverfahrens
werden in Kapitel 11.3 behandelt. Auch Erhaltungsbestinde sind zur Gewinnung
von Vermehrungsgut nach FoVG zulassungspflichtig, mussen also bestimmte
phinotypische Voraussetzungen erfiillen.

9.4 Regeneration aus Samen

Die Samen verschiedener Baumarten keimen unterschiedlich schnell. Bekannt ist
die dullerst langsame Keimung der Eibensamen. Hinzu kommt, dass der Vorgang
der Keimung bei einzelnen Populationen dieser Baumart unterschiedlich rasch
vonstatten geht. Selbst wenn sich wihrend der Lagerung an einer genetischen
Ressource nichts dndert, kdnnen solche Verdnderungen doch bei der Regenerati-
on zutage treten, wie das folgende Beispiel 9-1 zeigt.

52 PR A SRt g0 W DTS ER R Durch eine geeignete Stratifizierung
gelang es Melzack und Watts (1982), die normalerweise nach 18 Monaten ein-
setzende Samenkeimung um gut acht Monate frither beginnen zu lassen. Abb. 9-1
zeigt den Keimverlauf von sechs Samenproben aus verschiedenen Teilen Eng-
lands zwischen dem 10. und dem 15. Monat nach der Aussaat. Ganz offensicht-
lich ist der Vorgang zu diesem Zeitpunkt noch nicht abgeschlossen, denn alle
kumulativen Verlaufskurven steigen noch an.

Nicht zu iibersehen ist jedoch die deutliche Differenzierung der Populationen
in dieser physiologisch bedeutsamen Eigenschaft: Wihrend von einer anfangs
langsam keimenden Population nach funf Monaten etwa ein Drittel der Samen
gekeimt hatte, waren es bel einer anfangs rascher beginnenden Population erst
etwa 10 %. Bricht man also die Regeneration vorzeitig ab, fillt nicht nur die
Pflanzenausbeute geringer aus; man muss auch davon ausgehen, dass nicht nur
zwischen, sondern auch innerhalb der Populationen selektiert wird. Auch Suszka
(1985) berichtete von erfolgreicher Stratifizierung, welche die Keimhemmung von
Eibensamen lange vor dem Ablauf von 18 Monaten beseitigt. Genetisch bedingte
Variation des Keimverhaltens klammerte dieser Autor jedoch aus. 4
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Im Beispiel 9-2 sind Ergebnisse von Lagerungs- und Keimversuchen an ver-
schiedenen Baumarten zusammengestellt. Bei der Beurteilung der Ergebnisse ist
nicht nur der Riickgang der Keimfihigkeit bedeutsam, sondern auch die in dessen
Gefolge auftretenden selektionsbedingten sowie driftbedingten genetischen Struk-
turinderungen.

Beispiel 9-2. Genetische Prozesse bei Lagerung und Keimung
e e Wie die Diskussion von Berichten tber die Lagerung
von Samen durch Klumpp (2005) zeigt, sind die optimalen Bedingungen von
Feuchtigkeitsgehalt und Lagertemperatur sowie die damit erzielten Ergebnisse fiir
einzelne Baumarten recht verschieden.
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Samen der Weitanne wurden von Konnert!? (1996) mit Feuchtigkeitsgehalten
zwischen 6 % und 15 % bei Temperaturen zwischen —6°C und —20°C nach einer
Lagerungsdauer von zwei bis zwolf Jahren untersucht. Die Ergebnisse reichen
von vollstindiger Erhaltung der Keimfahigkeit noch nach fiunf Jahren bis zu deren
Rickgang auf 44 % nach 2 2 Jahren oder gar auf 30 % nach zwolf Jahren. Saatgut
dieser Baumart verliert also schon nach wenigen Jahren viel von seiner Keimfi-
higkeit, so dass (wie bei der in Kapitel 8.2 bereits erwidhnten Aspe) Anlass zum
Monitoring der genetischen Struktur besteht. Fiir Anwendungen zur Erhaltung
von Genressourcen war die Keimkraft indessen nach acht Jahren Lagerung so gut
wie erloschen; damit standen kaum mehr geniigend Keimlinge fiir die Inventur
zur Verfiugung. Saatgut eines bestimmten Erntejahres wies an acht Enzymgenloci
einen genetischen Abstand zu den Keimlingen in Héhe von >10 % (allelisch) bzw.
>20 % (genotypisch) auf. Keimlinge aus Saatgut anderer Erntejahre wiesen jedoch
nach einigen Jahren Lagerung nur geringere Abstinde von 6 % bzw. 3 % zum
Saatgut auf. Ein einheitlicher Trend der relativen Zu- oder Abnahme bestimmter
Genotypen oder Allele war nicht zu erkennen. Die Keimlinge enthielten durchweg
weniger Genotypen als das Saatgut, was vermutlich als Drifteffekt zu interpretie-
ren ist. Von einer starken Verminderung der Anpassungsfihigkeit durch Viabili-
titsauslese wihrend der Lagerung kann nicht unbedingt gesprochen werden.

Saatgut der Fichte kann nach Konnert!® (1996) problemlos fiir mehrere Jahr-
zehnte ohne Schwund der Keimfihigkeit aufbewahrt werden. Nach bis zu 17
Jahren Lagerung bei +4°C oder —20°C war die Keimfihigkeit von Saatgut aus
verschiedenen Teilen Stiddeutschlands von anfangs = 90 % auf etwa 85 % zuriick-
gegangen. Selektive Vorginge waren entsprechend den geringen Keimkraft-
verlusten nicht nachweisbar. Ein interessantes Nebenergebnis dieser Inventuren
waren grolle Unterschiede in der genetischen Diversitit des Saatgutes ein und
desselben Erntebestands aus verschiedenen Erntejahren (Beispiel 11-7).

Etcheln lassen sich nach Klumpp (2005) kaum trocknen; ihr Wassergehalt sollte
tber 40 %, die Lagertemperatur nicht unter —4°C betragen. Bei der Stieleiche
sinkt nach 18monatiger Lagerung die Simlingsausbeute auf etwa 52 je kg ab, bei
der Traubeneiche gar auf 7 je kg.

Beim Bergahorn, tir welchen nach Angaben von Klumpp (2005) bei Wasserge-
halten von 15-45 % und Temperaturen zwischen —6°C und 0°C bis zu vierjahrige
Lagerung moglich ist, stellte Konnert'? (1999) nach dreijahriger Lagerung unter
verschiedenen Behandlungsvarianten zunichst einen empfindlichen Riickgang der
Keimfihigkeit fest. Wie in Tab. 9-2 ferner erwihnt, war die Lagerfihigkeit bei
etwas abgesenktem Wassergehalt und bei einer weniger tiefen Temperatur etwas
besser. Im Durchschnitt der acht inventierten Enzymgenloci waren bei anfangs
vermutlich zu hohem Wassergehalt sowohl » als auch H, etwas unglinstig verin-

'8 Vff. danken Frau Dr. MONIKA KKONNERT, Bayer. Amt fiir forstliche Saat- und Pflanzenzucht in
Teisendotf, fiir die freundliche Uberlassung unverdffentlichter Ergebnisse ihrer Lagerungsver-
suche mit Saatgut von Weiitanne, Fichte und Bergahorn (KKonnert 1996, 1999).
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dert. Die relativen Anteile der Homozygoten hatten bei tieferer Lagertemperatur
schwach zugenommen. In jedem Falle war das Uberleben durch den Genotyp
mitbestimmt und die GréBenordnung der Anderungen hing offensichtlich von
dem durch Keimverluste entstandenen Spielraum der Auslese ab. 4

Tab. 9-2. Keimfihigkeit (in %) von Saatgut des Bergahorns nach Lagerung bei
unterschiedlichem anfinglichen Feuchtigkeitsgehalt und unter verschiedenen
Temperaturen. Diversitit » und Heterozygotiegrad H, beziehen sich auf den Zu-
stand nach dreijahriger Lagerung. Im frischen Saatgut hatten die Diversitit » =
1,70 und der Heterozygotiegrad H, = 0,44 betragen (Konnert 1999).

Wasser- Tempe- 1 2 3 v H,
gehalt ratur Jahr Jahre Jahre
% °C
23 -7 81 69 65 1,76 0,46
=10 87 75 69 1,78 0,52
30 -7 84 84 53 1,45 0,23
-10 87 76 56 1,58 0,32

Keimkraftverluste schmilern nicht nur den Umfang der cingelagerten Genres-
source, sondern kénnten durch Viabilititsselektion mit Anpassung an Bedin-
gungen verbunden sein, die in der Natur kaum vorkommen. Der Schluss auf Via-
bilititsauslese basiert auf dem Vergleich der genetischen Struktur der Keimlinge
mit der im Saatgut bei Einlagerung (Abb. 9-2).

Genetische Effekte der Bedingungen wihrend der Lagerung sind von denen
bei der Keimung kaum zu trennen. Da nicht alle mit dem Tetrazoliumtest als le-
bend beurteilten Samen auch keimen wiirden, ist die periodische Untersuchung
von Samenstichproben mit diesem Test unzuverldssig und kann die Inventur von
Keimlingen nicht ersetzen. Genetische Strukturdnderungen zwischen dem Sta-
dium der Samen und dem der Keimlinge sind — bei addquater Stichprobennahme
— ausschlieBlich durch Selektion zu erkldren. Sinkt die Keimfihigkeit stark ab, so
dass keine hinreichend groB3e Zahl von Keimlingen inventiert werden kann, kom-
men natirlich Zufallseffekte ins Spiel. Uber umfangreiche Versuche dieser Art an
der Buche wird in Beispiel 9-3 berichtet. Man vergleiche auch das Beispiel 2-12.
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Abb. 9-2. Versuchsplan zur Einschitzung des Effekts wibrend nicht vollstandiger Keimung eingetretener
genetischer Strukturandernngen und der 1V iabilitat eingelner Genotypen (nach Kim 1985, verinder?).

Beispiel 9-3. Selektion wihrend der Lagerung und Keimung

[J9IG Bei der Buche traten im Zuge der Keimung auch ohne vorherige Lang-
zeitlagerung genetische Strukturdnderungen ein, wie am Beispiel eines Enzym-
genlocus intensiv untersucht wurde. Bucheckern aus Populationen verschiedener
geographischer Herkunft wurden im Frithjahr an mehreren Anbauorten in Bu-
chenaltbestinden ausgesit und wieder mit Laubstreu abgedeckt. Die Anbauorte
waren nach Versauerung des Oberbodens ausgewihlt worden. Als Kontrolle dien-
te die Aussaat in Einheitserde im Gewichshaus (nach Miiller-Starck ez a/. 2005).
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Abb. 9-3. Haufigkeiten von Genotypen am Genlocus LAP-A im Saatgut verschiedener Buchen-
populationen und in Samlingen, die darans im Gewdchshaus in Einbeitserde (Kontrolle) bzw. an mebre-
ren Versuchsorten nach Aussaat im Wald entstanden (verandert nach Miiller-Starck et al. 2005). NB

Der Genlocus hat vier Allele; die das Allel Ay enthaltenden heterozygoten Genotypen sind als A A-
gusanmmengefasst.
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Abb. 9-3 zeigt in Kreisdiagrammen die Haufigkeiten der Genotypen am Enzym-
genlocus LAP-A im Stadium der Eckern sowie im Stadium der im Gewichshaus
bzw.im Wald entstandenen zweijdhrigen Simlinge. Unter den vielen Verinde-
rungen fillt besonders die starke relative Zunahme des Allels A4 auf. Diese Zu-
nahme ist im Gewichshaus — hier war die Mortalitit viel geringer — weniger aus-
geprigt als im Walde. Die Haufigkeit des Genotyps AsA4war etwa in den Eckern
der Population St. Mirgen I so gering, dass sie sich in Abb. 9-3 gar nicht darstellen
lie3, stieg aber in den Sdmlingen (zu ungunsten des Homozygoten A>Az und ande-
rer) auf einen relativen Anteil von fast einem Viertel an. Uberraschend ist die
Gleichsinnigkeit der genetischen Strukturinderungen an den verschiedenen Ver-
suchsorten im Wald. Sie lisst auf die adaptive Relevanz dieses Genlocus in diesem
Altersstadium schlieBen. Das Produkt dieses Genlocus macht Aminosduren ver-
figbar; offenbar besitzt das vom Allel A4kodierte Enzym (Leucinaminopeptidase)
in dieser frihen ontogenetischen Phase besondere katalytische Effizienz und ist
an der genetischen Kontrolle der Stresstoleranz (vielleicht gegen Bodenaziditit)
beteiligt. Da es in vielen inventierten Altbestinden sowie in den hier untersuchten
Bucheckern relativ selten war, ist zu vermuten, dass es in spiteren Phasen des
Baumlebens auf dem Wege der Selektion auch wieder stark abnimmt. Starke Via-
bilititsselektion zwischen dem Stadium der Samen und dem der zweijihrigen Sam-
linge der Buche hatte bei geringer Sdmlingsausbeute bereits Kim (1985) an diesem
Genlocus festgestellt. Von genetischen Strukturdnderungen an den Genloci LAP-
A und PGM-A haben Starke ¢ al. (1996) berichtet; s. a. Finkeldey und Ziehe
(2004). ¢

Wiederum am Beispiel der Buche berichteten Wolf und Braun (1996) von einer
deutlichen Abnahme des Keimprozents und einem mit der Lagerdauer steigenden
Anteil zwieselwiichsiger Pflanzen.

Im folgenden Beispiel 9-4 wurden nicht Stichproben aus Populationen vor
und nach der Keimung inventiert. Vielmehr wurden genotypische Verteilungen in
Kreuzungsnachkommenschaften untersucht, fir die es nach den MENDELschen-
Vererbungsgesetzen a priori bestimmte Hiufigkeitserwartungen gibt. Als Referenz
fiir den Zustand genetischer Strukturen der Simlinge dienten also die aus den
Genotypen der Kreuzungseltern abgeleiteten Spaltungserwartungen.

Beispiel 9-4. Selektion wihrend der Keimung und Pflanzenanzucht bei de
Mo givfadl Samen aus verschiedenen Kreuzungsfamilien der Schwarzerle lie3
Linares Bensimén (1984) auf Filterpapier keimen und pikierte die Keimlinge da-
nach in Einheitserde. Die Keimlingsausbeute war je nach Kreuzungsfamilie sehr
unterschiedlich; sie variierte zwischen 1 % und >70 %. Unter den Simlingen trat
weitere Mortalitit nicht ein; erst als die Pflanzen spiter im Gewichshaus auf zwei-
erlei Béden (A Ackerboden mit pH 6,2 und B Waldboden mit pH 3,1) angezogen
wurden, stellte sich teilweise erhebliche Mortalitit ein.
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Tab. 9-3. Summarische Ergebnisse statistischer Tests genetischer Hypothesen
tber die beiden Genloci AAT-B und AP-C an pikierten Simlingen in Kreuzungs-
familien der Erle; (A) bedeutet Ackerboden, (B) Waldboden (nach Linares
Bensimén 1984).

Hypothese Anzahl Anzahl der Anteil der
Signifikanz- Verwer- Verwer-
Tests fungen fungen
Mendel-V erteilungen:
1 Genlocus 47 3 0,06
2 Genloci 49 2 0,04
Allelhénf. Eltern n. Nachk.:
1 Genlocus 47 2 0,04
Homaogenitat von (A) und (B)
genotypisch:
1 Genlocus 21 4 0,19
2 Genloci 41 9 0,22
allelisch:
1 Genlocus 21 1 0,05

In Tab. 9-3 sind die Ergebnisse zahlreicher statistischer Tests (o0 = 0,05) summa-
risch wiedergegeben. Unter den Keimlingen auf Filterpapier, also in einem zygo-
tennahen Stadium, wurden die MENDEL-Erwartungen noch ziemlich genau be-
stitigt; der Anteil der Verwerfungen der Nullhypothese an allen angestellten statis-
tischen Tests auf Abweichungen von den MENDEL-Erwartungen lag bei 5 %.
Auch die Allelhdufigkeiten unter den Nachkommen entsprachen der Erwartung,
Die allelischen Verteilungen blieben von Selektion also unberiihrt.

Unter den tberlebenden pikierten Planzen nach Kultur auf zweierlei Substrat
traten jedoch Unterschiede der genotypischen Verteilungen auf, die in mehr als
nur 5 % der Tests Anlass zur Verwerfung der Nullhypothese gaben; die eingetre-
tenen Anderungen waren allerdings ungerichtet und lieBen eine einheitliche selek-
tive Wirkung nicht erkennen. Von den MENDEL-Erwartungen unterschieden sich
die empirischen Verteilungen der Genotypen nicht; auch blieben die Allelhdufig-
keiten der Eltern in den Simlingen erhalten (Beibehaltung der Nullhypothese).
Nur die genotypischen Abstinde zwischen den in (A) bzw. (B) angezogenen
Pflanzen waren mit Werten von 0,12 < 4 < 0,38 erheblich. Es ist fraglich, ob die
selektionsbedingten Verinderungen durch die unterschiedliche Aziditit oder an-
dere Eigenschaften der Substrate verursacht wurden. Je nach den Bedingungen
der Anzucht kénnen aus Saatgut also Keimlinge geringfiigig verinderter bzw.
unterschiedlicher genetischer Struktur entstehen. 4
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In den beiden Beispielen 9-3 von Buche bzw. 9-4 von Schwarzerle erfolgte die
Keimung bzw. Pflanzenanzucht teilweise in relativ saurem Substrat; pH-Werte in
dem angegebenen Bereich sind in Waldbdden allerdings keine Seltenheit. Selekti-
on tritt sicher auch unter natiirlichen Bedingungen ein, jedoch erfolgt bei der
kiinstlichen Anzucht von Pflanzen aus den geernteten Samen Anpassung allenfalls
an eine in der Natur nicht realisierte Umwelt.

9.5 Erhaltungssamenplantagen

Ist die vegetative Vermehrung der zunichst in einem Klonarchiv (vgl. Kapitel 8.4)
gesammelten Bdume abgeschlossen, pflanzt man die Klone nach einem be-
stimmten Plan als Samenplantage aus; dadurch stehen sie jetzt untereinander in
Paarungskontakt. Als Instrument der Vermehrung von Waldbdumen ist eine Sa-
menplantage eine Anpflanzung von Bidumen zum Zweck der Erzeugung von
Saatgut. Sind die Biume wie in diesem Falle vegetative Abkémmlinge, hat man
eine Klonsamenplantage vor sich; sind sie Simlinge, spricht man von einer Sim-
lingssamenplantage. Beide Typen von Samenplantagen spielen auch bei der Ver-
mehrung von Ziichtungsergebnissen (Kapitel 10.4) eine wichtige Rolle und wer-
den daher auch in jenem Zusammenhang kurz behandelt.

Samenplantagen werden an einem fiir die Samenbildung ginstigen und gegen
Einflug effektiven Externpollens moglichst weitgehend isolierten Standort ange-
legt (Faulkner 1975). Von Skreppa ¢/ a/. (2007) mitgeteilte Befunde iiber epigeneti-
sche Prozesse wihrend der Samenbildung (vgl. Kapitel 1.2) lassen indessen erwar-
ten, dass die Wahl zu glnstiger Standorte mit besonders férderlichem Tempera-
turklima abtrigliche Folgen fiir die Qualitit des Saatgutes haben kann.

Abb. 9-4. Pflanzplan  einer
Samenplantage  mit  neun
Klonen in vierfacher Wieder-
holung (aus Hattemer et al.
1993, loc. cit. Kap. 10.3).
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Abb. 9-4 zeigt das Beispiel eines Pflanzplans. Bei dieser Erhaltungssamenplantage
handelt es sich also um den Typ der Klonsamenplantage. Im Interesse méglichst
grofen effektiven Populationsumfangs werden von jedem Klon gleich viele Pro-
pflinge gepflanzt. Ein weiter Pflanzverband (5 bis 10 m) férdert die gleichmaBige
Entwicklung der Kronen und damit der Bliite; gelegentlicher Beschnitt der Kro-
nen erleichtert die Samenernte.

Die Pflanzung mehrerer Pfropflinge je Klon erhoht den Saatgutertrag insge-
samt und hat zundchst den gleichen Effekt wie die VergroB3erung der Krone der
Biume. Die Existenz mehrerer Pfropflinge je Klon erlaubt zudem die Realisierung
vieler verschiedener unmittelbarer Nachbarschaften und verbessert angesichts be-
grenzter Transportweiten effektiven Pollens die Moglichkeiten fiir Fremdbe-
fruchtung. In den Wiederholungen sind die Pfropflinge (in Abb. 9-4 sind es je
vier) zufallsmiBig angeordnet. Es wird angestrebt, dass in den einzelnen Wieder-
holungen die Pfopflinge eines Klons mit solchen mehrerer anderer Klone be-
nachbart sind. Unmittelbare Nachbarschaften klongleicher Propfinge an den Rin-
dern der Wiederholungen werden nachtriglich korrigiert.

Wie bereits in Beispiel 9-5 erldutert, entspricht das Reproduktionssystem auch
in Samenplantagen kaum dem panmiktischen, d.h. die genetischen Strukturen der
Samen durften sich von der in der Gesamtheit der Elternklone unterscheiden.
Jedoch bietet die Erhaltungssamenplantage die Mdglichkeit, dass Biaume ihre ge-
netische Information iberhaupt weitergeben kénnen, wenn die Reproduktion 7
situ nur schwer moglich ist bzw. 6rtlich die Gefahr der Hybridisierung besteht.

Als Instrument der Genkonservierung umfassen Erhaltungssamenplantagen
natiirlich erheblich mehr als nur neun Klone. Frither (vgl. Kapitel 8.4) war die
Anzahl der Klone in Erhaltungssamenplantagen meist geringer als in den (spiter
zu behandelnden) Samenplantagen zur Umsetzung von Ziichtungsfortschritten:
Verlustrisiken genetischer Varianten sind dann irrelevant, wenn Reste vormals
gréBerer Populationen vollstindig erhalten werden, die trotz ihrer vielleicht einge-
schrinkten Variation als Genressource dienen miissen. In solchen Fillen ist allet-
dings angezeigt, alle noch greifbaren Biume vegetativ zu vermehren und nicht nur
die im reproduktiven Alter.

Der Abb. 9-4 ist leicht zu entnehmen, dass bei geringen Anzahlen von Klonen
Pfropflinge ein und desselben Klons nicht allzu weit voneinander entfernt stehen.
Die gegenseitige Befruchtung dieser ,Klongeschwister wird als klonale Selbstbe-
fruchtung bezeichnet (Miller-Starck ez al. 1983); sie ist der Selbstbefruchtung
innerhalb einer Baumkrone genetisch dquivalent. Die nachtriagliche Korrektur
zufallsmiBig entstandener Nachbarschaften von Klongeschwistern hilft, klonale
Selbstbefruchtung zu reduzieren. Ist die betreffende Baumart indessen weitgehend
selbststeril, so tritt bei wenig effizienter Pollenverbreitung wohl klonale Selbstbe-
stiubung ein, die aber nicht zu Inzucht fithren kann. Besteht dagegen auch nur
teilweise Selbstfertilitit, so fiihrt ein Uberhang der Selbstbestiubung wohl auch zu
tiberhdhtem Anteil von Selbstbefruchtung und damit zu Homozygotentiberschuss
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in der Nachkommenschaft. Die meisten Waldbiume sind allerdings weitgehend
selbststeril; bei ihnen bleibt nach Selbstbestiubung Zygotenbildung weitgehend aus
(genetische Inkompatibilitit wie bei den Betulaceen oder Rosaceen) oder aber die
Embryonen sterben frith ab (wie bei den Koniferen, aber auch den Fagaceen). In
einer Klonsamenplantage lassen sich mehr Genotypen unterbringen, wenn in die
Krone von Pfropflingen Reiser mehrerer verschiedener Biume gepfropft werden
(vel. Kapitel 10.4.3).

Unter genetischem Aspekt tritt an die Stelle der Anzahl der Bdume in einem Er-
haltungsbestand hier ganz einfach die Anzahl der Klone; die Anzahl der Biume
(Pfropflinge), durch welche die Klone reprisentiert sind, spielt fiir die Bemessung
der Populationsgréle keine Rolle. Im folgenden Beispiel 9-5 waren die Anzahlen
der Klone vergleichsweise gering, was die zur Analyse des Reproduktionssystems
erforderliche Abstammungsrekonstruktion von Samen ganz wesentlich etleichtert,
wenn nicht iberhaupt erst erméglicht, hat. Dabei ist die Rekonstruktion der Ab-
stammung von Koniferensamen wegen der Moglichkeit des Vergleichs von Embryo
und Makrogametophyt im Koniferensamen sehr effizient (Miiller[-Starck] 1976, vgl.
Kapitel 2.1). Die beiden untersuchten Samenplantagen dienen der Erzeugung von
Saatgut zur Begrindung von Produktionsbestinden (vgl. Kap. 10.4.3); das Prinzip
der Anlage ist aber das gleiche wie fiir Erhaltungssamenplantagen.

gen der Kiefer JAWE
Miiller-Starck und Ziehe (1984) bzw. Miiller-Starck (1985) an Enzymgenloci im
Saatgut aus Klonsamenplantagen der Kiefer feststellten, variierten dort die Beitrige
einiger Klone bis zu dem mehr als Dreifachen des bei Zufallspaarung erwarteten
Wertes. Die Samenplantagen wurden 1958 von der damaligen Bayerischen Landes-
anstalt fir forstliche Saat- und Pflanzenzucht mit einem weitgehend tbereinstim-
menden Sortiment von Klonen an zwei etwa 5 km voneinander entfernten Standor-
ten (Winkelhof/Schafknock als Ebrach I und Herrgottschlag als Ebrach II) ange-
legt. Miiller-Starck (1985) analysierte Abstammungsverhiltnisse an Stichproben aus
dem Saatgut beider Samenplantagen, wobei mit der Untersuchung von Makrogame-
tophyt und korrespondierendem Embryo zusitzlich zwischen den Beitrdgen von 10
Klonen als Samen- und Pollenelter unterschieden werden konnte. Die umgebenden
Bestinde waren iberwiegend Buchen, so dass austeichende Isolation von weiteren
Kiefernvorkommen anzunehmen war. Die urspriingliche Anzahl der Klone je Plan-
tage betrug 45 fir Ebrach I und 42 fiir Ebrach 11, wobei die in vollstindigen Blocks
angelegten Plantagen 800 (Ebrach I) und 616 (Ebrach II) Pfropflinge umfassten.
Durch Schneebruch und Durchforstungen bedingt sanken diese Anzahlen jedoch
deutlich (562 fiir Ebrach I und 274 fiir IT), was auch zu unterschiedlicher Reprisen-
tanz der Klone fihrte. Die untersuchten Samen stammten als Zufallsstichproben
aus routinemafligen, so gut wie vollstindigen, Beerntungen in den Jahren 1979 und
1983, beziehen sich also auf die Blithperioden 1978 und 1982. Die Stichprobenum-
tinge betrugen 500 Samen je Plantage.
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Abb. 9-5. Relative Beitréige von Klonen weier Kiefernsamenplantagen zum Saatgut. Oben: Ebrach
L. Unten: Ebrach 11. Ist, wie fiir Ebrach 11 im Jahre 1982 kein roter Punkt eingezeichnet, liegt der
geschatzte Beitrag in der angezeigten Richtung anflerbalb der Grafik und wird durch eine Pfeilspitze
angedentet (nach Miiller-Starck 1985).
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In Abb. 9-5 ist die relative Reprisentanz der Nachkommen von zehn Klonen im
Saatgut dargestellt. Deren iber- bzw. unterdurchschnittliche Beitrige effektiver
Gameten lassen sich im Vergleich mit dem Dutchschnitt aller Klone erkennen.
Bei den zehn fiir die Untersuchung ausgewihlten Klonen kénnen sowohl @ als
auch & gametische Beitrige zu den Samen genau einem dieser Klone als Elter
zugewiesen werden. Damit ldsst sich deren relativer Beitrag zu den 500 Samen
direkt schitzen. Die in Abb. 9-5 punktierten Linien beschreiben Durchschnitts-
werte der Plantage an Pollen- (waagerecht) oder Samenbeitrigen (senkrecht) bzw.
den Sonderfall symmetrischer Beitrdge tiber Fizellen und Pollen (steigende Dia-
gonale) oder die Gibereinstimmende Summe an Fizellen- und Pollenbeitrigen (fal-
lende Diagonale). Die roten Punkte zeigen in Verbindung mit den Pfeilen die Ver-
dnderungen von 1978 zu 1982 an.
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Abb. 9-6. Relative @ nnd & Fitness von 10 Klonen in den beiden Samenplantagen in zwei Reprodufkti-
onsperioden (nach Miiller-Starck 1985).
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Die bereits in Abb. 9-5 erkennbaren Unterschiede zwischen den beiden Samen-
jahren reflektieren zeitlich unterschiedliche Blihaktivititen und mdglicherweise
auch unterschiedliche Blithperioden der Klone; das Paarungssystem war also zeit-
lichen Verinderungen unterworfen. Nach Abb. 9-5 trat beispielsweise in Ebrach
II im Jahre 1978 keiner der einbezogenen Klone tiberdurchschnittlich als Pollenel-
ter auf; Uberdurchschnittliche Beitrige mussten in diesem Fall von den anderen
Klonen stammen.

Die in Abb. 9-6 dargestellten Unterschiede zwischen der Reproduktion beider
Samenplantagen kénnen durch unterschiedliche standértliche Bedingungen oder
die unterschiedliche Reprisentanz bzw. riumliche Anordnung der Plantagenklone
zustande gekommen sein. Diese Gegeniiberstellung vermittelt eine Vorstellung so-
wohl von den unterschiedlichen Beitrigen der Klone je nach Plantage und Jahr als
auch von dem hohen Grade sexueller Asymmetrie — einem Faktor, welcher die
Entstehung heterozygoter Genotypen férdert (Ziche und Hattemer 1985, Hatte-
mer 1994). ¢

Als die im Beispiel 9-5 referierten Arbeiten vorgenommen wurden, war die Re-
konstruktion der Abstammung von Samen anhand der Inventur von Enzym-
genloci mit ihrer geringen Variation noch nicht sehr effizient. Wohlgemerkt ist in
den weitrdumig begrindeten Klonsamenplantagen die soziologische Stellung aller
Klone gleich; damit ist die unterschiedliche Anzahl effektiver Gameten nicht etwa
dadurch zu erkliren, dass unterdriickte Biume eben nur wenige Bliiten entwickeln
kénnen. Auch war die zur Untersuchung herangezogene Samenstichprobe aus der
gut durchmischten Gesamtmenge aller Samen gezogen, so dass ein eventueller
Einfluss unausgewogener Beerntung der einzelnen Pfropflinge entfillt. Daten aus
Klonsamenplantagen miBig grolen Umfangs sind also ein Hilfsmittel fiir die Ana-
lyse des Reproduktionssystems in Populationen. Erst recht gelingt in Baumbe-
stinden die Abstammungsrekonstruktion wegen zu grofer Anzahl potentieller
Elternbidume nur teilweise (vgl. Beispiel 11-3) bzw. sie erfordert variablere geneti-
sche Marker.

Wird in einem bestimmten Jahr nicht die gesamte Samenproduktion der Plan-
tage bendtigt und erfolgt somit nur eine Teilernte, empfiehlt sich die Beerntung
einer Teilfliche, nicht etwa die eines Teils der Klone.

9.6 Regeneration von Einzelbiumen

Aus irgendwelchen Griinden isolierte wertvolle Einzelbdume miissen vegetativ
vermehrt werden (vgl. Kapitel 8.5); denn deren Nachkommen aus freier Be-
stiubung bzw. Befruchtung entstehen in einem rekombinativen Prozess und besit-
zen — bei Selbststerilitit — zur Hilfte genetische Varianten der effektiven Nach-
barbdume. Mit zunehmender rdumlicher Isolation steigt bei Selbstfertilitit der
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Anteil der Nachkommen aus Selbstbefruchtung an. Vegetative Vermehrung durch
Waurzelbrut, Bewurzlung von Steckholz oder Pfropfung ist bei sehr geringem Um-
fang der Genressource deshalb die Vermehrungsmethode der Wahl.

Baumarten aus der Familie der Salicaceen, Ulmaceen oder Rosaceen verfiigen
tber die Moglichkeit der vegetativen Reproduktion, so dass sich Wurzelbrut ge-
winnen lisst. Bei deren Entnahme ist darauf zu achten, dass der Verlauf der Wur-
zel bis zum Stamm zuriickverfolgt wird und damit die Kenntnis der Identitit der
Abkommlinge erhalten bleibt. Bei den Rosaceen wie etwa der Elsbeere stellt man
gelegentlich seltene Einzelbidume frei, um sie zur Bildung von Wurzelbrut anzure-
gen. Der entstehende Trupp von Jungwuchs ist zundchst kaum als ein dauerhafter
ortlicher Ansiedlungserfolg zu betrachten, denn er stellt nichts Anderes als einen
einzigen Klon bzw. Genotyp dar.

9.7 Parzellen von Provenienzversuchen

Das Problem der Regeneration entsteht, wenn eine Provenienz die Anforderun-
gen an eine Genressource erfiillt, der Erntebestand aber nicht mehr vorhanden ist.
Die in Provenienzversuchen wachsenden Biume solcher Populationen zu beern-
ten ist wenig ratsam; denn die Anzahlen der Versuchsbidume je Population sind in
diesem Stadium nicht mehr sehr grol. Wurde ein Provenienzversuch in etwa
vierfacher Wiederholung mit quadratischen Parzellen zu je 36 Biumen begriindet,
ist von den urspringlich 144 eine Population reprisentierenden Biumen bei Ab-
schluss des Versuchs bestenfalls ein Drittel, also 48, tibrig; die anderen wurden im
Zuge der Durchforstungen entnommen. Zudem werden die auf vier Parzellen
verteilten Restbdume iiberwiegend von Biumen benachbarter Parzellen und damit
anderer Populationen befruchtet. Alle verbliebenen oder ausgelesenen Versuchs-
bidume (Schénweill 2004) werden daher fiir die Anlage einer Erhaltungssamen-
plantage vegetativ vermehrt.

Lange Zeit nach der Begriindung dlterer derartiger Versuche erhebt sich heute
die Frage, ob bereits die Einsammlung des Saatgutes fiir die Anlage der Versuche
vielleicht nicht immer zu reprisentativen Stichproben in unserem heutigen Sinne
gefithrt hat. Mehr noch als im Zusammenhang mit Provenienzversuchen im
Rahmen der Zuchtung ist diese Frage im Zusammenhang mit Generhaltung aktu-
ell, wie aus Inventuren von Enzymgenloci an der Weilltanne hervorgeht (Hus-
sendorfer und Konnert 1998, Konnert und Ruetz 2003a).

Am Beispiel eines Provenienzversuchs mit Buche untersuchten Liesebach ef /.
(2015) an Bdumen von sechs Provenienzen deren mégliche Verwandtschaft mit
Hilfe 14 nuklearer Mikrosatelliten. Die Autoren entdeckten in nicht unerhebli-
chem Umfang Halbgeschwister mit einem gemeinsamen Samen- oder Pollenelter.
Dies lie3 auf eine geringe Anzahl der Erntebdume und auf unterschiedliche Re-
prisentativitit ihrer Nachkommenschaft schlieBen; Vollgeschwister und Nach-
kommen aus Selbstbefruchtung traten in ihren Anteilen zuriick. Die rekonstruier-
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ten effektiven Populationsgréfien der Erntebestinde waren deutlich verschieden;
sie diirften daher wenigstens teilweise verringert gewesen sein. Damit man unter
Umstidnden spiter auf Parzellen von Provenienzversuchen zurlickgreifen kann,
empfahlen die Autoren die Samengwinnung in einem Jahr mit gutem Ansatz ¢
Blitten sowie reichlicher Pollenproduktion einer ausreichenden Anzahl von Biu-
men (in zweckmiBiger raumlicher Verteilung). Sie empfahlen dariiber hinaus nicht
nur die zuverldssige Dokumentation der Erntebestinde, sondern auch Details der
Samenernte und der Pflanzenanzucht (z. B. der Pflanzenausbeute).



10. Forstgenetische Ressourcen und Domestikation
sowie Ziichtung von Waldbidumen

10.1 Domestikation

Der Begriff der Domestikation wird heute verbreitet auf die Haltung und Zih-
mung von Tierarten eingeschriankt, wobei die menschliche Einflussnahme auf
Morphologie und Verhalten das wesentliche Kriterium darstellt. In seiner sehr ein-
gehenden Behandlung des Themas betrachtete Darwin (1875) nicht nur Tier-,
sondern auch Pflanzenarten. Er verstand unter Domestikation bei Tieren deren
Haltung und bei Pflanzen deren Inkulturnahme, die mit dauerhaft und gerichtet
verinderten Bedingungen fiir die Anpassung einhergeht. Arten, die nur den Be-
dingungen der Haltung unterworfen sind, ohne dass sie kiinstlich auf Verbesse-
rung der Nutzeigenschaften ausgelesen werden, betrachtete Darwin (1875) als
,semi-domesticated species® (foc. ¢it. Vol. 11, Chapter XVI).

Auf forstlichem Gebiet stellte De Vecchi Pellati (1979) fest, dass die Verinde-
rung des Reproduktionssystems durch den Menschen zum Zweck der anschlie-
Benden kiinstlichen Auslese das entscheidende Element der Domestikation dat-
stellt. Die Autorin stellte auch heraus, dass die entstehenden Kunstpopulationen
teilweise in Isolation vermehrt werden. Libby (1973) betrachtete als wesentliches
Element der Domestikation von Baumpopulationen die Auslese erwtinschter
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Bidume und deren vorwiegend vegetative Vermehrung. Auch El-Kassaby (2000)
definierte Domestikation von Waldbdumen als eine Abfolge von Stichproben-
nahmen und Mafinahmen kiinstlicher Auslese, die letztendlich zu genetisch ein-
heitlicheren Bestinden fiihrt. In der CBD (Anonymus 1993b) wird dagegen zwi-
schen Domestikation und Zichtung unterschieden.

Die Ernte von Samen in Naturwildern, deren Keimung in Saatbeeten, die
Pflanzenanzucht und Auspflanzung stellten einmal erste Schritte zur Domestikati-
on der Waldbaumarten dar. Zwar sind Populationen vieler Baumarten noch heute
mehr oder weniger Wildpopulationen; dagegen ist das Reproduktionssystem ande-
rer Baumpopulationen bereits stark kinstlich geprigt. Ein gewisser Grad von
Domestikation ist Voraussetzung fiir deren Zichtung. Nur Baumarten, die kinst-
lich verjiingt werden, lassen sich ziichten.

10.2 Allgemeines Prinzip der Ziichtung

In der Zichtung definiert man eine in wirtschaftlicher Sicht erwiinschte Aus-
prigung von Merkmalen einer Pflanzen- oder Tierpopulation in einer gegebenen
Umwelt als Ziichtungsziel und versucht, die mittlere Ausprigung dieser Merkmale
in Richtung auf dieses Ziichtungsziel zu verindern.

Intermediaritat
A2A2 A1 A2 A1 A1
1 T I
M-a M M+a
partielle Dominanz
A2A2 A1A2 A1A1
T 1 T )
M-a M M+d M+a
volistandige Dominanz AA,
A2A2 A1 A1
T ) T
M-a M M+a
Uberdominanz
A2A2 A1 A1 A1A2
T 1 1 1
M-a M M+a M+d

Abb. 10-1. Modell phinotypischer Werte der Triger der Genotypen eines biallelen Genlocus A unter
verschiedenen Dominanzrelationen seiner beiden Allele. Die von ATAT und A2A2 gebildeten Phénoty-
pen bhaben den Mittehwert M. Die Erbihung der Anzahl des Allels A1 im Genotyp um eins bat in
Abwesenheit von Dominanz; jeweils den additiven Effekt a; der Phanotyp der Nachkommen wird durch
eine Dominanzabweichung d mitbestimmt (ans Hattemer et al. 1993, loc. cit. Kapitel 17.1).
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Dies geschicht im Wesentlichen durch kiinstliche Auslese von Induviduen und
deren Paarungskombination im Rahmen der Reproduktion. Im Gegensatz zur
natiitlichen Auslese ist das Kriterium der kiinstlichen Auslese also nicht die Fit-
ness, sondern im weitesten Sinne der wirtschaftliche Ertrag. Dessen Kom-
ponenten sind im Falle von Waldbdumen Auslesemerkmale wie Quantitit und
Qualitit des erzeugten Holzes, Toleranz gegeniiber Atmosphirilien und Resistenz
gegen Phytophagen und Parasiten. Einige Auslesemerkmale sind also auch Kom-
ponenten der Fitness. Kiinstliche Auslese auf diese Merkmale kann sich daher
indirekt auch als Erhéhung der Fitness auswirken.

Zur Darstellung des Prinzips der Ziichtung verwenden wir ein stark verein-
fachtes Modell. Wir nehmen an, ein Auslesemerkmal sei in einer Population durch
einen einzigen Genlocus A mit zwei Allelen mit gleich grolem phinotypischen
Effekt kontrolliert, von welchen das Allel Ay den erwinschten groleren Merk-
malswert bedingt. Die Ausprigung des Phinotyps unterliege ferner keinerlei Um-
welteinfluss, so dass genotypische und phinotypische Werte zusammenfallen. In
Abb. 10-1 werden je nach Art der genetischen Kontrolle des Auslesemerkmals die
Folgen vollstindiger kiinstlicher Auslese in dieser Situation ersichtlich.

¢ Intermedidre Merkmalsausprigung, d. i. die Abwesenheit von Dominanz
(d = 0) und partielle Dominanz (0<d<a): Lisst man nur Triger der grof3ten
Merkmalsausprigung zur Reproduktion zu, so enthilt die Population in der Fol-
gegeneration nur noch das Allel A;. Damit ist der Genlocus infolge vollstindiger
Selektion bereits nach einer einzigen Generation auf dieses Allel fixiert und die
genetische Variation am kontrollierenden Genlocus ist erschopft. Alle Individuen
in der monomorph gewordenen Population besitzen jetzt den erwilinschten Phi-
notyp. Der Mittelwert der Population ist nach M+a verschoben; weitere Ziich-
tungsfortschritte sind nicht méglich.

¢ Vollstindige Dominanz (d = a): Ist A; iiber A» vollstindig dominant, enthilt
der wegen seines grof3ten Phinotyps ausgelesene Populationsteil ein Gemisch von
Individuen mit den Genotypen AiA; und A1Az Erst Kreuzungsversuche und
Nachkommenschaftsprifung erlauben die Identifikation und Auslese der ho-
mozygoten Individuen unter denen mit der gréBten Merkmalsausprigung und
verhindern so das Auftreten des Phinotyps M-z in der Folgegeneration. Dies
bedeutet zusitzliche Kosten fiir das Ziichtungsverfahren.

¢ Uberdominanz (4>4): Aus Paarungen zwischen den ausgelesenen heterozy-
goten Individuen mit dem gréBten der drei Phinotypen entstehen in der Folge-
generation und allen weiteren Generationen zur Hilfte immer wieder Heterozygo-
te. Da immer nur Heterozygote ausgelesen werden, verhindert der bestehende
stabile Polymorphismus mit seinem Auslesegleichgewicht jeglichen weiteren
Zuchtungsfortschritt. Die Variation am Genlocus ist wegen der Gleichhiufigkeit
der beiden Allele maximal, die Segregationsbelastung ist mit 50 % allerdings et-
heblich. Wollte der Ziichter ausschliefllich Heterozygote herstellen, misste er fir
A1 homozygote Individuen mit solchen kreuzen, welche fiir A2 homozygot sind.
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Alternativ musste er fur den anschlieBenden Anbau Biume mit dem erwiinschten
Phinotyp vegetativ vermehren.
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Das in Abb. 10-1 dargestellte Modell weicht von den Verhiltnissen in biologi-
schen Populationen sehr ab. Die meisten Auslesemerkmale werden durch unbe-
kannt viele, aber doch mehrere, méglicherweise epistatisch zusammenwirkende,
Genloci kontrolliert, deren phinotypische Ausprigung durch Umweltwirkungen
modifiziert wird. Beide Umstinde zusammen verhindern, dass man die Genoty-
pen an ihrem Phinotyp erkennt, und fithren zu einer unter Umstinden enormen
Verlangsamung des Ziichtungsfortschritts. Wie die Abb. 10-2 zeigt, ist in einem
langfristigen Ziichtungsexperiment mit — dem schon lange vorher geziichteten —
Mais nach fast 80 Generationen Auslese an den kontrollierenden Genloci in einer
miBig groBen Population immer noch Variation vorhanden. Dies rithrt daher,
dass der Ziichtungsfortschritt gegeniiber dem stark vereinfachten Modell eben viel
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langsamer vor sich geht, nach vielen Generationen fortgesetzter Auslese aber
schlieSlich sehr groll werden kann. Die in Abb. 10-2 dargestellte Entwicklung des
Zichtungserfolgs bei einer annuellen Kulturpflanze entspriche bei Waldbdumen
nicht 76 Jahre, sondern einem sehr langen Zeitraum (!).

Aus der schematischen Abb. 10-1 geht die biologische Grundvoraussetzung
fir erfolgreiche Ziichtung hervor: Ziichtungsfortschritte sind nur bei genetischer
Kontrolliertheit des Auslesemerkmals méglich. Die Folgen ziichterischer Auslese
fiir die Variation am kontrollierenden Genlocus bzw. den kontrollierenden Gen-
loci sind je nach den herrschenden Dominanzverhiltnissen unterschiedlich. Die
Variation im gesamten Genom wird dagegen durch assoziierte Effekte der Auslese
(Ziehe 2007) und vor allem durch genetische Drift beeinflusst.

10.3 Vertahren der Ziichtung von Baumpopulationen

Die herkémmliche Ziichtung von Waldbiumen beginnt mit der Auswahl der Po-
pulation bzw. Populationen, die man ziichterisch zu bearbeiten gedenkt. Der erste
Schritt gilt also der Auslese zwischen Populationen. Wir bezeichnen deren Ergeb-
nis als die Basispopulation. Diese sollte méglichst unverindert erhalten oder doch
durch mehrere Genressourcen reprisentiert werden. Aus bereits ausgelesenen
Nachkommen wird sodann die Zuchtpopulation zusammengestellt (Kang 1982).
In dieser Population, dem Kern eines Ziichtungsvorhabens, findet die weitere
Auslese statt. Die Zusammensetzung der Zuchtpopulation erfordert sorgfiltige
Planung: Ihr Umfang muss hinreichend grof3 sein. Der mittlere Verwandt-
schaftsgrad ihrer Individuen muss in Grenzen bleiben und ihr Inzuchtkoeffizient
darf nicht dbermiBig rasch ansteigen; denn ihre Variation muss weitere Ziich-
tungsfortschritte ermdglichen. Da die Zuchtpopulation bereits das Ergebnis von
Auslese in der Basispopulation verk&rpert, enthilt sie nicht mehr die gesamte
Variationsbreite der Merkmale. So werden in Zuchtpopulationen der Fichte die
Nachkommen frithtreibender und daher spitfrostgefdhrdeter Individuen nicht
mehr mitgeschleppt, worauf Eriksson (2005a) aufmerksam macht. Die — im All-
gemeinen virtuelle — Zuchtpopulation verdndert sich unter dem Einfluss der
Zichtung in Richtung auf weitergehende Domestikation.
Vermehrungspopulationen werden ad hoc zur Regeneration von Teilen der
Zuchtpopulation gebildet. Die Vermehrung dieser Populationsteile, die bereits
einen gewissen Ziuchtungsfortschritt verkérpern, dient der wirtschaftlichen Nut-
zung von Zuchtungsergebnissen. Auch Teile der Zuchtpopulation selbst kénnen
gleichzeitig die Funktion von Vermehrungspopulationen erfilllen (vgl. Kapitel
10.4.4). Populationen und Populationsteile, die Gber die Basispopulation hinaus
etwas mit Generhaltung zu tun haben, werden auch als die — im Allgemeinen
wohl ebenfalls virtuelle — Erhaltungspopulation bezeichnet; deren Umfang misste
die in Kapitel 7.3 diskutierten Untergrenzen wahren. Neuerdings werden die Vor-
teile mehrerer Zuchtpopulationen erkannt (vgl. Kapitel 10.3.6); dieses Verfahren
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bedeutet erhéhten Kostenaufwand, besitzt aber den Vorteil schonenden Umgangs
mit genetischer Variation.

Die Unterscheidung zwischen den obengenannten physischen Populationen ist
mit Blick auf die Langfristigkeit von Zichtungsvorhaben angezeigt. Man beugt
damit der Gefahr vor, dass ein Vorhaben durch den frithen Abfall der genetischen
Variation der Auslesemerkmale in eine Sackgasse gerit. Nachfolgend werden gin-
gige Verfahren der Zichtung unter dem Aspekt der genetischen Variation skiz-
ziert. Die Analyse komplexerer Verfahren berticksichtigt die Ausdehnung auf
mehrere Generationen (Williams e a/. 1995).

Angesichts der langen Generationsdauer der Waldbdume beschiftigt neuer-
dings die Frage, wie die hier dargestellten herkémmlichen Methoden der ziichteri-
schen Auslese nach dem Phinotyp durch die Einbeziehung genetischer Matker
unterstiitzt werden kann. Von der Verlagerung der Auslese in Feldversuchen der
Zuchtpopulation zugunsten der Auslese in frei reproduzierenden Populationen
wird — durch den Wegfall von Kreuzungsarbeiten und Feldversuchen — eine Be-
schleunigung und Verbilligung erwartet (Lstibtrek ez a/ 2017). Experimentelle
Belege fur die erwarteten Vorteile stehen bislang aus.

10.3.1 Auslese von Populationen: Provenienzversuche

Die Untersuchung der Differenzierung autochthoner Populationen ist der Auslese
der Basispopulation und dem Beginn der kiinstlichen Auslese innerhalb von
Baumpopulationen vorgeschaltet. Die Ziichtung nutzt damit das Ergebnis der im
Laufe der Evolution vor sich gegangenen Auslese und Anpassung und beginnt auf
dem Niveau der bestangepassten und ertragreichsten Populationen. Die Suche
nach diesen Populationen, welche die weiteren Investitionen in die Zichtung
rechtfertigen, steht also am Beginn aller Ziichtungsvorhaben und erfordert Prove-
nienzversuche. Oft werden Zichtungsprogramme aber einfach mit der 6rtlichen
Population begonnen, wenngleich die autochthone 6rtliche Population nicht un-
bedingt auch die ertragreichste oder bestangepasste ist. Die Evolution verlduft
nicht ausschlieBlich im Sinne von Anpassung, sondern dufert sich auch in Zufalls-
effekten.

Als Teil von Ziichtungsvorhaben dienen Provenienzversuche der Suche nach
Populationen einer Baumart, welche sich im Lauf der Evolution genetisch dif-
ferenziert haben und hinsichtlich ihrer Angepasstheit und ihres forstlichen Ertrags
fir den Kunstanbau innerhalb bzw. aullerhalb ihres natirlichen Verbrei-
tungsgebiets in Frage kommen. Die Auswahl der Populationen fiir Provenienz-
versuche erfolgte in der Vergangenheit unter genékologischen sowie ziichteri-
schen Gesichtspunkten. Im 21. Jhdt. muss bei der Planung auch der Gedanke der
Auswahl von Genressourcen Berticksichtigung finden.

Hinsichtlich der Ursprungsorte von Populationen verfuhr die forstliche Praxis
bei der Beschaffung von Vermehrungsgut lange Zeit reichlich unkritisch (Hatte-
mer und Miller-Starck 1988a). Demzufolge machte man mit dem wahllosen An-
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bau von Populationen, besonders denen von Neophyten, vielfach schlechte Ex-
fahrungen (Rohmeder 1972, /. cit. Kapitel VI). Mit den in groflerem Umfang seit
dem Beginn des 20. Jhdts. angelegten Provenienzversuchen verfolgt man das Ziel,
zwar ortsfremde, dafiir ertragreichere, Baumpopulationen fiir die Begrindung von
Produktionsbestinden und als Basismaterial fir die Ziichtung planmiBig zu su-
chen (Kénig 2005). Ergebnisse von Provenienzversuchen bilden wichtige Ent-
scheidungsgrundlagen fiir die Wahl von Vermehrungsgut.

Die mit diesen Versuchen gewonnene allgemeine Erfahrung lautet, dass das
mit einer Verfrachtung vor allem an Standorte mit weniger giinstigen Umweltbe-
dingungen verbundene Risiko mit zunehmendem Unterschied in der Ausprigung
wichtiger Umweltfaktoren zunimmt. Dabei ist der 6kologische Unterschied zwi-
schen Ursprungs- und Anbauort ungleich bedeutsamer als deren geographischer
Abstand; dieser ist im Verhiltnis zum 6kologischen etwa dann besonders gering,
wenn Populationen nur bergauf (oder bergab) in eine andere Héhenlage verfrach-
tet werden. Da es aber auch nicht an Berichten tUber die gegeniiber ortsfremden
Populationen geringere Angepasstheit und geringeren forstlichen Ertrag der Srtli-
chen autochthonen Population fehlt (Rohmeder 1959, Namkoong 1969, Matyas
und Yeatman 1992), verhilft die Orientierung an den Ergebnissen von Prove-
nienzversuchen zur Vermeidung von Anbaurisiken. Bereits Rohmeder (1959) wies
darauf hin, dass die autochthone Population — wenn es sie denn noch gibt — nicht
unbedingt und in jedem Falle am besten an die Umwelt angepasst ist. Obwohl
Baumpopulationen auch erfolgreich verfrachtet wurden (man denke nur an gewis-
se neophytische Baumarten), war die wahllose Verwendung ortsfremden Vermeh-
rungsgutes eine Ursache schmerzlicher Riickschlige. Oft hat man indessen den
Eindruck, nicht die weite Verfrachtung, sondern die Verfrachtung von unbe-
kannten Ursprungsorten werde heute als das schlimmere Ubel angesehen.

Bevor auf einzelne Sachverhalte eingegangen wird, ist ein Exkurs tber die
Wahl von Begriffen angezeigt. Die in forstlichen Kreisen tibliche synonyme Ver-
wendung der Begriffe ,Provenienz® und ,Herkunft® sowohl fiir eine Population als
auch deren Wuchsort ist unzweckmiBig (biologische Population und geographi-
sche Lage sind Begriffe ganz verschiedener Kategorien), wenngleich dies ziemlich
unerheblich ist. Regelrecht ungliicklich ist dagegen die Tatsache, dass in Ver-
kennung der Ergebnisse gendkologischer Forschung beide Begriffe teilweise bis
heute unterschiedslos auf autochthone und allochthone Populationen verwendet
werden. Rohmeder und Schénbach (1959, &e. cit. Kapitel 25) verwendeten den
Terminus ,Herkunft® fiir eine Population. In einem spiter erschienen Buch defi-
nierte Rohmeder (1972, /Joc. cit. Kapitel VI) diesen Begriff als die in einem begrenz-
ten Teil des Gesamtverbreitungsgebiets einer Baumart vorkommende Bestockung;
in seiner Diskussion der Bedeutung der Samenherkunft konnte sich ,Herkunft’
aber nur auf den Ursprungsort einer beernteten Population beziehen. Stern (1964)
verstand unter ,Herkunft® eine — natiitlich autochthone — Lokalpopulation, setzte
den Begriff aber in Anfithrungszeichen (vgl. Finkeldey und Hattemer 2010).
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Auch im englischsprachigen Schrifttum wurde die Begriffsverwirrung frith er-
kannt und es fehlte nicht an Vorschldgen zu ihrer Beseitigung; so fithrten Jones
und Burley (1973) mehrere Definitionen des Begriffs ,provenance® an — teilweise
ohne Bezug zu Autochthonie. Kénig (2005) stellte weitere Beispiele fir definitori-
sche Unschirfe und Begriffsverwirrung vor. Um einen — kiinstlichen — Unter-
schied zwischen einem autochthonen und einem allochthonen Bestand herbeizu-
tithren, bezeichneten Zobel und Talbert (1984, /foc. cit. p. 80) einen autochthonen
Bestand als Ernteort von Saatgut mit ,provenance‘ im Sinne von Ursprung; einen
allochthonen Bestand als Ernteort von Saatgut bezeichneten sie als ,seed source’
und behielten diese Unterscheidung spiter bei (Zobel und van Buijtenen 1989).
Wichtig an diesem letzteren Vorschlag war und ist, dass der autochthone und der
allochthone Bestand mit verschiedenen Vokabeln belegt wurden. In der deutschen
Sprache kann eine Unterscheidung der Begriffe ,Provenienz‘ und ,Herkunft® we-
gen ihrer etymologischen Beziehung nur rein kiinstlicher Art sein. Einige Begriffe
werden also mit teilweise sehr verschiedenen Sinngehalten versehen, so dass eine
Vereinheitlichung angezeigt ist.

(a) Die in Kapitel 3.2.3 definierte autochthone Population wurde vom Menschen
nie verfrachtet und verjingte sich ausschlieSlich natiirlich. Von ihr wird i. Allg.
erwartet, dass sie sich im Lauf der Evolution an ihre Umwelt anpassen konnte. In
Mitteleuropa fand diese Entwicklung wihrend des Zeitraums seit der nacheiszeit-
lichen Riickwanderung statt. Eine irgendwann vom Menschen verfrachtete und
damit allochthone Population war an ihre neue Umwelt zunichst grundsitzlich nicht
angepasst — es sei denn, die vorherige und die neue Umwelt unterschieden sich
nur geringfiigig, die natiirliche Selektion in der neuen Umwelt war intensiv und die
genetischen Implikationen der Behandlung durch den Menschen (vgl. Kapitel 11)
waren gering. Nach der — fiir die Population plétzlichen — Verfrachtung setzte ein
neuetlicher, méglicherweise verinderter, Anpassungsprozess ein, wihrend dessen
bestehende Anpassungsdefizite vermutlich teilweise abgebaut wurden.

(b) Das Habitat oder der Wuchsort einer Population ist vom Begriff der Popula-
tion sorgfiltig zu trennen. Fir die autochthone Population ist thr Wuchsort auch
thr Ursprungsort (vgl. Kapitel 1.2), an dessen Umwelt sich die Population anpassen
konnte. Der Wuchsort einer autochthonen Population hat als deren Ursprungsort
insofern eine besondere Qualitit, als er nach den Ergebnissen der Provenienzfor-
schung bzw. durch die Ausprigung dort evolutionir erworbener wichtiger, anpas-
sungsrelevanter phinotypischer Merkmale eine gewisse Charakterisierung durch
die dortige Konstellation der Umweltfaktoren erlaubt (vgl. die Beispiele 2-9 und
2-10).

Der derzeitige Wuchsort der allochthonen Population ist nicht ihr Ursprungs-
ort; dieser ist meist unbekannt. Daher fehlt einer allochthonen Population die
enge Beziehung zwischen ihrer evolutiondr geprigten genetischen Struktur und
den Umweltbedingungen des neuen Wuchsortes; fiir eine solche Population kann
also die Erwartung einer besonderen genetischen oder phinotypischen Struktur
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aus der Beschaffenheit ihres Wuchsortes nicht ohne weiteres abgeleitet werden. Je
nach Baumart gehdren in Mitteleuropa sehr viele Bestinde in diese Kategorie
(Hostus ez al. 20006).

Erfahrungsgemil verleitet die Vermengung von Population und Wuchsort da-
zu, die Bedeutung des Ursprungsortes auller Acht zu lassen bzw. allochthonen
Populationen Eigenschaften beizumessen, die sie eigentlich nur im Laufe lingerer
Abschnitte der Evolution an ihrem Ursprungsort erworben haben kénnten — es
sei denn, sie hitten diese Eigenschaft bereits vorher besessen oder durch sehr
starke Selektion bzw. epigenetische Prozesse bereits am jetzigen Anbauort erwor-
ben. Es ist also nicht nur zweckmiBig, zwischen der Population und ihrem
Wuchsort saubetlich zu trennen, sondern es kommt darauf an, ob der Wuchsort
der Population auch ihr Ursprungsort ist oder nicht, d. h. ob sie autochthon oder
allochthon ist.

Im Rahmen der Begriffsbestimmungen in der Gesetzgebung — Art. 2 der EU-
Richtlinie 1999/105 (Anonymus 2000) sowie §2 FoVG (Anonymus 2002a) — wird
zwischen den Begriffen Ursprung und Population klar unterschieden.

(c) SchlieBlich wird als Provenienz eine aus einer Population bekannten Ur-
sprungs abgeleitete Stichprobe bezeichnet; dieser Begriff wurde in Kapitel 6.5 im
Zusammenhang mit Provenienzversuchen definiert. Deren 6kologisch-genetische
Zielsetzung ist nur dann erreichbar, wenn die Versuchsglieder dieses besondere
Attribut aufweisen. Die Provenienz als eine Stichprobe aus einer autochthonen
Population wird am Ursprungsort der Population entnommen, d.i. dort, wo die
Population ihre evolutionire Entwicklung durchlaufen hat.

Um eine Vorstellung von der bestehenden Begriffsvielfalt zu vermitteln, sei
aus einigen aktuellen Aufsitzen in ein und demselben Heft einer deutschen Forst-
zeitschrift zitiert. H. Liesebach und Schneck (2011) berichteten tGber die Nach-
kommenschaft deutscher bzw. ungarischer Bestinde der Robinie. Alle europii-
schen Bestinde dieser neophytischen Baumart sind zwangsldufig allochthon; da-
her wird der Terminus ,Provenienz® folgerichtig vermieden. Bezeichnenderweise
stellte sich bei der genetischen Inventur von Saatgut an zwdlf Enzymgenorten
heraus, dass die Nachkommenschaften aus den beiden Herkunftslindern gene-
tisch deutlich differenziert und die ungarischen aufgrund der Geschichte der dor-
tigen Anbauten untereinander dhnlicher sind. Im nachfolgenden Aufsatz bezichen
sich M. Liesebach und Schneck (2011) auf das Wachstum der Nachkommenschaft
amerikanischer und deutscher Bestinde der Roteiche, einer hier ebenfalls neophy-
tischen Baumart, in deutschen Versuchsanbauten. Wesentliche Ergebnisse der
Versuchsserie betreffen die deutliche Differenzierung der Nachkommenschaften
in Ertragsmerkmalen. Die amerikanischen Erntebestinde liegen alle innerhalb der
natiirlichen Verbreitungsgrenzen der Baumart und sind damit mdéglicherweise
autochthon. Fir alle Saatgut-Einsammlungsorte sowie die dort geernteten Nach-
kommenschaften wird Ubereinstimmend der Ausdruck ,Herkunft® verwendet. Im
unmittelbar folgenden Aufsatz von Huber (2011) Gber Eigenschaften der aus
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verschiedenen Populationen der Schwarzkiefer stammenden Nachkommenschaf-
ten werden die Einsammlungsorte einheitlich als Ursprung bezeichnet, selbst
wenn sie in Deutschland liegen. Fiir das Versuchsmaterial selbst finden die Be-
zeichnungen ,Herkunft oder ,Herkunft (Population) Verwendung. Alle diese Ver-
offentlichungen sind im Zeitalter des Klimawandels hochaktuell und die Feldver-
suche haben bereits jetzt wichtige Ergebnisse erbracht. In ihren — es sei wieder-
holt: aktuellen und wichtigen — Beitrigen waren die Autoren zweifellos bemiiht,
sich dem vermutlichen Leserkreis verstindlich zu machen; man wire andererseits
froh tber eine Verwendung klarer Terminologie!®. Schultze (1994) wies auf die
herrschende Begriffsverwirrung hin und hielt an den Bezeichnungen ,Provenienz
fiir eine autochthone und ,Herkunft® fir eine beliebige Population (oder deren
Anbauort) fest. An der Bedeutung von Provenienzversuchen und der korrekten
Interpretation ihrer Ergebnisse dndert sich bei aller Begriffsverwirrung freilich
nichts.

Fir das Verstindnis der beobachtbaren Unterschiede und Gemeinsamkeiten
der heute anzutreffenden Populationen ist eine Begriffsarbeit zu leisten. Diese
kann hier nur skizziert werden, ist aber von Bedeutung, wenn Populationen als
Genressourcen ausgeschieden werden sollen oder wenn tber die Auswahl von
Vermehrungsgut zur Bestandsbegriindung zu entscheiden ist. Viele Fragen, wel-
che die Fachwelt seit langem beschiftigen, wiren beim Gebrauch einheitlicher
Terminologie der Diskussion viel leichter zuginglich. Auch in anderen forstlichen
Disziplinen bedient man sich einer eigenen Terminologie.

Da der Gebrauch des Begriffs ,Herkunft® unter dem Aspekt der Genetik als
ambivalent zu bezeichnen ist, wird er im Interesse der Klarheit in der vorliegenden
Schrift nicht als fachlicher Terminus, sondern nur in seinem reinen Wortsinn ver-
wendet, d. h. auf seine Verwendung im Zusammenhang mit Autochthonie wird
verzichtet. ,Herkunft kann sich demnach auf eine Population oder einen Bestand
(insbes. Saatguterntebestand) beziechen. Das Kuriosum, dass der Begriff sich im
Verkehr mit forstlichem Vermehrungsgut sowohl auf den Wuchsort der beernte-
ten Population als auch auf das Vermehrungsgut selbst beziehen kann, stort die
Diskussion gentkologischer Probleme natiirlich weniger.

Der Anbau ortsfremder Populationen mit dem Ziel der Verbesserung des
forstlichen Ertrags ist gleichbedeutend mit deren Verfrachtung. Wegen der damit
verbundenen Ungewissheit iiber den Verlauf der dadurch in Gang gesetzten An-
passungsprozesse (Miiller-Starck e# a/. 2010) empfiehlt sich die vorherige Uberprii-
fung in Serien von Feldversuchen; erst durch die Versuchsanlage an mehreren

19 Diese schon friher geduBlerte Anregung wurde als der unangebrachte Versuch einer Sprachre-
gelung betrachtet und mit dem Hinweis auf den vertrauten Sprachgebrauch der ,,Praxis® beant-
wortet. Auch die Autoren der vorliegenden Schrift haben sich zu diesem Thema frither einmal
einer saloppen Ausdrucksweise bedient. ,,Hs wire aber immerhin denkbar, dal} es gewisse Ar-
gumente gibe, die dafiir sprichen” (LORIOT), nach entmutigenden Erfahrungen die fachliche
Diskussion tiber offensichtlich komplexe Themen nunmehr durch die Verwendung klarer Be-
griffe zu erleichtern.
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Orten ist die Beobachtung der Provenienzen unter Bedingungen méglich, welche
das kiinftige Anbaugebiet der Populationen in etwa reprisentieren. Allgemein wird
die frihe Mortalitit als eines direkt mit Angepasstheit in Verbindung stehenden
Merkmals beobachtet. Die Ergebnisse werden aber separat ausgewertet; das
Wachstum als Ausdruck des Ertragspotentials wird ja erst an den in den Feldver-
suchen tiberlebenden Biumen gemessen. Es erlaubt die Beurteilung des physiolo-
gischen Anpassungsvermégens der Provenienzen, stellt aber kein Indiz fiir deren
hohe genetische Variation dar (Finkeldey und Hattemer 2010). Mit Vorteil wird
die Auslese nicht auf eine einzige, die bestwiichsige, Provenienz verdichtet (Ray-
mond und Lindgren 1990).

Mittels sachgemil3 geplanter Provenienzversuche ausgelesene Populationen
gentigen den Kiriterien von Ziel (a) der Genkonservierung, indirekt wohl auch
denen von Ziel (c). Angesichts der mit dieser Versuchstitigkeit verbundenen Ko-
sten sollen mit Riicksicht auf Ziel (c) nicht nur Héhen- und Durchmesserwachs-
tum, sondern an den Versuchsbdumen auch anpassungsrelevante physiologische
Parameter erthoben werden.

Zu der Frage, wie sehr bei der Einsammlung des Saatgutes fiir die Versuche
auf die Reprisentativitit der Erntebdume geachtet wurde, liegen einige experimen-
telle Ergebnisse vor, die in Kapitel 9.7 referiert wurden. Aus den Beschreibungen
der Stichprobennahme fiir iltere Versuche wurde auch nicht immer klar, fiir wel-
chen Teil des natiirlichen Verbreitungsgebiets der Baumart die Provenienzen re-
prisentativ sind, d.h. fir den jeweiligen Erntebestand oder ein gréBeres Gebiet.

Namentlich im Falle einiger neophytischer Baumarten diirfte die mangelnde
ErschlieBung der natiirlichen Vorkommen die reprisentative Stichprobennahme
in einem groBeren Teil einer Population sehr erschwert haben, wie den damaligen
Beschreibungen der auslindischen Kollegen zu entnehmen ist, welche das Saatgut
eingesammelt haben. Fir die Klimaanpassung maf3gebliche, in den Sammelgebie-
ten vermutlich hiufigere, Gene sind von diesem Mangel aber vielleicht weniger
betroffen als die Allele von Markergenloci; man denke auch an das adaptive epi-
genetische Gedéchtnis im Sinne von Yakovlev ef a/. (2012), welches den Biumen
eines Sammelortes weitgehend gemeinsam sein diirfte. Jedoch sind dltere Prove-
nienzversuche eine wichtige Informationsquelle fiir den Anbauwert von Populati-
onen, fur deren geographisches Variationsmuster und damit fur den Ansatzpunkt
zuchterischer Auslese.

Die Pritfung der Provenienzen erfolgt idealerweise durch Serien von Feldver-
suchen im kiinftig vorgesehenen Anbaugebiet. Im Hinblick auf die Erkundung der
Anbaueignung von Provenienzen kommt gerade Serien von Versuchen grofle
Bedeutung zu: Hieran lassen sich die Auswirkungen zeitlicher Klimainderungen
am raumlichen Nebeneinander von Anbauorten mit kithlerem/feuchterem und
wirmerem/trockenerem Klima messen. Im Zeitalter des Klimawandels sind daher
Versuchsserien, unter der Voraussetzung addquater Versuchsplanung auch iltere,
zur Erkundung physiologischer Plastizitit von Populationen hochaktuell. Die
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verschiedenen Skologischen Verhiltnisse an den Ursprungsorten der Provenien-
zen dhneln der Simulation von Umweltinderungen und erlauben die Formulie-
rung von Verschiebungsregeln, teilweise mittels mehrvariabler Funktionen (Eriks-
son et al. 1980, Garnier-Geré und Ades 2001, Matyas 2005, 2007, Matyas und
Nagy 2004, Matyas et al. 2010). Solche Regeln liefern wichtige Grundlagen fiir die
Auswahl von Provenienzen nach Art der in Kapitel 8.3 erwihnten ,assisted colo-
nization‘ von Populationen. Ein wichtiges Hilfsmittel ist die Schitzung von Klinen
weniger auf geographische oder 6kologische Gradienten, sondern der 6kologi-
schen Distanzen zwischen Ursprungs- und Versuchsorten (Matyas und Yeatman
1992). Wenn die Besonderheiten der betreffenden Baumart dies zulassen, erfolgt
die Anlage von Teilversuchen auch an Ursprungsorten von Versuchsgliedern (re-
ziproker Anbau), so dass die 6kologische Distanz dort null wird, das Verhalten
der 6rtlichen Provenienz im Verhiltnis zu den anderen beurteilt und der Effekt
der Verschiebung genauer eingeschitzt werden kann.

Leider folgten noch lange nach der Veréffentlichung der Grundlagen der Ver-
suchsplanung durch Fisher (1935) bzw. Yates und Cochran (1938) die Planung
und die Anlage von Provenienzversuchen anderen Gesichtspunkten, was die Aus-
sagekraft dlterer Versuche schmilert.

Es bedarf kaum der Erwdhnung, dass als Material fiir Provenzenzversuche nur
Provenienzen im oben skizzierten Sinne tauglich sind. Die Priifung allochthoner
Populationen erlaubt die Beurteilung nur des Satzes der in die jeweiligen Versuche
aufgenommenen Bestinde anhand ihrer Nachkommenschaft. Sie ergibt zwar kei-
ne Informationen iber ein eventuell evolutiondr entstandenes geographisches
Variationsmuster, sie kann aber sehr wohl zur Auswahl geeigneter Saatgutern-
tebestinde (s. Kapitel 10.4.2) fithren. Dies gilt insbesondere fir den Vergleich der
Nachkommenschaft weit verfrachteter autochthoner und allochthoner tropischer
Baumpopulationen mit rascher Generationsfolge und unterschiedlich langer An-
baugeschichte.

Wie Johnsen ¢ a/. (2009) und Yakovlev ez a/. (2012) berichten, hat sich in jahre-
langer experimenteller Forschungsarbeit an Fichte (Picea abies L.) herausgestellt,
dass Temperaturinderungen wihrend der Embryogenese den Wachstumszyklus
der Nachkommen verschieben (s. Kapitel 1.2). Die Autoren bezeichnen dieses
unter verschiedenen Gesichtspunkten untersuchte Phinomen als epigenetisches
Gedichtnis. Es bewirkt Anderungen wichtiger, anpassungsrelevanter phinologi-
scher Prozesse wie Frithjahrsaustrieb, Wachstumsabschluss und Winterfrosttole-
ranz. Das Ausmal3 dieser Anderungen ist unerwartet gro3. Nicht nur die Grunds-
dtze der Saatgutgewinnung, sondern ganz besonders die Interpretation der Prove-
nienzversuche und die darauf basierende Provenienzwahl erscheinen daher in
cinem neuen Licht. Wurde aufgrund der Ergebnisse von Provenienzversuchen
stets die moglichst weitgehende Ubereinstimmung der Umwelt von Ursprungs-
und Anbauort empfohlen, so dringt sich heute der Gedanke an weitere Entschei-
dungsgrundlagen auf. Wiirde die Angepasstheit von Vermehrungsgut wesentlich
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durch die Umweltverhiltnisse, vor allem die Temperaturen wihrend seiner Ent-
stehung, geprigt, so konnte sich neben Beriicksichtigung des Ursprungs ganz
einfach die der Herkunft empfehlen. Dies bedeutete die Gewinnung von Vermeh-
rungsgut in solchen Populationen, die irrespektive ihres Ursprungs solchen Tem-
peraturen ausgesetzt waren, wie sie an den spiteren Anbauorten zu erwarten sind.
Nach wie vor sind Anbauversuche wichtige Informationsquellen — vor allen Din-
gen dann, wenn die zu erwartenden Umweltverdnderungen in ihrer Auswirkung
auf Baumpopulationen nicht genau bekannt sind. Nach wie vor ist die Erhaltung
der genetischen Variation der Wilder der Kénigsweg zur Erhaltung dieser Wilder.
In der neueren deutschsprachigen Fachliteratur konzentriert sich die Aufmerk-
samkeit auf den - oft beeindruckenden - Grad der Differenzierung der Versuchs-
glieder. Dieses Ergebnis eréffnet die Méglichkeit, die in der Regel nicht sehr zahl-
reichen Elternbestinde der ertragreichsten Versuchsglieder direkt als Saatgutern-
tebestinde zu nutzen. Das Interesse an einem eventuellen Variationsmuster tritt
demgegeniiber zurtck. Ein solches Muster kénnte die Suche nach weiteren Popu-
lationen mit 6kologisch bzw. wirtschaftlich wichtigen Eigenschaften nur erleich-
tern. Indessen zeigt nicht jedes Merkmal von Provenienzen ein durch ortliche
Anpassung erklirbares Variationsmuster, wie in Beispiel 10-1 berichtet wird.

Beispiel 10-1. Feldversuchsserie mit Buchenprovenienzen. JiNISTiuslselidRslale]
Svolba (1996) haben iiber Ergebnisse einer von KRAHL-URBAN angelegten Ver-
suchsserie mit 29 Provenienzen an sechs Anbauorten berichtet (vgl. Beispiel 6-1). In
Abbildung 10-3 sind die iiber die Anbauorte gemittelten Messwerte des Hohen-
wachstums durch Kreisdiagramme an den Ursprungsorten der Provenienzen relativ
zum Wachstum einiger an allen Versuchorten vertretenen Standardprovenienzen
dargestellt. Wie die Autoren berichteten, weisen Provenienzen aus Hoéhenlagen
bessere Schaftformen auf. Die Karte in Abb. 10-3 bringt die unterschiedlichen See-
héhen der Ursprungsorte nicht zum Ausdruck. In — hier nicht gezeigten — anderen
Merkmalen liegt ein ausgepragtes Skotypisches Variationsmuster vor.

Neben dem Wachstum wurden Schaftkrimmungen bonitiert, wobei sich deut-
liche Unterschiede zwischen den Provenienzen herausstellten. Namentlich die —
nicht an allen Versuchsorten vertretene — Nachkommenschaft eines Bestandes im
Bereich des Forstamtes Zwiesel-Ost im Bayerischen Wald zeigt aulergewShnlich
gute, den anderen Provenienzen weit iiberlegene, Wuchsform. Wenn auch der Ver-
such noch ohne Planung im heutigen Sinne angelegt worden war und strengen
MaBstiben nicht unbedingt gentigt, so ist der Grad dieser Uberlegenheit mit etwai-
gen Bodenunterschieden auf der Versuchsfliche kaum zu erkliren. Der Gedanke
liegt nahe, den Erntebestand des Versuchssaatgutes abermals und verstirkt fiir die
Gewinnung von Versuchsmaterial zu beernten; da er mittlerweile zu einem Natur-
schutzgebiet gehort, stoBt diese Nutzung als Genressource allerdings auf Schwierig-
keiten. Es bliebe nur die zeitraubende Regeneration der Versuchsbiume (vgl. Kapi-
tel 9.7). ¢
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Abb. 10-3. Hobenwachstum von 29 Buchenprovenienzen im Alter von 41 Jabren (Kreisdiagramme) im
Mittel iiber sechs Versuchsorte A relativ zum Wachstum einiger Standardprovenienzen(aus Kleinschmit
und Svolba 1996).

10.3.2 Massenauslese

Die Auslese phinotypisch herausragender Einzelbdume in — autochthonen oder
oOrtlichen allochthonen — alten Bestinden gilt sog. Plusbdumen. Mit der planmifi-
gen Plusbaumauslese hat man in den 40er Jahren des vorigen Jahrhunderts in
Schweden begonnen (Andersson 1943, 1965). Wesentlich an diesem Verfahren ist
der Vergleich mit Nachbarbdumen unter Berticksichtigung von deren Alter. Die
Intensitdt dieser Art der Auslese ist gro3; denn in der Regel wird nur ein Baum
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unter Zehntausenden ausgelesen. Alte Plusbdume in autochthonen Bestinden
haben sich in Untersuchungen an Markergenloci als hochgradig heterozygot het-
ausgestellt (Bergmann und Ruetz 1991). Klarheit tiber den Zuchtwert von Plus-
bdumen, d.h. den Phinotyp ihrer Nachkommen, ldsst sich durch Nachkommen-
schaftsprifungen (vgl. das Kapitel 10.3.3) gewinnen. Dabei hat sich vielfach her-
ausgestellt, dass die Plusbaumauslese in Folge ihrer hohen Intensitit zlchterisch
wirksam war.

10.3.3 Auslese von Elternbaumen

Die Auslese von Biumen anhand ihrer Nachkommenschaft ist verlasslich, wenn
auch kostenaufwendig. Frither wurden zu diesem Zweck die Baume im Vertrauen
auf die ZufallsmalBigkeit der Paarung einfach nach freier Bestiubung beerntet und
ihre Absaaten unter Versuchsbedingungen gepriift. Heute benutzt man die Lei-
stung von Kreuzungsnachkommen als Kriterium der Auslese von Elternbdumen.

In den Absaaten nach freier Bestiubung bzw. Befruchtung tragen die Samen-
eltern zwar mindestens die Hilfte zur genetischen Information der Nachkommen
bei, doch sind ihre effektiven Pollenwolken grundsitzlich differenziert, so dass
ihre Zuchtwerte kaum unverzerrt eingeschitzt werden kénnen. Alternativ wurden
sie mit einem einheitlichen Gemisch des Pollens aller Baume des betreffenden
Projekts kunstlich bestdubt; man sprach von einem Polycross. Unter den Be-
dingungen des Polycross sind die Nachkommen eines Samenelters unter sich
ebenfalls mindestens Halbgeschwister, zerfallen aber in vermutlich zahlreichere
und etwa gleich grofle Vollgeschwisterfamilien. In beiden Fillen ist thr Verwandt-
schaftsgrad jedoch nur ungefihr bekannt.

Verlisslichere Auskunft iber Zuchtwerte geben Kreuzungsversuche nach den
in Abb. 10-4 gezeigten Plinen. Zur Nachkommenschaftspriifung nach dem fak-
toriellen Plan werden # Elternbiume mit je 7 anderen gekreuzt. Alle als Samen-
bzw. Pollenelter in den Versuch eingehenden Biume haben den gleichen Satz von
Kreuzungspartnern. Es entstehen #xn Vollgeschwisterfamilien, und alle Nach-
kommen eines Elternbaums sind untereinander mindestens Halbgeschwister. Der
Zuchtwert ecines als Samenelter verwendeten Baums ergibt sich etwa aus dem
Mittelwert seiner 7 Nachkommenschaften, der eines als Pollenelter verwendeten
Baums aus dem seiner » Nachkommenschaften.

Aus einem Diallel entstehen #7(#-1)/2 Vollgeschwisterfamilien; alle Nach-
kommen eines det » Elternbdume sind auch hier untereinander mindestens Halb-
geschwister. In der in Abb. 10-4 gezeigten Form des Diallels fehlen die Nach-
kommen aus Selbstbefruchtung und reziproker Kreuzung. Jeder Elternbaum hat
den Satz der anderen #-1 als Kreuzungspartner. Der Zuchtwert eines Elternbaums
ergibt sich aus dem Mittelwert seiner #-1 Nachkommenschaften. Das Diallel ist
nur bei kosexuellen Baumarten anwendbar.
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Abb. 10-4. Zwei Beispiele gebranchlicher Krenzungsplane. Oben: Faktorieller Plan. Unten: Diallel.

Wie man leicht berechnen kann, entstehen bei der Nachkommenschaftspriifung
nach den in Abb. 10-4 dargestellten Pldnen aus einer begrenzten Anzahl von El-
ternbdumen groB3e Anzahlen von Familien verwandter Nachkommen. Die Anzahl
der Elternbidume ist wegen der sich daraus ergebenden GréBe der fur die ver-
suchsmiBige Prifung erforderlichen Flichen aber notwendig begrenzt. Durch
unvollstindige Kreuzungspline, nach welchen nur ein Teil der Nachkommen-
schaften entsteht, werden diese Nachteile vermieden, doch umfassen Zuchtpo-
pulationen stets mehrere solche Materialien wie Elternbiume und ihre Nachkom-
men.

10.3.4 Auslese unter den Nachkommen

Die nach Kapitel 10.3.3 hergestellten Nachkommenschaften werden in Serien von
Feldversuchen geprift. Diese Versuche dienen aber nicht nur der Auslese von
Elternbdumen, sondern sind auch Instrument der Auslese unter den Nach-
kommen. Und zwar wird sowohl zwischen Familien als auch zwischen Biumen
ein und derselben Familie ausgelesen; man spricht daher von kombinierter Aus-
lese. Je nach Variation am Niveau der Familien bzw. dem der Einzelbdume wird
intensiver zwischen bzw. innerhalb von Familien ausgelesen. Dies hat Aus-



10. Forstgenetische Ressourcen und Domestikation sowie Ziichtung von Waldbdumen 289

wirkungen nicht nur auf den mittleren Verwandtschaftsgrad aller ausgelesenen
Nachkommen, sondern auch auf die Variation im genetischen Hintergrund, wie
Beispiel 10-2 zeigt.

ispiel 10-2. Kombinierte Auslese bei Aspenfamilien.liiteldtSigetc
Untersuchung der Wirkung kombinierter Auslese unter den Nachkommen eines
faktoriellen Kreuzungsversuchs mit je sieben @ und & Aspen fanden Hattemer
und Gallo (1994) bet einer Inventur von fiinf Enzymgenloci einen starken Riick-
gang von deren genetischer Vielfalt, sofern 5 der 49 Familien ausgelesen wurden;
je nach Auslesemerkmal ging dieser Parameter auf Werte zwischen 50 % und 1 %
seines Ausgangswerts zuriick. Bei Massenauslese unter den Nachkommen ohne
Riicksicht auf deren Familienzugehérigkeit traten dagegen an den Markergenloci
keine Vielfaltverluste ein, auch wenn hier die Auslese von 10 % der Biume ihn-
lich intensiv war wie die zwischen Familien. Erfolgt die kombinierte Auslese auf
Wiichsigkeit mit groB3erer Intensitit unter den Individuen als unter den Familien,
wire sie von gréleren Ziichtungsfortschritten begleitet. Geeignete Vorgehenswei-
sen bedeuten also Schonung fir die Variation im genetischen Hintergrund ohne
nennenswerte Einbulle an zlchterischer Effizienz. ¢

10.3.5 Auslese von Klonen

Phinotypisch iiberlegene Individuen vegetativ vermehrbarer Baumarten werden
nach Verklonung in Serien von Feldversuchen geprift. Dieses Verfahren spielt bei
der Zichtung besonders von Arthybriden sowohl von Pappeln als auch Euka-
lypten eine wichtige Rolle.

Da vegetative Abkémmlinge eines Baums genetisch gleich sind, kénnen die
einzelnen Versuchseinheiten (Parzellen) wesentlich kleiner sein als die in Proveni-
enzversuchen und Nachkommenpriifungen; dadurch wird die Klonauslese effizi-
enter und der Aufwand vermindert sich erheblich.

10.3.6  Multiple population breeding

Aus der Uberlegung, dass sich die Umweltsituation von Baumpopulationen im
Verhiltnis zu deren Generationsdauer rasch andern kann, und dass wihrend des
langen forstlichen Produktionsprozesses die Anforderungen des Marktes Ande-
rungen der Ziichtungsziele erzwingen kann, entstand das Prinzip des ,multiple
population breeding® (Namkoong 1976), welches die Aufteilung einer Basis- bzw.
Erhaltungspopulation in etwa 20 Unterpopulationen nach Art einer Metapopula-
tion vorsieht. Wir behalten den von Namkoong? geprigten Begriff bei. In diesen
Unterpopulationen stehen Ziichtung und Generhaltung in enger Wechselbezie-

20 Fiir seine Verdienste um die Theorie der Ziichtung von Waldbdumen bei Aufrechterhaltung ihrer
genetischen Variation wurde GENE NAMKOONG im Jahre 1994 mit dem Wallenberg-Preis aus-
gezeichnet.
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hung. In den Unterpopulationen werden durch Auslese auf verschiedene Merkma-
le oder aber durch Auslese auf ein und dasselbe Merkmal unter verschiedenen
Umweltbedingungen teilweise eigene Zichtungsziele verfolgt. Eriksson(2005b)
entwarf einen Komplex von Verfahrensweisen, durch welche allen Unterpopulati-
onen eine Funkton fur Zuchtung und/oder Generhaltung zugewiesen witd. Sie
tragen den bei der Auswahl von Genressourcen auf regionaler Ebene (vgl. Kapitel
0.4) angelegten Mal3stiben Rechnung. Die Mal3nahmen umfassen auch Kreuzun-
gen zwischen Unterpopulationen. Von diesem Verfahren wird erwartet, dass es in
besonderer Weise den Anforderungen sowohl von Ziichtung als auch Gener-
haltung gerecht wird (Namkoong 1984).

10.4 Vermehrung von Zuchtungsprodukten

In der Forstwirtschaft kommt gegeniiber der Landwirtschaft die Verwendung von
Zichtungsprodukten erst allmihlich in Gang. Dies hingt mit dem bei Waldbau-
men zeitraubenden Zichtungsvorgang zusammen. Die nach den oben skizzierten
Ausleseverfahren gewonnenen Zichtungsprodukte stellen zunichst unter wirt-
schaftlichem Blickwinkel erhaltenswerte Genressourcen (Ziel a) dar. Die Nutzung
zu den Zielen (b) und (c) ausgewihlter Genressourcen wird erst im Kapitel 12
behandelt.

Erst die Uberfithrung von Ziichtungsergebnissen in Vermehrungspopulatio-
nen bzw. ihre Regeneration und die Abgabe an den Waldbau zum Aufbau von
Produktionspopulationen rechtfertigt die teilweise hohen Investitionen in Kreu-
zungen bzw. Feldversuche. Anders als etwa bei der Regeneration einer z sitn auf-
bewahrten Genressource, bei welcher die FlichengréBe und folglich auch der
Populationsumfang in etwa unveridndert bleiben, dient die starke Vermehrung von
Zichtungsprodukten deren wirtschaftlicher Nutzung. Die Nutzung ist umso et-
giebiger, je mehr Bdume man bei dieser Vermehrung herstellt. Damit steigt — an-
ders als in der Natur — gegeniiber der begrenzten Anzahl von Elternbiumen die
Anzahl ihrer Nachkommen betrichtlich an.

10.4.1 Geprifte Provenienzen

Je nach Anzahl und Umfang leistungsstarker Provenienzen bilden diese die
Grundlage eines Ziichtungsprogramms; sie werden in bereits laufende Programme
integriert. Fir die Gewinnung von Vermehrungsgut zur Begrindung von Produk-
tionsbestinden kommt in erster Linie die abermalige, diesmal groBmal3stabliche,
Beerntung der Bestinde im Ursprungsgebiet der Populationen in Frage, welche
friher zur Anzucht des Versuchsmaterials beerntet worden waren. Dies zwingt
zur Begrenzung der Versuchsdauer, liegt aber im Interesse frithzeitiger Uberfiih-
rung von Versuchsergebnissen in den Waldbau.
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10.4.2  Gepriifte Saatguterntebestinde

Die Auslese von Saatguterntebestinden aufgrund experimenteller Priifung ihrer
Nachkommenschaft ist in Kapitel 10.3 unter den Ziichtungsmethoden im engeren
Sinne nicht erwihnt. Sie stellt nichtsdestoweniger eine Form der Auslese dar,
wenn sie auch etwas schwerfillig ist (Grotehusmann 2009). Steiner (2012) verwies
auf Nachteile, die bei einem systematischen Vergleich mit anderen derzeit ange-
wandten Ziichtungsverfahren sichtbar wurden. Vermehrungsgut mit eventuell
erhéhter Ertragserwartung ldsst sich so lange gewinnen, solange die Erntebestinde
nach Abschluss der Nachkommenschaftsprifung beerntet werden kénnen.

10.4.3 Klonsamenplantagen

Die Umsetzung eines auf der Plusbaumauslese beruhenden Ziichtungsfortschritts
durch Klonsamenplantagen steht und fallt mit der Nihe ihres Reproduktions-
systems zum panmiktischen. Nachdem der Anlageplan von Klonsamenplantagen
im Rahmen der Generhaltung in Kapitel 9.5 beschrieben wurde, sind hier nur
noch einige allgemein wichtige Anforderungen zusammengestellt.

Abb. 10-5. Altere Klonsamenplantage einer Kiefernart in Nordamerika. Im Hintergrund erkennt man
eine _fabrbare Ausgiebleiter fiir die Zapfenernte (nach Informationen von International Paper Company,
ohne Jabresangabe).

Plusbdume wurden oft bereits unmittelbar nach der Auswahl, d.i. vor Beginn der
Nachkommenschaftspriifung, gepfropft und im Interesse rascher Vermehrung in
Klonsamenplantagen Giberfihrt; dort lassen sich bei Einsetzen der Bliite die erfor-
derlichen Kreuzungsarbeiten leichter vornehmen. Erfahrungsgemil3 unterlaufen
bei der gleichzeitigen Pfropfung zahlreicher Klone Verwechslungen bzw. Irrti-
mer. Zudem stirbt bei einigen Pfropflingen nach der Auspflanzung das Reis ab
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und die Unterlage wichst durch. Diese Umstinde haben unangenehme Weiterun-
gen, wenn spiter die Kreuzungen fir die Nachkommenschaftspriifung an den
Pfropflingen angestellt werden. Daher empfehlen sich bald nach der Anlage der
Plantage Identititskontrollen mittels genetischer Marker. Deren Effizienz ist umso
gréBer, je variabler die Marker sind (Wagner und Weeden 2001, Kownatzki und
Maurer 2002, Maurer ¢f a/. 2002a und b, Rogge ez a/. 20006). Identititskontrollen
aller Pfropflinge sind unbedingt anzuraten, denn bestehende Unstimmigkeiten
tbertragen sich auf die Nachkommenschaften in den Feldversuchen.

Die Pflanzung der Pfropflinge in weitem Verband vermindert die Populati-
onsdichte, gleichzeitig aber fordert gelegentlicher Beschnitt die Kronenausfor-
mung; die Saatguternte wird dadurch wesentlich erleichtert (Abb. 10-5). Nach dem
Abschluss der Nachkommenschaftspriifung werden die Klone entfernt bzw. die
ersetzt, welche weniger befriedigende Nachkommen hatten.

Eine Klonsamenplantage zur Erzeugung des Saatgutes von Plusbdumen ldsst
sich als Genressource gem. Ziel (a) betrachten, wenn der besonders hohe Zucht-
wert der enthaltenen Klone durch die Prifung ihrer Nachkommenschaften oder
die Priifung der Nachkommenschaft der Samenplantage insgesamt ermittelt wur-
de. Sofern unter den Nachkommen von Klonsamenplantagen wiederum ausgele-
sen wird (vgl. Kapitel 10.3.4), bleiben diese Plantagen auch Bestandteil der Zucht-
population.

Bei der Diskussion der in Kapitel 7.3.1 diskutierten Mindestumfinge von Gen-
ressourcen war unterstellt, dass die betreffende Genressource — auch eine Samen-
plantage oder ein Erhaltungsbestand — die einzige ist, mit der eine Population
erhalten werden soll. Bei der Vermehrung von Ziichtungsprodukten mag es aber
mehr als nur je eine Genressource von Populationen geben. Fir die Bewertung
von Zichtung unter dem Aspekt der Generhaltung ist also der Gesamtumfang
dieser Samenplantagen zugrunde zu legen.

Ein wichtiges Planungselement stammt aus der Ziichtung von Eukalypten. Da
die meisten Arten dieser Gattung nicht nur in einem gewissen Grade selbstfertil
sind, sondern auch der Anteil der Selbstbefruchtung mit etwa 30 % sehr hoch ist
und Inzucht zu deutlicher Inzuchtdepression fithrt, schlugen Hodgson (1976) und
spater Moran ¢# a/. (1989) unter dem Aspekt der Inzuchtvermeidung vor, Pfropf-
reiser mehrerer verschiedener Baume auf ein und dieselbe Unterlage aufzubringen.
Damit entsteht inniger Kontakt zwischen genotypisch verschiedenen Kronentei-
len. Insekten, die wenig Anlass zu Futterfligen zwischen groflen Kronen haben,
bewirken dann selbst bei lingerem Verweilen in ein und derselben Krone hiufiger
auch Fremdbestiubung nach Geitonogamie. Man kénnte diesen Gedanken auf
windbestiubte Baumarten tbertragen, auch wenn die Reichweite des effektiven
Pollentransports hier allenfalls aus anderen Griinden begrenzt ist. Ideal wire,
tberhaupt nur wenige oder nur ein einziges Pfropfreis je Genotyp in die Plantage
einzubringen. Damit wiirde die effektive Anzahl von Genotypen in der Plantage
stark erhéht. Ohnehin ist in Populationen derjenigen Waldbaumarten, die nicht
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vegetativ reproduzieren, die Existenz von ramets unbekannt. Dieses Verfahren
lieBe in den mit diesem Saatgut begriindeten Bestinden viel groflere genetische
Variation erwarten.

Die Investitionen in die Anlage von Samenplantagen sind namentlich durch
die Prifung der Nachkommenschaft der enthaltenen Klone hoch. Daher besteht
der Trend zu jahrzehntelanger Beerntung, so dass die Nachkommen einer be-
grenzten Anzahl von Genotypen auf grofle Waldflichen gelangen. Zu den ziichte-
risch am intensivsten bearbeiteten Baumarten tberhaupt gehoren heute neben
Koniferen Arten von Eucalyptus; an Saatgut ihrer Ziichtungsprodukte besteht gro-
Ber Bedarf. Die Samenproduktion einiger dieser Arten ist dabei sehr hoch. So
enthilt nach Eldridge ef al. (1994, loc. cit. p. 225) schon 1 kg Saatgut von Eucalyptus
globulns 70.000 Samen, die gleiche Menge von E. grandis gar 700.000 Samen. In
Verbindung mit dem hohen Samenertrag von Samenplantagen bedeutet das, dass
man mit der jihrlichen Saatgutproduktion von 40 kg je Hektar Samenplantage
jahtlich eine Fliche von 10.000 ha Reinbestand aufforsten konnte. Ahnliche Gré-
Benordnungen der Anzahl von Samen je kg liegen nach Tab. 10-1 nur bei einhei-
mischen Koniferen vor.

Tab. 10-1. Tausendkorngewichte sowie die Anzahlen von Samen je kg Saatgut
einiger einheimischer Baumarten (aus Rohmeder 1972).

Baumart Tausendkorn- Anzahl Samen
gewichtin g je kg
Kiefer 6,3 158.000
Fichte 7,7 130.000
Winterlinde 40 25.000
Bergahorn 83 12.000
Stieleiche 3030 330

Zu den Funktionen von Samenplantagen sind einige abschlieBende Bemerkungen
angebracht. Samenplantagen sind ein in der Ziichtung weltweit eingesetztes In-
strument (mit allerdings viel dlterer Entstehungsgeschichte). Sie stellen Vermeh-
rungspopulationen dar und dienen in Form der Klonsamenplantage der Umset-
zung eines — etwa durch Zuchtbaumauslese erzielten — Ziichtungsfortschritts in
die forstliche Praxis. Im Gegensatz dazu ist die Erhaltungssamenplantage ein In-
strument der Generhaltung, Da ihre Klone kein Ergebnis kiinstlicher Auslese
darstellen, ist die Erhaltungssamenplantage alles andere als ein Instrument der
Zichtung; sie benutzt zwar eine von Zuchtern entwickelte Technik, aber zu ganz
anderen Zwecken. Wirde man wie im Fall der Plusbaume die Aufnahme von
Reliktbdumen in eine Samenplantage mit intensiver kiinstlicher Auslese auf Ertrag
verbinden, wire die Bezeichnung ,Erhaltungssamenplantage® irrefithrend.
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10.4.4 Simlingssamenplantagen

Ist ein Feldversuch zur Nachkommenschaftspriifung abschlieBend ausgewertet,
entfernt man im Rahmen kombinierter Auslese die weniger wiichsigen Familien
sowie die weniger wiichsigen Finzelbdume in Familien. Dadurch lédsst sich der
Feldversuch jetzt als Simlingssamenplantage verwenden. Das Kollektiv der auf
diese Weise ausgelesenen Versuchsbiume verbleibt in der Zuchtpopulation, dient
aber gleichzeitig als Vermehrungspopulation, mit welcher ein durch die Auslese
erzielter Ziichtungsfortschritt umgesetzt wird.

111 16 16 10 0 13 13 10
1 1 1616 10 10 1313
15 15 1212 &5 5 3 3
15 15 1212 5 5 3 3 b
9 9 1414 4 4 7 7 9 4 7
9 9 MM14 4 4 77
2 2 1111 6 & 8 & 6 8
2 2 111 ¢ 6 8 & 11
2 9 415 7 8 105 9 10
14 13 11 2 16 6 1 11 11 4 6
9 1 6 14 7 3 12 8 T 8
I6 160 14 5 2 13 3 16 10
4016 8 15 9 1 11 6 4 9 11
14 8 3 7 12 10 4 12 ¥
15+ 156 2 5 13 2 6 5
5 10 3 11 13 % 7 12 3 7

Abb. 10-6. Ausschnitt auns dem Plan einer Samlingssamenplantage. Oben: Eine (zufallsmdifsig angelegte)
Wiederholung der 16 Familien umfassenden Nachkommenschaftspriifung in Vierbanmparzellen links vor
und rechts nach der Auslese. Unten: Eine Wiederbolung bei Anlage des Versuchs in Einbanmparzellen.
Hier sind Vollgeschwister nicht mebr unmittelbar benachbart, so dass nach erfolgter Auslese fiir die Nut-

gung als Samenplantage zwei Baume je Familie beibebalten werden kinnen (ans Finkeldey und Hattemer
2007 loc. cit. Chapter 12.8.2).

In dem in Abb. 10-6 gezeigten hypothetischen Beispiel werden unter den 16 Fa-
milien die mit den Nummern 4 bis 11 ausgelesen. In jeder Vierbaumparzelle der
Nachkommenschaftspriifung (oben) kann zur Vermeidung unmittelbarer Nach-
barschaft zwischen Vollgeschwistern ferner nur ein einziger Baum ausgelesen
werden; die anderen werden entfernt. Die verbleibenden Biume sind unregelma-
Big Gber die Fliche verteilt, was bei begrenzter Pollenverbreitung zu unausgewo-
gener Befruchtung fihren kann. Die Anlage des Feldversuchs in Ein-
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baumparzellen (unten) wirkt sich hier insofern giinstiger aus, als die je zwei ver-
bleibenden Bidume je Familie gleichmidfiger tiber die Fliche verteilt sind. Nach
Abb. 10-4 kénnen Biume verschiedener Familien nur noch Halbgeschwister sein.
Da anders als im Falle von Klonsamenplantagen die Anordnung in Simlingssa-
menplantagen kaum mehr korrigiert werden kann, sind hier Nachbarschaften
zwischen verwandten Biumen besonders bei begrenzter Anzahl von Kreuzungsel-
tern nicht zu vermeiden. Bereits die Anlage des Feldversuchs, besser noch die
Planung des Kreuzungsversuchs, muss also der spiteren Umwandlung in eine
Simlingssamenplantage Rechnung tragen.

In Beispiel 10-3 werden einige Befunde tiber das Reproduktionssystem einer
Simlingssamenplantage und dem eines Bestands wiedergegeben.

e SIS Svtigd Bei den Pinaceen setzt nach Selbstbestiubung unter den
Embryonen alsbald Mortalitit ein, so dass bereits in den reifen Samen nur noch
geringere Anteile von Nachkommen aus Selbstbefruchtung vorkommen. Mehrere
Autoren berichteten dagegen tiber Selbstfertilitdt und teilweise hohen Anteil von
Selbstbefruchtung bei der Reproduktion von Pinus merkusii Jungh. et de Vriese, der
einzigen siidhemisphirischen Pinacee. Changtragoon und Finkeldey (1995) hatten
in thailindischen Vorkommen dieser selbstfertilen Kiefernart einen weiten Be-
reich des Anteils von Fremdbefruchtung zwischen 0,02 und 0,84 gefunden. Nach
Siregar und Hattemer (2001) war in einer javanischen Simlingssamenplantage der
an acht Enzymgenloci geschitzte mittlere Anteil der Fremdbefruchtung — ein-
schlieBlich der durch Verwandte — mit Werten zwischen 0,8 und 0,9 aber recht
hoch, ~in einem natirlichen artenreichen Mischbestand auf Sumatra mit Werten
>0,9 bzw. =1 noch geringfiigic héher. Im Bestand war der Anteil aus Selbstbe-
fruchtung entstandener Nachkommen einzelner Bdume in der Nachbarschaft
anderer Kiefern und solchen in der Umgebung von Laubbiumen 4hnlich. In der
Simlingssamenplantage zeigten auf verschiedenen Wiederholungen des urspring-
lichen Feldversuchs verwandte Bdume dhnliche Anteile von Selbstbefruchtung.

Es lisst sich schlieBen, dass hier bei der Reproduktion im Bestand mit hohem
Anteil von Laubbiumen gegentiber der Simlingssamenplantage als einem Reinbe-
stand die Pollenausbreitung keineswegs behindert war. Es gab nur schwache Hin-
weise auf einen nennenswerten Anteil von Fremdbefruchtung durch verwandte
Biume. Auch in diesen beiden Populationen waren die individuellen effektiven
Pollenwolken deutlich differenziert, was bei der offensichtlich witksamen Pollen-
verbreitung jedoch eher mit ausgeprigter phinologischer Variation erklirt werden
muss. ¢

Mit Ricksicht auf die genetische Variation in der Simlingssamenplantage ist be-
sonders im Rahmen wenig umfangreicher Zuchtpopulationen daran zu denken,
nicht einfach die ,besten‘ Familien und in diesen die ,besten‘ Biume auszulesen,



296 10. Forstgenetische Ressourcen und Domestikation sowie Ziichtung von Waldbdumen

sondern auch im Hinblick auf die Gewinnung von Saatgut eine geringe Anzahl
relativ wichsiger Bidume aus Familien mit geringerer mittlerer Leistung in der
Samenplantage zu belassen. Dies kommt einem Verzicht auf die Nutzung eines
Teils des Zuchtungsfortschritts zugunsten der Erhaltung genetischer Variation
gleich, wie durch die in Beispiel 10-2 referierten Ergebnisse nahegelegt wird.

Die von der Nachkommenschaft aus Simlingssamenplantagen erwartete geni-
sche Vielfalt ist je nach der Anzahl der Elternbiume geringer oder gréBer als die
aus Klonsamenplantagen; nur die genotypische Vielfalt dirfte etwas hoéher sein.
Hinsichtlich der genetischen Diversitit sind pauschale Aussagen kaum zu machen.
Waren jedenfalls die Zuchtpopulationen von Anfang an zu klein und iiberdies die
Auslese zu intensiv, kann die anschlieBende Enzscheidung fiir Samenplantagen des
einen oder anderen Typs nichts Wesentliches mehr dndern.

Ritland und El-Kassaby (1985) untersuchten Saatgut einer aus sowohl Klonen
als auch Simlingsfamilien zusammengesetzten Samenplantage von Douglasie. Der
an den Klonen gemessene Anteil der Nachkommen aus Selbstbefruchtung betrug
2 %. Der Anteil von Fremdbefruchtung durch verwandte Biume (der milderen
Form der Inzucht) betrug aufgrund der (teilweise unterschiedlichen) GréBe der
Familien dagegen 7 %. In welchem Mal3e bei diesem Teil der Nachkommenschaft
Mortalitit spéter eintrat, ist unbekannt.

10.4.5 Geprifte Klone

L my opinion growing pure clones should be completely excluded in sil-
vicnlture. Mixed stands with more than one hundred clones should be
the aim.”

KLEINSCHMIT (1978)

Der massierte Anbau eines einzigen gepriiften Klons wiirde zu Produktions-
bestinden ohne jegliche genetische Variation fihren. Daher ist es zur Risiko-
minderung iiblich, grundsitzlich mehrere Klone als Klongemisch fiir den Anbau
zu verwenden. Bei gegebenen genetischen Unterschieden zwischen den Klonen ist
die genetische Diversitit eines Gemischs jeweils dann am groBten zu erwarten,
wenn alle Klone mit der gleichen Anzahl von Biumen vertreten sind; nur in die-
sem Falle entspricht deren effektive Anzahl ihrer Zensusanzahl. Da Zichtungs-
erfolge auf vegetativem Wege gewissermallen ,eins zu eins‘ in die Praxis umsetzbar
sind, stellt Klonwaldbau eine nach wie vor attraktive Option dar (vgl. die Beispiele
10-4 und 10-5). Beispielhaft sind die Erfolge eines sehr umfangreichen Ziich-
tungsvorhabens mit der Gattung Ewcalyptus der Fa. Aracruz Florestal in Sdo Paulo,
Brasilien?!. Dort hat der groBflichige Anbau von Hybridklonen mit besonders

21 Fiir ihre Verdienste um die Ziichtung von Hybridklonen dieser Baumgattung wurden im Jahre
1984 LEOPOLDO G. BRANDAO, EDGARD CAMPINHOS JR., NEY M. DOS SANTOS und YARA K.
IKEMORI mit dem Wallenberg-Preis ausgezeichnet.
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raschem Jugendwachstum im Kurzumtrieb sehr hohe Ertragsleistungen erbracht.
Besonders attraktiv ist die Einheitlichkeit des Holzes aus solchen Plantagen, das
der Zellstofferzeugung zugefithrt wird. Sie ldsst sich dadurch erreichen, dass man
Klone nicht nur entsprechend ihrer Wuchsrelation, ihren Standortsanforderungen
und ihren Resistenzeigenschaften, sondern auch nach ihrer Holzqualitit zu-
sammenstellt. In diesen Anbauten werden heute verschiedene Vorkehrungen ge-
troffen, um das Risiko des Ausfalls ganzer Bestinde durch den Ausfall von Klo-
nen zu vermeiden. In anderen Gegenden der Welt gibt es dagegen Anbauten eines
einzigen Klons auf Tausenden von Hektaren.

ige Klone der Vogelkirsche.JiVISISE DIt < Wy
(1997) berichteten von Auslesen auf Wiichsigkeit und Schaftform in der Nach-
kommenschaftsprifung von Samenplantagen dieser mit raschem Jugendwachstum
ausgestatteten Baumart; deren Ergebnisse wurden anschlieSend in Klonpriifung
genommen. Pflanzgut der mittlerweile dritten Zichtungsgeneration (1. Plusbaum-
auslese, 2. deren Nachkommenschaftsprifung nach freier Abbliite in Wildbestin-
den oder Klonsamenplantagen mit nachfolgender Familienauslese und 3. Klon-
prifung der von Biumen in diesen Feldversuchen hergestellten Abkémmlinge)
war damals fir die nahe Zukunft in Aussicht gestellt (Kleinschmit ez a/. 2001).
Meier-Dinkel (2003) berichtet von starker Uberlegenheit dieser iz vitro vermehrten
Klone. Es war beabsichtigt, ein Gemisch von 30 bis 40 der 150 in Priifung befind-
lichen Klone zur Zulassung als Gepriiftes Vermehrungsgut zu beantragen. Beim
Aufbau von Gemischen aus Klonen bekannter Abstammung in mehreren Bun-
deslindern werden Resistenzeigenschaften, aber auch ihre Kompatibilititseigen-
schaften, berticksichtigt. 4

Beispiel 10-5. Raschwiichsige Fichtenklone AVUEBIl @IS RIUCEE IS NS
wihnt, kann die Anbaueignung von Klonen in Serien von Feldversuchen schr
effizient geprift und durch die vegetative Massenvermehrung ebenso effizient
umgesetzt werden. Die 6kologisch bedeutsamen Merkmale Beginn und Abschluss
der Wachstumsperiode zeigen in Fichtenpopulationen erfahrungsgemil3 grof3e
Unterschiede, die sich beim Klonanbau wiederholen (Kleinschmit 1979).

40 Fichtenklone aus einer Population im Bereich des Forstamtes Westerhof im
Harz zeigten im Alter von 17 Jahren an sieben 6kologisch sehr verschiedenen
norddeutschen Versuchsorten grofie Wachstumsunterschiede. Dabei verhielten
sich die Stecklinge dhnlich wie Simlinge aus der gleichen Population (Istk e al.
1995). Ein groéBeres Kollektiv von 154 Klonen zeigte an sechs westdeutschen Ver-
suchsorten so gro3e Variation, dass durch die Auslese der 20 % wiichsigsten Klo-
ne ein Fortschritt in der Volumenleistung von 50 % zu erzielen war (Kleinschmit
und Svolba 1998). Die Autoren stellten in Aussicht, dass die Klonpriifungen nach
entsprechender Auslese auch als Saatguterntebestinde genutzt werden kénnten.
An welche Form der Regeneration auch immer gedacht sein mag — die intensive
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Prifung in Feldversuchsserien macht wiichsige Klone zu einer genetischen Res-
source unter dem Aspekt von Ziel (a). Selbst bei Vorbehalten gegentiber dem
grofB3flichigen Klonanbau einer langlebigen Massenbaumart muss man bedauern,
dass dieses Modellvorhaben inzwischen abgebrochen werden musste. 4

Protagonisten des Klonwaldbaus haben eine ganze Reihe von Griinden fir die
Aufrechterhaltung genetischer Variation in Produktionsbestinden angefiihrt.
(Kleinschmit 1978, 1979). Einige zwischenzeitlich unternommene Annéherungen
an die Fragen der Zusammensetzung von Klongemischen wurden von Finkeldey
und Hattemer (2007, /. cit. Kap. 13.10) referiert.

Die im Rahmen der Ziichtung kinstlich durch vegetative Vermehrung herge-
stellten Klone stellen etwas anderes dar als die aus vegetativer Reproduktion, also
Waurzelbrut, entstandenen Klone etwa in Populationen der Rosaceen, welche das
Ergebnis einer evolutiven Entwicklung reprisentieren. Am Beispiel der Vogelkir-
sche untersuchten Stoeckel ez al. (2006) die Funktion letzterer bei der Erhaltung von
genotypischer Diversitit und der Entstehung von Heterozygoteniiberschuss.

10.5 Genetische Variation in Plantagensaatgut

Zu diesem Aspekt der Domestikation von Waldbaumpopulationen gibt es in der
Literatur einige Berichte. Vergleiche der genetischen Variation der Nachkommen-
schaft von Bestinden einerseits und Klonsamenplantagen andererseits hinken
etwas, wenn die Entstehung des Ausgangsmaterials unberticksichtigt bleibt. Ein
Bestand kann je nach den Umstinden seiner Entstehung viel oder wenig Variation
aufweisen und zudem mehr oder weniger reprisentativ beerntet worden sein. Die
Plantagenklone waren in der Regel nicht in den zum Vergleich herangezogenen
Bestinden selektiert worden. Auch tber das Verfahren der Ernte des fiir die Un-
tersuchungen herangezogenen Samenmaterials kénnen in diesem Zusammenhang
nur sehr wenig prizise Angaben gemacht werden. Schliellich beerntet man Klon-
samenplantagen und Bestinde je nach Bedarf vollstindig oder nur teilweise.
Schlief3lich kann eine solche Plantage viele oder nur maBig viele Klone umfassen
und auch aus anderen Griinden mehr oder weniger variabel sein (Bergmann und
Ruetz 1991).

Weder Bestinde noch Samenplantagen sind reproduktiv vollstindig isoliert,
was bei Bestinden nicht verwundert. Die Samenplantagen wurden im Interesse
der Umsetzung von Auslesefortschritten immer schon im Streben nach rdumli-
cher Isolation angelegt. Vergleiche zwischen Nachkommen aus Samenplantagen
und Bestinden sind aber von der Frage der Isolation gegen Eintrag effektiven
Pollens nicht zu trennen. Seit man beginnend mit dem Jahre 1961 anhand der
Inventur genetischer Marker den Eintrag effektiven Pollens schitzen konnte, gab
es trotzdem immer wieder Berichte tber einen hohen Anteil von Kontamination.
Zum Beispiel wiesen Pakkanen e a/ (2000) in einer 13 ha groBen finnischen
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Klonsamenplantage von Fichte wihrend dreier Reproduktionsperioden anhand
von Alloenzymen zwischen mindestens 69 und 71 % effektiven Externpollen
nach. Dieser Umstand bewirkt natirlich eine Erhéhung der effektiven Popula-
tionsgroBe, wenn diese auch nicht zu beziffern war. Nach einer Ubersicht von
Adams und Burczyk (2000) bewegte sich der Anteil effektiven Externpollens in
Klonsamenplantagen von sechs Baumarten um einen Mittelwert von 45 % mit
Extremwerten von 1 % und 91 %. Samenplantagen werden in weitem Verband
begriindet und erzeugen weniger Pollen als ausgedehnte Bestinde der gleichen
Baumart in der Umgebung; daher kann deren effektiver Pollen einen hohen Anteil
haben oder in Einzelfillen sogar tiberwiegen. Jedoch erwiesen sich die geschitzten
Anteile als offensichtlich unabhingig von der Flichenausdehnung der Plantage.
Mit verschiedenen Methoden lieBe sich der jahreszeitliche Eintritt der Bliite ver-
z6gern und so das Ausmal3 der Pollenkontamination verringern.

Zudem kann in einem gegebenen Erntejahr die genetische Variation der Sa-
men von Bestinden wie Samenplantagen gerade einmal grol3 oder weniger grof3
ausgefallen sein, so dass die verglichenen Samenkollektive nicht unbedingt repra-
sentativ sind. Pauschale Erwartungen sind also von Methoden des empirischen
Nachweises streng zu trennen. SchlieBlich wurde bislang nur Saatgut untersucht;
auch kann erst die Analyse mehrerer Ergebnisse ein verldssliches Bild vermitteln.
Das nachfolgende Beispiel 10-6 ist nichtsdestoweniger sehr instruktiv; obwohl die
Untersuchung des Saatgutes anderen Zwecken diente, wird nachfolgend ein Ne-
benergebnis im Hinblick auf die genetische Variation beschrieben. Weitere éltere
Berichte zu Vergleichen an anemogamen Baumarten finden sich bei Nagasaka und
Schmidt (1985), Szmidt and Muona (1985), Godt et a/ (2001), El-Kassaby (2000),
Chaix ez a/. (2003) u.v.a. Kleinschmit e 2/ (2012) berichtetem von effektivem Ex-
ternpollen in einer Erhaltungssamenplantage des Wildapfels und von Methoden
zu seiner Kontrolle (vgl. Beispiel 12-6).
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Tab. 10-2. Genische Vielfalt (#) und gametische Multilocus-Diversitit (u,) an
zehn Enzymgenloci in neun Samenproben der Kiefer (nach Miuller-Starck 1987
und pers. Mitt.). Die Werte von ,, wurden mit 108 multipliziert.

Samenplantagen | Bestinde

Nr. n Veam | Nr. n Veam
3 32 0,661 | 1 34 26,244
4 29 0,083 | 2 34 22,045
5 27 0,039 | 6 30 0,233
7 30 0,087 9 30 0,350
8 33 20,995

insges. 40 54,432 | 39 40,824

Mittel 30,2 4373 | 32,0 12,218

Beispiel 10-6. Saatgut aus Bestinden und Klonsamenplanta
W2l Mit der hier zunichst referierten Untersuchung verfolgte Miiller-Starck
(1987) ein etwas anderes Ziel, doch legen Nebenergebnisse die nachfolgende Be-
trachtung nahe. An Samenproben aus fiinf Klonsamenplantagen und vier Bestin-
den von Kiefer schitzte der Autor anhand der Inventur von zehn Enzymgenlocus
sehr unterschiedliche Werte von Variationsparametern. Was in Tab. 10-2 sofort
auffillt, sind die in beiden Gruppen stark unterschiedlichen Vielfaltwerte.
Insgesamt wies das Saatgut aus den fiinf Samenplantagen deutlich héhere ga-
metische Diversitit auf als das der vier Erntebestinde; bei dessen Mischung ent-
stinden also Bestinde mit etwas groBerer Diversitit. Bei der Verwendung nur
einer der vier zuerst aufgefithrten Samenplantagen (mit der Nr. 8) verhielte sich
dies allerdings ganz anders; zudem ist das Saatgut aus Bestdnden dem aus Samen-
plantagen im Mittel um mehr als das Doppelte Giberlegen. Die gametische Diversi-
tit iber alle zehn Genloci variierte sowohl unter den Samenplantagen als auch
unter den Bestinden um das Mehrhundertfache. In einer der Samenplantagen
traten ein bzw. in den Bestinden zwei Werte in einer ganz anderen GroBenord-
nung auf.



10. Forstgenetische Ressourcen und Domestikation sowie Ziichtung von Waldbdumen 301

gene

Abb. 10-7. Genische Differenziernng

p 00 [ von neun Samenproben ans finf Samen-

. Plantagen und vier Bestinden der Kiefer.

3 Die punktierte Kreislinie beziebt sich anf

die mittlere Differenzierung 6 = 0,05.

Die vier am  geringsten differenzierten

Proben (6, 1, 2 und 9) stammen aus
Bestanden (ans Miiller-Starck 1987).

Die graphische Darstellung der Differenzierung in Abb. 10-7 zeigt eine typische
Begleiterscheinung von vermutlich driftbedingt verringerter Vielfalt: Der Genvor-
rat (in der Abbildung als gene pool bezeichnet) der fiinf Samenplantagen, auch der
mit der groB3ten Vielfalt (es handelt sich dabei um die Nr. 8), ist stirker differen-
ziert, wihrend das Saatgut aus allen ecinzelnen Bestinden fir das Gesamtmaterial
jeweils reprisentativer ist. Interpretiert man die Gberlegene gametische Diversitit
des Plantagensaatgutes damit, dass die Plantagenklone jeweils in zahlreichen Be-
stinden ausgelesen wurden, so widerspricht dessen stirkere Differenzierung die-
sem Erklirungsversuch. Obwohl mit dieser Untersuchung etwas andere Ziele
verfolgt wurden, erlauben die Ergebnisse interessante Vergleiche mit anderen
Studien. Die Nachkommenschaft von Plusbaumplantagen also der ersten und im
Beispiel 10-6 einzigen Ziichtungsgeneration, liel3 ausgeprigte Unterschiede im
Gefolge zlichterischer Auslese kaum erwarten.

In einer wesentlich umfangreicheren, eigens geplanten Untersuchung fanden
Senstebo ¢t al. (2018) nur geringe Unterschiede zwischen dem Saatgut aus funf
siidnorwegischen Naturbestinden der Fichte und dem zweier Samenplantagen,
deren (25 bzw. 60 vermutlich gleich reprisentierte) Klone aus der gleichen Region
stammten. Offenbar waren die Erntebdume in den Bestinden vorwiegend auch als
Plantagenklone vertreten. Genetische Inventuren elf nuklearer Mikrosatelliten
ergaben geringe genetische Differenzierung des Saatguts aus den Naturbestinden
und den Samenplantagen; die genetische Diversitit war in letzteren kaum verrin-
gert. Die effektive PopulationsgroBle N,/N der Samenplantagen betrug zwischen
60 und 0,76. Als ein diversititserhohender Faktor erwies sich die Kontamination
dutrch etwa 30 % Externpollen; bei dessen Berticksichtigung erhdhten sich die
Schitzungen der effektiven PopulationsgroBe betrichtlich. Die Tragweite dieser
Befunde fiir ein Gebiet mit viel Kahlschlag und einem hohen Anteil von Planta-
gensaatgut an der Bestandsbegriindung ist nicht unerheblich. Fir die vorgenom-
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menen Vergleiche war sicher wichtig, dass die Plantagenklone fir das Kollektiv
der Erntebestinde reprisentativ gewesen sein diirften. ¢

Die Untersuchungen der im Beispiel 10-6 referierten Art stellen eine Form des
genetischen Monitorings dar, welcher in dem Malle Bedeutung zukommt, in dem
Zichtungsprodukte zur Begriindung von Produktionsbestinden Verwendung
finden. Eine etwas allgemeinere Darstellung der Problematik gaben Hattemer ez a/.
(1982).

10.6 Zichtung und forstgenetische Ressourcen

,» Lechnology is neither the problem nor the solution, it is a tool that we
have available that can be used well or poorly. “
(NAMKOONG 2000)

Die Zichtung von Kulturpflanzen und Haustieren ist fir die Erndhrung der
Menschheit seit langem notwendig, und die Bedeutung der Pflanzen- und der
Tierzlichtung nimmt mit dem Anwachsen der Weltbevolkerung zu. Gewisse Ver-
fahren der Zichtung von Waldbdumen sind angesichts belegter Ziichtungserfolge
als ratsam bis notwendig einzustufen. Sowohl hierzulande als auch in anderen
Lindern ist der gesamte Vorgang der Erhaltung forstgenetischer Ressourcen insti-
tutionell wie personell mit der Ziichtung von Waldbiumen eng verkniipft.

Die heutige enge institutionelle Verzahnung von Generhaltung und Zichtung
wird fir erforderlich gehalten, um den wirtschaftlich interessanten Teil der natir-
lichen Variation fur die Forstwirtschaft nutzbar zu machen und dabei eine ,breite
genetische Basis® zu sichern bzw. wiederherzustellen. Sehr viele Genressourcen
werden ohnedies mit dem Ziel (a) ausgewihlt und erhalten. Die Titigkeit von
Institutionen flr Forstpflanzenziichtung besteht also nicht ausschlieBlich in ziich-
terischen MaB3nahmen. Einige dieser Institute fiihren heute entweder den Begriff
Genressourcen im Namen oder verfiigen doch tber Abteilungen mit dieser Be-
zeichnung. Viele Ziichter von Waldbiumen betrachten mittlerweile Generhaltung
sogar als ihre vornehmste Aufgabe.

Schon beim Versuch der Analyse genetischer Auswirkungen der Zichtung von
Waldbaumen gerdt man daher leicht in den Verdacht pauschaler Kritik an der Tatig-
keit jener Institute. Dies erschwert die Diskussion des Verhiltnisses von Generhal-
tung und Zichtung und es ist bedauerlich, wenn die Fachwelt der Forstpflanzen-
ziichtung die kritische Betrachtung gewisser Ziichtungsfolgen als Angriff auf ihre
zichterische oder gar ihre Gesamttitigkeit empfindet (Wolf und Braun 1996, Wolf
2005). Die Durchfithrung wirksamer Mainahmen zur Erhaltung von Genressour-
cen erfordert ohnehin den Einsatz von Methoden, welche einmal von Ziichtern
entwickelt wurden und noch heute zum Handwerkszeug der Ziichtung gehdren wie
Kreuzungstechnik, die Anlage und der Betrieb von Samenplantagen u.a.m.
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Keineswegs ist die kiinstliche Auslese auf forstlichen Ertrag generell vom
Ubel; vielmehr hat sie auch bei Waldbiumen allseits anerkannte Erfolge gezeitigt.
Wie in diesem Kapitel eingangs erwihnt, sind einige Ertragsmerkmale auch Kom-
ponenten der Fitness. Daher ldsst sich von teilweiser Zielkonvergenz natirlicher
und kiinstlicher Auslese sprechen. Ganz bestimmte Begleiterscheinungen unsach-
gemiBler Zichtung wie die Auslese in von Anfang an zu kleinen Zuchtpopulatio-
nen, die zu intensive Auslese mit dem Effekt starker Reduktion des Umfangs der
Zuchtpopulation oder intensive Familienauslese und die fehlende Getrennthaltung
von Erhaltungs-, Zichtungs- und Vermehrungspopulationen bediirfen indessen
der objektiven Analyse ihrer Auswirkungen auf die genetische Variation. Dabei
wird sich herausstellen, in welchem Ausmal3 der damit verbundene Allelverlust
langfristig abtrigliche Folgen fur die immer wieder beschworene genetische An-
passungsfihigkeit von Baumpopulationen hat. Unter der Primisse, dass die heute
praktizierten Verfahren in etwa beibehalten werden, sind Schliisse auf weitere
Entwicklungen allerdings jederzeit méglich.

Um eine Vorstellung von den Folgen bestimmter einzelner Auslesemalinah-
men fir genetische Strukturen und genetische Variation zu gewinnen, betrachtet
man Zichtung mit Vorteil getrennt von Generhaltung. Erst danach ldsst sich
ermessen, von welchem Effekt die Verschmelzung beider Titigkeiten des Men-
schen begleitet sein kénnte. Noch haben die in Kapitel 10.3.6 skizzierten Ideen
GENE NAMKOONGs kaum Fingang in die Ziichtungsplanung gefunden. Dabei
koénnte das System des multiple population breeding integrierter Bestandteil der
Generhaltung werden (Eriksson ef a/. 1993).

Die Auswirkungen der Ziichtung auf die Variation im genetischen Hinter-
grund sind insgesamt sowohl von den biologischen Gegebenheiten als auch vom
Zichtungsverfahren abhingig. Sie sind ferner je nach den Teilen des Genoms
verschieden zu erwarten, welche mehr die zluchterischen Auslesemerkmale oder
mehr die Angepasstheit an die Umwelt kontrollieren. Letztere Eigenschaft ist
durch Zichtung durchaus zu erhéhen. Die genetische Anpassungsfahigkeit von
Baumpopulationen lisst sich dagegen nur in bestimmten Fillen erhéhen. So be-
richteten Wolf und Braun (1996) Giber Arbeiten zur Wiederausbreitung von Buche
und Tanne in Sachsen; man kann sich der Meinung dieser beiden Autoren an-
schlieBen, dass diese — nicht eigentlich ziichterischen — Malinahmen denn auch
geeignet sind, die Anpassungstihigkeit der dortigen stark dezimierten Populatio-
nen zu erhéhen (s. Kapitel 12.6 und Beispiel 12-6). Es ist daher wichtig, Ziich-
tungsverfahren so einzurichten, dass diese Eigenschaft von Populationen erhalten
bleibt und auch nicht teilweise verloren geht (Ziehe und Hattemer 1988). Albrecht
(1988) und andere Autoren wie Braun und Wolf (2001) definierten Ziichtung in
einem viel weiteren Sinne und verstehen darunter den gesamten Aufgabenbereich
der mit Forstpflanzenziichtung befassten Institutionen. Sie stellten fest, dass hier-
zu auch die Erh6hung der Anpassungsfihigkeit als ein stabilitdtsorientiertes Ziich-
tungsziel gehort.
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Viele Zichtungsprogramme mit Waldbdumen der gemiBigten Zone befinden
sich noch in der ersten, wenige in der zweiten oder gar dritten Generation. In den
niederen Breiten mit der rascheren Generationenfolge der dort vorkommenden
Baumarten sind manche Vorhaben trotz spiteren Beginns bereits bis in die vierte
Generation gedichen. Wie ein Blick auf die Abb. 10-2 lehren mag, steht die Ziich-
tung von Waldbdumen gegeniiber der einjihriger Kulturpflanzen noch ganz am
Anfang. Fir eine abschlieBende Bewertung der Ziichtung im Hinblick auf die
Erhaltung genetischer Ressourcen ist es also reichlich frith. Auch waren die Aus-
fihrungen in diesem Kapitel auf die sog. herkémmliche Zichtung von Wald-
biumen beschrinkt. Fir die Diskussion der Modifizierung genetischer Infor-
mation mit biotechnischen Methoden ist die Zeit kaum reif (Braun und Wolf
2001).

Miller-Starck (1996) hat eine Neuorientierung von Methoden der Zichtung
von Waldbiumen gefordert und hierfiir auch die zugehdrigen Hinweise gegeben.
Diese Grundsitze sind — bei weltweiter Betrachtung — noch nicht Allgemeingut
geworden. Anhand von Modellen untersuchte Rosvall (1999) die genetischen Aus-
wirkungen der Ziichtung von Waldbdumen auf deren genetische Diversitit, wel-
che durch erwartete Inzuchtkoeffizienten gemessen wurde. Er fand grofle Unter-
schiede zwischen den untersuchten Zichtungsverfahren und favorisierte die Aus-
lese von Klonen zur Bildung von Produktionspopulationen. Die genetische
Diversitit solcher Populationen steht der von Sidmlingskollektiven nicht zwangs-
ldufig nach, nur dirfte ihre genotypische Vielfalt viel geringer sein.

In lingerfristigen, d. h. sich Giber mehrere Generationen erstreckenden, Ziich-
tungsvorhaben entsteht das Problem, sowohl unmittelbaren Ziichtungsfortschritt
zu erreichen als auch langfristig die genetische Variation zu erhalten. Williams 7 4/.
(1995) verglichen zwei grundsitzlich verschiedene Ziichtungspline: Hierarchische
Unterteilung der Zuchtpopulation basiert auf dem Grade des erreichten Ziich-
tungsfortschritts; eine andere Art der Unterteilung basiert auf dem geographischen
Ursprung der betreffenden Populationen und besteht in dem in Kapitel 10.3.6
skizzierten multiple population breeding. Am Beispiel von Pinus taeda wurden fiir beide
Pline Voraussagen der genetischen Variation abgeleitet und an Hand der Inven-
turdaten von 19 als selektionsneutral betrachteten Enzymgenloci verifiziert. Die —
also durch genetische Drift verursachten — Allelverluste waren bei den verwende-
ten Umfidngen der Teilpopulatonen gering. Sowohl Namkoong (1984) wie auch
Eriksson ez al. (1993) haben darauf hingewiesen, dass sich Ziichtung sehr wohl mit
Generhaltung kombinieren lasst.

Bei der qualifizierten Behandlung der Frage nach den Verinderungen geneti-
scher Variation im Zuge der Ziichtung ist die sorgfiltige Analyse konkreter Ziich-
tungsverfahren angezeigt und durch empirische experimentelle Studien zu ergin-
zen. In aller Welt sind Institutionen fiir Forstpflanzenziichtung fir die Auswahl
bzw. Zusammenstellung, die Erhaltung und die Nutzung forstgenetischer Res-
sourcen zustindig und auf diesem Gebiet aktiv titig. Die zlichterische Seite ihrer
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Titigkeit ist mit Risiken verbunden, deren Analyse zu den Gegenstinden forstge-
netischer Forschung gehért; ein Pauschalurteil iiber Zuchtungsfolgen ist kaum

zweckdienlich.






11. Forstwirtschaft und forstgenetische Ressourcen

WAuf diesem Gebiet [der Populationsgenetik] sind, angefangen von den ersten Versuchen
siber Herkiinfte von Waldbanmarten bis zum Nachweis genetischer 1V ariation und Diffe-
renzierung von Waldbaum-Populationen (experimentel] durch genetische Analyse von ,ge-
netischen Profilen* mit Hilfe der Elektrophorese und theoretisch durch Modellbildung),
Srither unvorstellbare Fortschritte gelungen. |...] Diese Forschungsrichtung hat ibre Bedeu-
tung fiir waldbanliche Folgerungen im Hinblick auf die Erbaltung genetischer 1 ielfalt im
Rabmen von Forstpflanzenziichtung, Naturverjiingung und die Behandlung von Waldbe-
stinden.

(ROHRIG 1994)

Genetische Implikationen geregelter Forstwirtschaft sind nicht unbedingt auf den
direkten Zusammenhang mit der Waldbehandlung beschrinkt (vgl. die in Kapitel
14 behandelte Gesetzgebung), werden hier aber am ehesten sichtbar. Im Zusam-
menhang mit der Erhaltung genetischer Variation besitzt der Waldbau eine dop-
pelte Funktion: Zum einen kommt es bei allen forstlichen Eingriffen, gemil3 dem
in Kapitel 4.2 formulierten Aufgabengebiet (2) auf den schonenden Umgang mit
genetischer Variation an. Zum anderen sind bei der Behandlung und der Regene-
ration vor allem 7 sitn aufbewahrter Genressourcen Kenntnisse und Erfahrungen
dieser forstlichen Disziplin unentbehrlich. Man denke nur an den Beitrag von
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Eisenhauer (2000) und anderen Autoren zur Wiedereinbringung der in Sachsen
einmal vom Aussterben bedrohten Weillitanne (vgl. Beispiel 12-12).

Auch wenn anthropogene Verinderungen der Biodiversitit hiufig deren Ein-
schrinkung bedeuten, so ist dies doch nicht zwingend der Fall. Ist wie im Falle der
objektiven Beurteilung des Spannungsverhiltnisses zwischen Ziichtung und Gen-
erhaltung die Untersuchung einzelner Maf3nahmen der Ziichtung erforderlich, so
ist notwendig, zuerst die Wirkung bestimmter waldbaulicher Titigkeiten wie frii-
her Pflegeeingriffe, Durchforstung, Nutzungseingriffe, Verjingungsverfahren
oder die Wahl der Betriebsform zu analysieren, bevor man den Versuch einer all-
gemeinen Bewertung unternimmt. Zweifellos wirken Eingriffe in Okosysteme
nicht nur auf Populationen von Bdumen (Ernst 1985), doch beschrinken wir die
Betrachtung auf diese.

Waldbdume sind die Schlisselarten von Waldékosystemen, deren Resilienz
und Persistenz entscheidend von der Anpassungsfihigkeit der Baumpopulationen
abhingt. Unter diesem Aspekt ist die Untersuchung der genetischen Implika-
tionen waldbaulicher Eingriffe geboten, damit sachdienliche Empfehlungen abge-
leitet werden kénnen. Dass geregelte Forstwirtschaft fiir Baumpopulationen Um-
weltinderungen bedeutet und dass sowohl Kunst- als auch Naturverjiingung Fin-
griffe in das Reproduktionssystem darstellen, steht grundsitzlich auer Frage (vgl.
Finkeldey 2002, Finkeldey und Ziehe 2004). Indessen ist kaum hilfreich, es mit
dem gebotenen akribischen Studium der genetischen Implikationen forstlicher
Eingriffe in Populationen von Waldbiumen bewenden zu lassen. Auf der Grund-
lage dieser Untersuchungen gilt es, das in dem umfangreichen Gestaltungs-
spielraum des Waldbaus steckende grole Potential zu nutzen, um ecinen Beitrag
zur Bewahrung forstgenetischer Ressourcen gemil3 den im Kapitel 4.2 definierten
Aufgaben zu leisten.

Savolainen und Kirkkiinen (1992) haben in Ubersichtsarbeiten Beispiele aus
anderen europiischen Lindern und von anderen Kontinenten zusammengestellt
und diskutiert. Lefevre (2004) hat dartiber hinaus anthropogene Einflisse im All-
gemeinen berticksichtigt.

11.1 Nachweis genetischer Implikationen geregelter
Forstwirtschaft

“It is misleading to regard the observation of changes of genetic structures
induced by a particular silvicnltural management practice as evidence for a
violation against the principle of sustainability from a genetic point of
view.”

(FINKELDEY und ZIEHE 2004)

Genetische Prozesse, die auch unter natiitlichen Verhiltnissen ablaufen, werden
moglicherweise durch waldbauliche Mal3nahmen verdndert. Ein Effekt eines wald-
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baulichen Eingriffs auf die genetische Struktur einer Baumpopulation sowie des-
sen experimentelle Nachweisbarkeit sind indessen an eine Reihe allgemeiner Vo-
raussetzungen geknipft.

(1) Ganz grundsitzlich ist die Frage zu beantworten, ob es sich bei einem ge-
gebenen genetischen Befund ausschlielich um eine genetische Implikation des
Waldbaus handeln kann, oder ob der zugrundeliegende Vorgang auch ohne
menschliches Zutun so eingetreten wire. Beispielsweise werden gerichtete gene-
tische Strukturdnderungen durch einen Selektionsdruck ausgelést — gleich, ob
dieser natiirlich oder anthropogen ist.

(2) Eine genetische Implikation einer selektiven waldbaulichen Maf3nahme
kann nur vorliegen, wenn Merkmale von Bdumen, die dabei cine Rolle spielen
(insbesondere fiir die Entnahme von Individuen im Rahmen von Liuterung,
Durchforstung oder  der Nutzung), in gewissem Umfang genetisch kontrolliert
sind. Dies gilt insbesondere fiir die Frage dysgenischer Effekte im Zusammenhang
mit der Nutzung,.

(3) Die Untersuchung genetischer Strukturen im Zustand vor einem forstli-
chen Eingriff wie etwa einer Durchforstung liefert eine Referenz; die Untersu-
chung des Zustands danach erlaubt, anhand des Vergleichs mit dieser Referenz
eine genetische Auswirkung festzustellen. Aufgrund genauer Kenntnis der Art des
Eingriffs und der beobachteten genetischen Strukturen muss ein plausibler Zu-
sammenhang bestehen; fir die kausale Interpretation sind populationsgenetische
Modelle unentbehrlich. Am einfachsten sind diese Vorginge im gleichaltrigen
Reinbestand tberschaubar, welcher daher das bevorzugte Untersuchungsobjekt
darstellt; in Mischbestinden sind die Umweltverhiltnisse zweifellos heterogener.

(4) In der frithen Ontogenese kénnen deutliche genetische Strukturinderungen
vor sich gehen. Hohe Stringenz der Umweltbedingungen im frithesten Abschnitt
der Ontogenese bewirkt hohe Mortalitit. Diese steckt den Rahmen fiir die gene-
tische Wirkung der Viabilititsselektion ab. In der Berichterstattung tber ein-
schligige Untersuchungen sind deren Umstinde zu prizisieren. Zum Beispiel
hatte bereits Kim (1985; vgl. Kapitel 9.4) durch den Vergleich der genetischen
Strukturen von Samen und Simlingen an einem Enzymgenlocus der Buche Ande-
rungen nachgewiesen, welche durch genetisch kontrollierte Mortalitidt wihrend der
Keimung oder der ersten Jugendphase eingetreten sein miissen (vgl. Abb. 9-2,
Beispiel 2-12). In seinen Versuchen mit 6.000 Bucheckern je Versuchseinheit be-
trug die Ausbeute an Simlingen im Freiland nur 1 bis 3 %. Offenbar wurde dieses
Detail seiner Veroffentlichung aber wenig beachtet. So haben seither mehrere
Autoren lakonisch festgestellt, dass sich KiMs Ergebnisse in ihren Untersuchun-
gen nicht bestitigten. Soweit diese Autoren ihre Versuchsbedingungen iiberhaupt
mitgeteilt haben, war bei ihnen ein nennenswerter Effekt von Selektion von vorn-
herein unwahrscheinlich, weil die Mortalitit viel geringer gewesen sein durfte als
in dem Versuch KiMs. Ein weiteres Ergebnis dieses Autors wird meist Gbersehen:
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Wie die meisten genetischen Strukturinderungen sind auch die im Gefolge frither
Mortalitit grundsitzlich populationsspezifisch zu erwarten. So durchlief in den
Untersuchungen dieses Autors eine stiddeutsche Provenienz zwischen dem Sta-
dium der Samen und dem der 2jdhrigen Sdmlinge ungleich gréBere Struk-
turverinderungen als eine zum Vergleich mitverwendete ruminische Provenienz
(Kim 1985).

Ob demgegeniiber bei ,guter Praxis® der Saatgutlagerung und Pflanzenerzeu-
gung, d. h. bei geringerer Mortalitit, sehr ausgeprigte genetische Strukturinde-
rungen durch Selektion eintreten, ist bisher nicht nur nicht erwiesen; nach Unter-
suchungen von Konnert und Ruetz (2003b) induzierte die Keimung von Buch-
eckern aus funf siiddeutschen Bestinden im Gewichshaus bzw. im Freibeet keine
genetische Differenzierung der Simlinge. Solche Anderungen wiren seitdem bei
Gelegenheit routinemiBliger Inventuren zur genetischen Zertifizierung von Ver-
mehrungsgut (vgl. Kapitel 14.3.4) zweifellos auch festgestellt worden. Die in Bei-
spiel 9-3 referierten Ergebnisse geben aber nach wie vor zu denken; entscheidend
sind die Umweltbedingungen und die Mortalitit.

(5) Ein Durchforstungseingriff kann einen messbaren gerichteten genetischen
Effekt nur haben, wenn ein merklicher Anteil der Population entnommen wird.
Ein starker gerichteter Effekt ist also nur unter den Bedingungen intensiver Ent-
nahme zu erwarten. Viele Individuen missen schon deshalb entnommen werden,
damit ein moglicher Effekt auf Signifikanz gepriift werden kann. Dass eine allein
auf die VergréBerung des Standraums gerichtete Entnahme sehr vieler Biume
ortlich von einem Drifteffekt begleitet ist (Buchert et al. 1997), ist der Erwihnung
kaum wert — wenn auch in einer Untersuchung dieser Autoren eine deutliche Zu-
nahme der Heterozygotie um 12 % zu verzeichnen war. Genetische Effekte im
Gefolge forstlicher Nutzung sind — hierzulande — wiederum schwicher zu erwar-
ten; zum Zeitpunkt der Nutzung werden jeweils weit weniger Individuen aus der
Population entfernt; anders verhilt es sich mit Effekten am Ende einer Gene-
ration.

Auch sind genetische Auswirkungen eines Eingriffs in das Reproduktions-
system, insbesondere das Paarungssystem, einer Baumpopulation nur dann zu et-
warten, wenn durch den Eingriff die Dichte stark vermindert und die physische
Struktur der Population stark verindert werden.

(6) Strenggenommen stellt die Verwendung ortsfremden Vermehrungsgutes,
unter Umstinden auch einer ganz anderen Population, den Regelfall der kiinst-
lichen Bestandesbegriindung dar. Obwohl es sich hier um den Regelfall handelt,
sind intensive Auswirkungen méglich. Ein nachweisbarer genetischer Effekt ver-
dnderter Selektionsbedingungen ist dann zu erwarten, wenn die Verfrachtung der
Population ecine statke Umweltdnderung mit sich brachte und ihr Anpassungs-
vermogen dadurch stark gefordert gewesen wire. Ferner kommt hier der gesamte
Komplex kiinstlicher Verjingung zur Geltung.
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(7) Fir den Nachweis genetischer Implikationen miissen sodann geeignete ge-
netische Marker verwendet werden. Besteht die Eventualitit eines Drifteffektes,
durfte dieser am ehesten anhand det Inventur hochvariabler selektionsneutraler
Marker zu entdecken sein. Kommt ein Selektionseffekt in Frage, sind dagegen
auch solche Gene gefragt, die an der Kontrolle der Merkmale unter (2) beteiligt
sind oder doch Relevanz fiir die Angepasstheit besitzen.

Zweifellos sind von einer Reihe waldbaulicher Ma3nahmen genetische Impli-
kationen zu erwarten — wie stark diese immer sein mdgen. Man denke nur an die
verinderte Qualitit des Genflusses durch den Eintrag effektiven Pollens allo-
chthoner Nachbarpopulationen. Dieser Fintrag setzt gewissermallen deren Grad
von Autochthonie herab (vgl. Kapitel 6.2). Mit hochvariablen Genmarkern ist der
Mindestumfang des Eintrags effektiven Externpollens heute sicherer nachweisbar
als friher. Ob und in welchem Umfang diese Umstidnde generell zu starker Beein-
trichtigung der Anpassungsfihigkeit von Baumpopulationen fithren, ldsst sich erst
bei Kenntnis der genetischen Struktur des Externpollens bzw. der Nach-
kommenschaft beantworten.

Wird der Umfang isolierter Populationen sehr gering, bedarf es des experimen-
tellen Nachweises von Strukturinderungen an gewissen Markergenloci kaum; hier
liegen zwingende theoretische Griinde fiir Verluste an genetischer Variation, und
zwar im gesamten Genom, vor.

Angesichts der in der Vergangenheit weitgehend fehlenden Beriicksichtigung
der genetischen Information in forstékologischen Untersuchungen beleuchteten
Miiller-Starck ez /. (2005) die genetische Diversitit, ihre Bedeutung fiir Uberleben
und Wachstum sowie ihre Dynamik in WaldSkosystemen. Die genetische Varia-
tion als Grundlage der hierdurch ausgelsten genetischen Anpassungsvorginge
innerhalb von Populationen erhilt ihre Prigung unter dem Einfluss des Men-
schen. Die riumliche Verteilung genetischer Variation mittels hochvariabler an-
passungsrelevanter genetischer Marker ist beim Studium des rdumlichen Musters
okologischer Faktoren hilfreich.

Ist die Untersuchungsmethode nicht an den skizzierten Voraussetzungen ori-
entiert, wird sich eine genetische Implikation des betreffenden waldbaulichen
Eingriffs kaum nachweisen lassen — was nicht unbedingt heif3t, dass sie nicht
trotzdem vorliegt; denn vorerst haben wir Zugang nur zu einem verschwindend
geringen und hiufig unspezifischen Ausschnitt des Genoms. Vermutlich hat der
Mensch auch in Mitteleuropa durch seine Titigkeit aber bereits vor langer Zeit, d.
h. seit mehreren Baumgenerationen — unbeabsichtigt — mit der Einflussnahme auf
die genetischen Strukturen von Baumpopulationen begonnen.

Sind genetische Marker nicht verfiighar, kann die Beobachtung phinotypischer
Merkmale wichtige Einblicke in das Geschehen vermitteln, wenn deren genetische
Kontrolliertheit nachgewiesen ist.

(8) In den beiden vergangenen Jahrzehnten wurden zum Thema genetischer
Implikationen des Waldbaus verschiedentlich experimentelle Untersuchungen
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angestellt. Bei der Betrachtung der Ergebnisse ist stets nach der Art und der Stir-
ke dieser Eingriffe sowie nach der Art der dadurch induzierten genetischen Struk-
turdnderungen zu fragen. Erst dann lassen sich verallgemeinerungsfahige Schliisse
ziehen. Bei weitem nicht alle anthropogenen Anderungen genetischer Strukturen
aber sind gleichbedeutend mit einer Herabsetzung der Anpassungsfihigkeit von
Baumpopulationen; man bedenke die Vorbemerkung zu diesem Unterkapitel.

(9) Da sich die genetischen Auswirkungen aufeinanderfolgender Eingriffe zu-
mindest teilweise kompensieren kénnen, ist der Vergleich langer Zeitrdiume ange-
zeigt. Finkeldey und Ziehe (2004) haben betont, dass genetische Zustands-
vergleiche eigentlich erst dann voll aussagekriftig werden, wenn sich die Unter-
suchung auf einen ganzen Generationszyklus erstreckt (vgl. Abb. 1-2). Sollten
beispielsweise in einem Bestand durch die besondere waldbauliche Behandlung
genetische Varianten verschwinden, erhebt sich sogleich die Frage, ob sie durch
effektiven Externpollen vielleicht schon in der Folgegeneration wieder ersetzt
werden. Diese Art der Anndherung an den Komplex genetischer Implikationen
des Waldbaus ist zwar langwierig, aber einzig erfolgversprechend; sie legt die bal-
dige Anlage bzw. Ausweisung von Beobachtungsflichen fir genetisches Monito-
ring nahe. Man denke auch an den grofien Informationsgewinn — und zugleich
Zichtungsfortschritt, den erst die iiber viele Generationen hinweg fortgesetzte
kiinstliche Auslese in ein und derselben Population von Mais erméglicht hat (vgl.
Kapitel 10.2).

11.2 Naturverjingung

WNaturverjiingungen sind nicht das Spiegelbild ibrer Elterngeneration.
(ROHRIG e al. 2000, loc. cit. p.94)

Bei generativer Reproduktion umfasst Naturverjingung den natiirlichen Samen-
fall, die Keimung der Samen und die Etablierung der Simlinge im Bestand. So-
wohl die Eltern- als auch die Nachkommengeneration reprisentieren die 6rtliche
Population. Naturverjingung verzichtet zwar auf Saat oder Pflanzung, ist aber
strenggenommen nicht mit dem natiirlichen Verjiingungsvorgang gleichzusetzen,
da die Reproduktion unter verdnderten Bedingungen verlduft und die Verjingung
durch waldbauliche Mittel und Erfahrungen gesteuert wird (Rohrig ez al. 2000, /oc.
¢it. p. 89). Die Dichte des Altbestandes wird zum Zweck reichlicher Reproduktion
reduziert, was fiir mehr Licht und Wirme am Bestandesboden sorgt. Dabei dndert
sich die physische Struktur des Altbestandes mit ihren Auswirkungen auf die Pol-
len- und Samenverbreitung.

Da die grofie Anzahl aller Samen aller verbleibenden Baume zu Boden fillt, ist
nicht nur diese Anzahl, sondern auch die Dichte der Population in diesem frihen
Stadium der Folgegeneration sehr hoch. Mit der Keimung setzt die rasche und
drastische Reduktion mit glinstigen Moglichkeiten fiir Viabilitdtsselektion ein. Wie
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Ammer ¢t al. (2010) fir die Buche zeigten, herrscht in der Naturverjiingung mit
ihrer hohen Dichte starke Konkutrrenz um das Licht, welche zeitlich mehr oder
weniger konsistent ist und tberraschend das Phinomen des ,Umsetzens kaum
zeigt. Genetisch ist dieses Phinomen bisher noch nicht untersucht.

Im Gegensatz zur Kunstverjlingung sichert die rdumliche Kontinuitit der
Umwelt einen in aufeinanderfolgenden Generationen relativ gleichartigen Selekti-
onsdruck. Die Population kann daher in gewissem Umfang auf dem in der Vorge-
neration erreichten Niveau der Anpassung aufbauen, wenn sich auch mit Klima-
dnderungen Richtung und Intensitit des Selektionsdrucks dndern. Die genetischen
Strukturen der Nachkommen kénnen zwischen einzelnen Reproduktionsperioden
trotzdem differieren (Miller-Starck ez /. 2000). Das diesem Unterkapitel voran-
gestellte Zitat trifft auch unter einem genetischen Aspekt zu (vgl. Abb. 1-2).

Die bei der Naturverjiingung entstehende Folgegeneration eines Bestandes ist
von der Elterngeneration genetisch differenziert zu erwarten; infolge der Abwei-
chung des Reproduktionssystems vom panmiktischen darf ein Gleichgewicht an
allen Genloci kaum erwartet werden. Und zwar bedingt die Beschaffenheit des
Paarungssystems, insbesondere dessen Abweichungen von der Zufallspaarung, im
Verbund mit Selektion und Genfluss genetische Strukturinderungen. Das Repro-
duktionssystem unter Naturverjlingung dhnelt in einzelnen Arten und Populatio-
nen aber dem in der Natur; infolgedessen sind hierbei auch nur mifig deutliche
genetische Strukturinderungen zu erwarten — auch in der Natur verhilt sich das
so. Das Monitoring genetischer Auswirkungen der Forstwirtschaft verlangt dem-
entsprechend effiziente Methoden (Finkeldey und Ziehe 2004). In dreizehn Lir-
chenpopulationen der Alpen verglichen Miller-Starck und Felbert (2010) Altbe-
stand und Naturverjingung an 13 Enzymgenloci. Zeigte sich an einzelnen Gen-
loci deutliche Differenzierung, so waren die — nur auf Hiufigkeitsunterschieden
beruhenden — genetischen Abstinde im Durchschnitt doch gering. Der Genvorrat
der Vorgeneration fand sich in der Naturverjiingung vollstindig wieder.

Nicht nur autochthone, sondern auch aus Naturverjingung hervorgegangene
allochthone Bestinde weisen hiufig charakteristische rdumliche genetische Struk-
turen auf, weil sowohl effektiver Pollen als auch Samen grundsitzlich nur {iber
begrenzte Entfernungen verbreitet werden. Die Transportweiten variieren je nach
Baumart und je nach Topographie, nach der Struktur der umgebenden Bestinde
und ggfs. nach dem Verhalten von Pollinatoren und Samenverbreitern in weitem
Rahmen. Als Resultat kénnen jedenfalls Genotypen bzw. Allele geklumpt auftre-
ten. Selektion durch die 6kologischen Gegebenheiten des Kleinstandorts verstirkt
diese Klumpung (vgl. Beispiel 6-3). Je nach dem Wirkungsgrad der ursichlichen
Faktoren sind rdumliche genetische Strukturen unterschiedlich deutlich ausge-
prigt; sie kénnen an den gerade untersuchten Markergenloci natirlich auch ganz
fehlen.

Bei der Buche werden im Zuge der Dichtereduktion unter den verschiedenen
Formen des Schirmschlags jeweils die unmittelbaren Nachbarn eines Baums ent-
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nommen; lagen Familienstrukturen vor, so war unter den Nachbarn ein gewisser
Grad von Verwandtschaft zu erwarten. In vergleichbaren Untersuchungen fanden
Vornam ef al. (2004a) und Buiteveld ez a/. (2007) in Buchenpopulationen positive
Fixierungskoeffizienten. Jedoch bewirkte die Dichtereduktion méglicherweise
einen Trend zur Heterozygotie, welcher den von Familienstruktur ausgehenden
Trend zu bevorzugter Verwandtenpaarung und damit Homozygotie teilweise zu
kompensieren vermochte. Verfolgt man mit dem Schirmschlag das Ziel gleichmi-
Biger und gleichaltriger Verjingung (Rohrig ez al. 20006, loc. cit. p. 357ft.), so ist
diese GleichmiBigkeit nicht mit geringer genetischer Variation gleichzusetzen.
Entscheidend fiir die genetische Variation in der Nachkommenschaft ist die etwa
gleichmiBige Beteiligung zahlreicher Bdume an der Reproduktion. Beim Femel-
schlag, welcher andere 6kologische Eigenschaften aufweist bzw. Ziele verfolgt,
entstehen in sich ungleichaltrige Verjingungen (Rohrig ez al 20006, loc. cit. p. 370).
Bei einem systematischen Vergleich dieser beiden Verfahren stellte Nyari (2010a)
anhand eingehender Stichprobennahmen fest, dass beim Schirmschlag eine tiber
die Fliche genetisch einheitlichere Nachkommenschaft entsteht, wihrend die An-
zahl effektiver Eltern von Femelgruppen geringer ist, wodurch stirker ausgeprigte
Familienstrukturen entstehen. Verjingung nach Art des Femelschlags kann im
Falle rdumlich-genetischer Strukturierung von Bestinden dr#ich begrenzte Verluste
seltener Allele bedeuten (Cremer e7 a/. 2005). Hinsichtlich der genetischen Variati-
on auf der ganzen Fliche besteht indessen kein Unterschied zwischen den beiden
Verfahren. Bei beiden Verfahren sind Altbestand und Jungwuchs genetisch diffe-
renziert. Diese Differenzierung ist von angepassten Populationen natirlich gerin-
ger zu erwarten, worauf auch Konnert und Hosius (2010) hinwiesen. Was sich
bisher bei der Buche herausstellte, mag mutatis mutandis auch auf andere Baum-
arten zutreffen.

In Mischbestinden mit unterschiedlichen Buchenanteilen war nach Tréber
und Brandes (2005) sowie IBleib und Krabel (2005) die Naturverjiingung ver-
schiedener Althélzer etwas deutlicher, insgesamt jedoch gering, differenziert; dies
spricht fur effizienten Genfluss (vgl. 18leib 2005). Ganz allgemein reprisentierte
jedoch die Naturverjiingung den betreffenden Altbestand — wenn sich die beiden
Generationen auch differenziert zeigten.??

Auch in einem Versuchsbestand mit Weilitanne wurden genetische Auswir-
kungen zweier Verfahren der Naturverjingung verglichen (Beispiel 11-1).

MO NUSTRZRNIN [n einem etwa 115jahrigen,
aus Naturverjingung hervorgegangenen Mischbestand aus je 40 % Weilltanne
und Buche, 15 % Fichte und 5 % Bergahorn im Schwarzwald inventierte Hussen-

2 Die beiden genannten Studien wurden im Rahmen ein und desselben Vorhabens der Sichsischen
Landesforstverwaltung an denselben Bestinden, aber unter Verwendung verschiedener Marker
(zehn Enzymgenloci bzw. zwei Kernmikrosatelliten) durchgefiihrt und erlauben einen interes-
santen Vergleich.



11. Forstwirtschaft und forstgenetische Ressourcen 315

dorfer (2003) alle 959 Alttannen mit >8cm Brusth6hendurchmesser an 14 En-
zymgenloci. Zum Vergleich wurden 400 Jungtannen herangezogen; je 200 standen
in einem langsam (in ca. 50 Jahren) durch Femelschlag verjingten bzw. in einem
rascher (in ca. 35 Jahren) durch Schirmschlag verjingten Bestandesteil.

Tab. 11-1. Variationsmal3e von Weilitannen an 14 Enzymgenloci (aus Hussendor-
fer 2003).

Stich- Vielfalt genische gametische Hetero-
proben- Diversitit »  Diversitdt  zygotie-
umfang Vaam grad

Alttannen 959 32 1,22 292 0,17
Schirmschlag 200 28 1,18 172 0,13
Femelschlag 200 30 1,21 280 0,16

Die Darstellung der Ergebnisse in Tab. 11-1 ist auf die Variationsmalle be-
schrinkt. In der etwas langsameren Verjingungsvariante ist die genetische Variati-
on geringfiigig gréBer, was der Autor mit einem unter Femelschlag gréBeren ef-
fektiven Populationsumfang interpretierte. Unter Schirmschlag stellten die Jung-
tannen vermutlich die Nachkommen aus nur einer oder wenigen Reproduk-
tionsjahren dar. Entsprechend der geringen unteren Durchmessergrenze der in-
ventierten Alttannen waren diese wohl bei weitem nicht alle an der Reproduktion
beteiligt.

Alt- und Jungtannen waren genetisch nur sehr gering differenziert. Unter Fe-
melschlag mit einer héheren Anzahl von Altbdumen auf der Flicheneinheit
stimmten die Variationsmal3e der Jungtannen mit denen der Alttannen etwas bes-
ser iberein als unter Schirmschlag. Hinsichtlich der Vielfalt ist zu bedenken, dass
an vielen dieser Genloci Minorpolymorphismen ausgeprigt waren und die Ent-
deckung eines seltenen Allels bei den gegebenen Stichprobenumfingen sehr vom
Zufall abhingt. ¢

Eine starke Reduktion der Dichte der Bdume im reproduktiven Alter kann grund-
sdtzlich zu Srtlichem Pollenmangel und damit schon deshalb zu reduzierter Fertili-
tit filhren. Wird das Srtliche Pollenauftkommen abgesenkt, kann allerdings mehr
Externpollen effektiv werden. Die Baumarten sind an die in ihren natirlichen
Waldgesellschaften vorkommenden Dichteverhiltnisse angepasst (Finkeldey
2002). Die vorwiegend zoophilen Baumarten artenreicher tropischer Wilder sind
auch an die Entfernungen der Futterflige und das tbrige Verhalten ihrer Pol-
linatoren angepasst. Bei den vorwiegend anemophilen Baumarten der gemiBigten
und der borealen Zone zeitigt eine starke Dichtereduktion nicht unbedingt starke
Folgeerscheinungen fiir die Pollenverbreitung, da mit der Auflichtung die Tur-
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bulenz der Atmosphire im Kronenraum zunehmen durfte. Die tibliche Messung
der Sinkgeschwindigkeit des Pollens in unbewegter Luft verleitet dazu, die Reich-
weite effektiven Pollens zu unterschitzen.

Je nach Baumart kann zunehmende Turbulenz der Luftschicht im Kronendach
bewirken, dass nicht nur Pollen, sondern auch anemochor vetbreitete Friichte
bzw. Samen effizienter verbreitet werden. In sehr artenreichen Mischbestinden ist
besonders bei den seltenen Baumarten mit geringer Populationsdichte die Pollen-
verbreitung durch Wind und Tiere erschwert. Der Pollen anemophiler Arten wird
dann in erheblichem Maf3e durch artfremde Bidume ausgefiltert. Bei einer anemo-
philen di6zischen Baumart wie der Eibe oder den Araukarien stellen die weibli-
chen Individuen etwa die Hilfte der Population. Sie entlassen keinen Pollen und
filtern mit ihren Kronen Pollen aus (Sousa ez al. 2005, vgl. Beispiel 11-3). Ob diese
Eigenschaft von Populationen allerdings eine starke genetische Implikation bedeu-
tet, wurde bisher systematisch noch nicht untersucht; angesichts der extrem unter-
schiedlichen Sinkgeschwindigkeiten des Pollens dieser Baumarten wire das Er-
gebnis nicht uninteressant.

In dem MafBe, in dem die Bdume selbstfertil sind, induzieren erschwerte Pol-
leniibertragung zwischen Bdumen und Pollenmangel einen Trend zu Selbstbe-
fruchtung. Bei diesem Paarungssystem ist Inzuchtdepression am stirksten ausge-
prigt und beginnt bereits mit verminderter Samenproduktion und Samenkeimung.
Besitzt die Baumart ein System der Inkompatibilitit, ist Selbstbefruchtung indes-
sen so gut wie ausgeschlossen. Bei gegebener Effizienz der Samenverbreitung und
gegebener Viabilitit hat die Entstehung von Samen aus Selbstbefruchtung auch
Auswirkungen auf die Klumpung eng verwandter Nachkommen in Form von
Familienstruktur.

Wie an den Klonsamenplantagen mit Kiefer im Beispiel 9-5 festzustellen war,
variiert der Beitrag einzelner Klone zur Samenproduktion der Plantage zwischen
verschiedenen Reproduktionsperioden, und ein hoher bzw. niedriger Beitrag wird
tber die Zeit hinweg in tberraschend geringem Umfang beibehalten. Auch in
Waldbestinden diirften sich die Beitrdge der Individuen zur Folgegeneration erst
wihrend eines mehrjihrigen Verjungungszeitraums etwas ausgleichen. Der Anteil
des effektiv an der Reproduktion beteiligten Populationsteils ldsst sich durch eine
Inventur in einer einzigen Reproduktionsperiode also nur niherungsweise ermit-
telten (vgl. Abb. 9-5 und 9-6). Die detaillierten Angaben fiir effektive @ und &
Gameten vermitteln dort einen tieferen Einblick in die Komplexitit des Vorgangs
der Reproduktion. In soziologisch differenzierten Verjingungsbestinden diirften
sich die effektiven Anzahlen der Eltern weit unterhalb der Zensusanzahl der Alt-
bidume bewegen.

Die vollstindige Weitergabe nicht nur der hiufigeren genetischen Varianten
vom Altbestand an seine Naturverjingung in anndhernd unverinderten Hiufig-
keiten hat eine Beteiligung der meisten Baume in nicht zu unterschiedlichen An-
teilen zur Voraussetzung. Trigt ein Baum im reproduktiven Alter wihrend mehre-
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rer Jahre zur Naturverjingung nichts bei, hat dies wohl in erster Linie mit der
Ausformung seiner Krone zu tun. Waldbauliche Pflegeeingriffe kénnen also einen
auch im genetischen Sinne férderlichen Einfluss auf die Zusammensetzung der
Naturverjingung nehmen; dies hat Bedeutung vor allem bei geringen Populations-
umfingen wie denen der Mischbaumarten. Mindestens geringere Anderungen
beim Ubergang auf die Folgegeneration sind angesichts der im Zusammenhang
mit der Reproduktion allenthalben zu erwartenden Selektion allerdings die Regel.
Die im Hinblick auf die Nachhaltigkeit bedeutsame Vollstindigkeit der Weiter-
gabe der genetischen Varianten an die Folgegeneration ist erst in geringem Um-
fang untersucht. Besonders bei der Tanne als einer iiberwiegend in Mischwildern
verbreiteten Baumart mit geringem Flugvermégen von sowohl Pollen als auch
Samen erscheinen solche Untersuchungen der in Thiiringen und Sachsen ange-
stellten Art (vgl. Beispiel 12-12) dringlich.

Bei Gelegenheit der Naturverjingung wird in Mischbestinden die Artenzu-
sammensetzung im Allgemeinen verindert. Ammer und Stimm (1996) behan-
delten die Artendiversitit sowohl der Baum- als auch ihrer Begleitflora am Beispiel
des natiirlich verjiingten Bergmischwaldes. Dort war zu beobachten, dass sowohl
Artenvielfalt als auch Artendiversitit der Baumverjiingung durch einen hdheren
Grad der Auflichtung und die damit bewirkte Zunahme des Lichtgenusses erhoht
waren. Auf genetischer Ebene stehen solche Untersuchungen noch aus.

Ein kurzer Verjingungszeitraum vereinfacht die Altersstruktur in der Folge-
generation. Damit scheidet die Mdglichkeit spiterer Paarung zwischen Eltern und
Nachkommen aus. Da die einzelnen Bdume in verschiedenen Jahren unter-
schiedlich intensiv blihen, sind wihrend eines langen Verjingungszeitraums ins-
gesamt vermutlich mehr Biume an der Reproduktion beteiligt. Mit hoher Wahr-
scheinlichkeit besteht wihrend lingerer Verjingungszeitriume eine Tendenz zur
Nivellierung anteiliger Gametenbeitrige und damit zur ErhShung der genetischen
Diversitit der Nachkommenschaft.

Aufgrund der in Beispiel 11-1 referierten und fritherer Ergebnisse leitete Hus-
sendorfer (2003) folgende Empfehlungen ab: Langfristigen, kleinflichigen Ver-
jungungsverfahren gebthrt der Vorzug; denn hier ist zu erwarten, dass insgesamt
mehr Altbdume zur Naturverjlingung beitragen und die Beitrige einzelner Bdume
einander dhnlicher werden. Dazu stellten Hosius e a/. (2012) Untersuchungen an
Eichen an, welche in der Umgebung von 352 Altbiumen offensichtlich durch
Hihersaat entstanden sein mussten. Die Verwendung von sieben Enzymgenloci
und vier Mikrosatelliten erlaubte die weitgehende Rekonstruktion der Abstam-
mung von 105 Biumen. Die Ergebnisse lassen nicht nur auf erstaunliche Trans-
portdistanzen von effektivem Pollen und Eicheln schlieBen. An der Entstehung
der Nachkommen mit ihrem kompletten Satz genetischer Varianten waren drei
Viertel der Altbdume beteiligt. Die Diversitit der Nachkommen war nicht gerin-
ger, eher grofer als die von Vergleichsbestinden in der Region. Diese waren ver-
mutlich aus der Samenproduktion eines einzigen Jahres entstanden, wihrend ihre
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natiirlich entstandenen Nachkommen auf die Fruktifikation mehrerer Jahre zu-
rickzufiihren waren.

Kleinflichige Verjlingungsverfahren nutzen unterschiedliche Bedingungen fiir
die Entwicklung der Naturverjingung, so dass einheitlich wirksamer Selektions-
druck vermieden wird. Zu gleichen Schlussfolgerungen waren Miiller-Starck ez a/.
(2000) gelangt.

Fir die Baumarten des Gebirgswaldes mit teilweise tiberraschend geringer ge-
netischer Variation an Enzymgenloci empfahlen Miller-Starck ez 2/ (2000) Ex-
ginzungspflanzung mit Vermehrungsgut aus variableren Populationen, wenn des-
sen Angepasstheit durch Anbauversuche ermittelt wurde.

Bei drastischen Umweltinderungen ist die Erhaltung genetischer Variation
bzw. eines Maximums der Angepasstheit der Folgegeneration durch Naturverjin-
gung nicht zwingend sichergestellt (Namkoong 2000, Finkeldey und Hattemer
2010); man denke nur an die Bedeutung der Anzahl der effektiven Elternindividu-
en und andere Komplexititen des Reproduktionssystems, welche zwar eine gene-
tische Dynamik, jedoch nicht unbedingt Anpassung implizieren.

Rosaceen, aber auch Ulmen (Gehle und Krabel 2002), manche Pappelarten
und Cornaceen haben ein ausgeprigtes Vermdbgen zu vegetativer Reproduktion
durch Wurzelbrut, das zur Existenz von Klongeschwistern fithrt (Holtken und
Gregorius 2006). Zur Einschitzung des Anteils vegetativ entstandener Popula-
tionsmitglieder sind viele und hochvariable Genmarker erforderlich, welche noch
nicht bet allen Baumarten in entsprechendem Umfang zur Verfiigung stehen. Die
genannten Autoren verwendeten dazu verschiedene Methoden (vgl. das Beispiel
12-15). Hoebee e¢f al. (2006) fanden beim Vergleich verschiedener Populationen
der Elsbeere, dass ein gewisser miliger Anteil vegetativ entstandener Bdume der
generativen Reproduktion und der genetischen Variation durchaus nicht abtrig-
lich ist. Erleichtert in sexuell reproduzierenden Populationen ein System der In-
kompatibilitit die Rekombination im Zuge der Paarung und die Zufuhr geneti-
scher Varianten, so kann die teilweise vegetative Reproduktion die Variation tiber
die Zeit hinweg erhalten. Bereits Gehle und Krabel (2002) waren in ihren Unter-
suchungen an Ulmen zu dieser Beurteilung gelangt. In den von ihnen untersuch-
ten Auewildern des Elbtals waren fast 30 % der Flatterulmen (Ulwus laevis Pallas)
auf vegetative Reproduktion zuriickzufiihren; bei den Feldulmen (Ulwus minor
Mill)) betrug dieser Anteil sogar um die 50 %, was den Gedanken an eine Bedeu-
tung vegetativer Reproduktion fiir die Anpassung (in diesem Falle an Uber-
schwemmungen) nahelegte.
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11.3 Kinstliche Bestandsverjiingung

“Artificial regeneration is the most obvious silvicultural practice re-

sulting in possibly drastic changes of genetic structures not only in

Planted forests, but, in later generations, due to gene flow also in

neighbouring forests. However, natural regeneration is no safeguard

against unintentional changes of genetic structures by forest manag-
»

ers.
(FINKELDEY und ZIEHE 2004)

Im Rahmen der Kunstverjingung von Waldbestinden wird die genetische Dy-
namik der Verjingung verdndert bzw. verstirkt durch Samenernte (Kapitel
11.3.1), Pflanzenanzucht und die Pflanzung selbst (Kapitel 11.3.2); hinzu kommt
die Verfrachtung von Populationen (Kapitel 3.2.5).

Mit der Zunahme kiinstlich entstandener Wilder werden mehr und mehr Sa-
men in kiinstlichen Bestinden gewonnen. Dabei sind die effektiven Populations-
groBen im Allgemeinen geringer als beim natiitlichen Verjlingungsvorgang; denn
die Elternschaft von Vermehrungsgut ist eingeschrinkt und die Variation der
Nachkommenzahlen der Bdume erhoht. Dies gilt nicht nur im Zusammenhang
mit der Ziichtung, sondern es handelt sich dabei um einen so gut wie immer ein-
tretenden Prozess. Dessen Folge ist eine ganz allmihliche Einschrinkung der
genetischen Variation und eine Zunahme der Inzucht, welche sich erst iber viele
Generationen hinweg zu einem merklichen Effekt steigern.

Den ersten Schritt zur kiinstlichen Bestandsverjiingung bzw. Bestandsbegriin-
dung stellt in genetischer Hinsicht die Entscheidung fiir die Population dar, wel-
cher das Vermehrungsgut entnommen werden soll. In der Regel ist dies nicht die
Population, welche den Vorbestand bildete; vielmehr stammt das Vermehrungsgut
von einem anderen Bestand oder gar einer ganz anderen Population ab und wird
an den Ort der Pflanzung verfrachtet. Verfrachtung forstlichen Vermeh-
rungsgutes fur die kiinstliche Bestandsbegriindung erfolgte in Mitteleuropa in der
Vergangenheit, namentlich seit dem Bau des Eisenbahnnetzes, weitrdumig — viel
weitrdumiger und rascher als die natiirliche Migration, die jeweils nur in angren-
zende Gebiete vorst6Bt. Dieser Umstand schrinkt die Moglichkeiten der Anpas-
sung gegeniiber dem natiirlichen, langsam vor sich gehenden, Prozess ein — es sei
denn, die neue Umwelt am Anbauort stimmt mit der vorherigen am Ursprungsort
weitgehend tiberein. Ganz ist Letzteres wohl nie der Fall; daher fragt sich, wann
ein Okologischer Gradient wesentlich tberschritten und ein verdnderter Anpas-
sungsprozess erforderlich wird.

In zunehmendem Umfang liegen in Deutschland heute Ergebnisse von Pro-
venienzversuchen vor, welche von den forstlichen Versuchsanstalten der Bun-
deslidnder in Herkunftsempfehlungen eingearbeitet wurden. Solche Empfehlungen
beziehen sich in Deutschland auf Provenienzen, Herkunftsgebiete (vgl. Kapitel
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14.3.1), bestimmte Bestinde oder Samenplantagen. Schultze (1994) machte darauf
aufmerksam, dass die zu erwartenden Anderungen in den Umweltbedingungen
der Anbaugebiete zu berticksichtigen sind, wenn derartige Anbauempfehlungen
ihre Gultigkeit Giber lingere Zeit behalten sollen.

Bei der Beschaffung von Vermehrungsgut neophytischer Baumarten ist die Si-
tuation eine andere. Ergebnisse von Provenienzversuchen dienten einmal zur
Lokalisierung der Regionen, aus welchen die ertragsstirksten Provenienzen ka-
men. Deren Nutzung ist im Falle der Douglasie allerdings insofern problematisch,
als seit der Anlage von Provenienzversuchen im Verbreitungsgebiet dieser Baum-
art mittlerweile viele natiitliche Vorkommen durch gepflanzte Bestinde ersetzt
wurden. Auch im Falle anderer nordwestamerikanischer Baumarten ist nicht ganz
sicher, fir welche Populationen die im Versuch stehenden Provenienzen reprisen-
tativ waren. Die damaligen Erntebestinde selbst diirften kaum mehr vorhanden
sein; in den verbliebenen Populationen hat der Polleneinflug aus allochthonen
Bestinden sicher bereits eingesetzt.

Im Zuge des Klimawandels werden in Mitteleuropa Uberlegungen dazu ange-
stellt, dort, wo man ein Absinken der Sommerniederschlige, insbesondere hiufi-
gere und lingere sommerliche Trockenperioden, erwartet, Baumarten und Popula-
tionen aus bisher wirmeren und trockeneren Habitaten zum Anbau zu verwen-
den. Damit wird der frither populire Grundsatz durchbrochen, Provenienzen nur
insoweit zu verfrachten, als die Umweltbedingungen von Ursprung und Anbauort
moglichst weitgehend tbereinstimmen. Andererseits wird der forstlichen Praxis
derzeit sogar noch mit hoher Prioritit die Verwendung von Vermehrungsgut aus
dem gleichen Herkunftsgebiet empfohlen. So sehr es einleuchtet, dem Klimawan-
del mit dem Anbau von Arten und Populationen aus Trockengebieten zu begeg-
nen, so sind doch die Auswirkungen der mit weiter Verfrachtung in der Regel ver-
bundenen photoperiodischen und sonstigen Unterschiede zwischen Ursprungs-
und Anbauort noch kaum bekannt. Hier sind schlieBlich Kenntnisse der Anpas-
sungsfihigkeit von Arten und Populationen aus anderen Klimaregionen gefragt
(Finkeldey und Hattemer 2010). Mit fortschreitendem Klimawandel kénnte die
Notwendigkeit explorativer Versuchstitigkeit auf diesem Gebiet zunehmen.

Unter der Bezeichnung ,assisted colonization® diskutierten Loss ¢f a/. (2011) die
von Forschung begleitete Verfrachtung von Arten als eine Mallnahme zu deren
Erhaltung ex situ (vgl. Kapitel 8.3). Diese Autoren betrachteten unter dem Aspekt
des Klimawandels Moglichkeiten zur Arealverschiebung von Arten in andere,
ihnen angemessene, Habitate. In umgekehrter Sichtweise lieB3e sich danach fragen,
woher man Arten und Populationen holen kénnte, um einheimische Waldékosy-
steme zu stirken. Die Erprobung solcher Verfahrensweisen an bestimmten Baum-
arten empfiehlt sich in dem Male, in welchem der Klimawandel als dramatisch zu
befiirchten ist.

Die vielfiltigen Eingriffe in biologische Abliufe im Rahmen kinstlicher Be-
standesbegriindung haben vielfache genetische Auswirkungen (Gregotius et al.
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1979, Hattemer und Muller-Starck 1988a, Geburek 2005b, Konnert und Hosius
2010). Als deren Ergebnis erhalten allochthone oder allgemein kinstlich begriin-
dete Populationen im Verhiltnis zu natiirlich entstandenen autochthonen weniger
genetische Variation und sind genetisch deutlicher differenziert, wie Papageorgiou
(1995) durch die genetische Inventur natiirlich verjungter bzw. gepflanzter Be-
stinde am Beispiel der mittelmeerischen Zypresse gezeigt hat. An seinen Ergeb-
nissen, aus denen in Beispiel 11-2 berichtet wird, kommt die Nachwirkung be-
grenzter Elternschaft des verwendeten Vermehrungsgutes zum Ausdruck.

Beispiel 11-2. Natur- und Kunstbestinde der mittelmeerischen Zypresse.JI§
nach der GroBe der Samen und der Reproduktionskapazitit einer Baumart rei-
chen u. U. die Samen eines einzigen oder weniger Einzelbdume fir die Begriin-
dung groBerer Bestinde aus. Infolge genetischer Drift werden diese genetisch
starker differenziert erwartet, was nach Abb. 11-1 auch tatsichlich beobachtet
wutde.

19 Alepohori 0,236
22 Kifissia 0,192
21 Kefallonia 0,187
20 Mystras 0,182
23 Zografu = 0,167
9 Askifu 0,156
2 Aradena 0,134
1 Potami 0,131
8 Anopoli 0,129
7 Omalos 0,125
2 Ag. loanms 0,109
5 Elija 0,109
4 Minos 0,106
15 Samos 0,106
13 Rodos 0,105
17 Zurwa 0,100

11 Symi 0,099
18 Prasses 0,097
16 Kos 0,093
6 Ruwa 0,088
3 Petres 0,087
10 Fress 0,084

14 Drakona 0,067

delta =0,126

Abb. 11-1. Genische Differenzierung Dj 23 griechischer Zypressenbestinde (Cupressus sempervirens 1..)
an neun Engymgenloci. Die fiinf am stirksten differenzierten Zierbanmbestinde (Sdutenform) und ande-
ren Kunstbestinde sind rot gekennzeichnet (nach Papageorgion 1995 ans Hattemer et al. 2000).
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Dieser Abbildung ist zu entnehmen, dass die in funf Kunstbestinden geernteten
Samen gegentiber denen aus achtzehn Naturbestinden der mittelmeerischen Zyp-
resse (Cupressus sempervirens) genetisch stirker differenziert sind (Papageorgiou
1995).

Wie Abb. 11-2 erkennen ldsst, sind die Kunstbestinde auch weniger variabel.
Die Unterschiede in der Diversitit » erscheinen gering, reflektieren jedoch deut-
liche genetische Strukturunterschiede an den inventierten Genloci (vgl. Kapitel
2.2). Die stirkere Differenzierung und die gleichzeitig geringere Diversitit stellen
zwel Aspekte eines zugrundeliegenden Driftprozesses dar. Ein klarer linearer Zu-
sammenhang zwischen Differenzierung D;und Diversitit » ist in Abb. 11-2 zwar
nicht zu erkennen, doch sind die flinf am stirksten differenzierten Kunstbestinde
in typischer Weise auch die mit der geringsten Diversitit. Eine Erklirung fiir die
gefundenen drastischen Unterschiede bietet die meist reichliche Samenbildung
und gleichzeitig geringe SamengroBe dieser Baumart.

Zu dhnlichen Erkenntnissen waren Gémory (1992) bei der Fichte und Hus-
sendorfer (1996) bei der Weilitanne gelangt. Ergebnisse von Vergleichen zwischen
natiirlichen und kiinstlichen Bestinden legen eine Auseinandersetzung mit den
Methoden der Samenernte nahe; vermutlich sind die festgestellten Unterschiede
teilweise auf diesen Komplex zurlickzufihren.

0,25 o Abb. 11-2. Genische Diversi-
] tat 23 griechischer Zypressen-
0.20 1 bestinde (Cupressus sempervi-
7 ] °® ® rens L.) an neun Engymgen-
015 ] e o} loci im  Zusammenhang mit
_ ] 0o o o threr Differenziernng. Die fiinf
a ] o ® Kunstbestinde mit der gerings-
010 1 ¥ ¢ jee) ten Diversitdt bilden die Spit-

] o . .
] o zengruppe der Differenziernng
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11.3.1 Samenernte

Bei der Samenernte ist man unmittelbar mit der genetischen Heterogenitit der
Samenproduktion eines Bestandes konfrontiert — gleichgiiltig, ob eine genetische
Inventur von Samen (vgl. Kapitel 2.3.1) oder die Gewinnung von Saatgut fir die
Bestandsbegriindung vorgesehen ist. Zunichst besitzen die einzelnen Sameneltern
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verschiedene Genotypen. Dartiber hinaus werden bei thnen wohl in den meisten
Fillen genetisch differenzierte Pollenwolken effektiv. Die hierfiir verantwortlichen
Ursachen sind in Abb. 1-6 dargestellt. Liegt eine rdumliche genetische Struktur mit
Klumpungen vor, sind auch die in verschiedenen Bereichen der Population er-
zeugten Samen differenziert.

Aus der genetisch heterogenen Samenproduktion eines Bestands oder einer
mehrere Bestinde umfassenden Population wird am besten eine vor allem repri-
sentative Teilmenge gewonnen. Bei der Ernte ist zu vermeiden, dass in gro3erem
Umfang genetische Strukturdnderungen oder gar Allelverlust eintreten. Auf
Grundsitze der Verfahrensweise wurde bereits in den Kapiteln 1.3 und 2.3.1 auf-
merksam gemacht.

Stellt man sich vor, a/le Samen alfer Baume einer Population zu ernten und ei-
ner Gesamtmenge einzuverleiben, dirfte sich die Wirkung der in Abb. 1-6 darge-
stellten und in den Beispielen 11-3 bis 11-5 durch empirische Untersuchungen
belegten Faktoren zumindest teilweise kompensieren. Erst aus der gut durch-
mischten Gesamtmenge sodann eine reprisentative Teilmenge je nach Bedarf zu
entnehmen, ist mit Blick auf die Kosten umfangreicher Saatguternten natirlich
illusorisch.

Beispiel 11-3. Genetische Differenzierung der Samen einzelner Fichten. [t
ausgedehnten dichten, gepflanzten Fichtenreinbestinden thiiringischen Ursprungs
im Sauerland (vgl. Beispiel 12-4) fand Finkeldey (1995) nur geringe Differenzie-
rung von Nachkommenschaften. Da dort riumliche genetische Strukturen kaum
vorliegen und der reichlich produzierte Pollen offensichtlich sehr effizient ver-
breitet wird, reichte es in einem solchen Falle wohl aus, cine geringere Anzahl von
Samenbiumen zu beernten.

Anders strukturierte Bestinde dieser Baumart kénnen von diesem Zustand of-
fensichtlich stark abweichen, wie bereits in Abb. 1-5 erwihnt wurde. Aus jenen
drei von Nascimento e a/. (2010) untersuchten Fichtenbestinden wurden aufler
den Altbdumen je 50 Samen von 10 Sameneltern geerntet und an finf Mikrosatel-
liten inventiert. Fir einen der Bestinde, einen Mischbestand mit Buche, sind in
Abb. 11-3 Befunde tber die Zusammensetzung des effektiven Pollens mitgeteilt.
Der Anteil des effektiven Externpollens belduft sich auch bei Sameneltern im
Bestandesinneren auf mehr als die Hilfte. Methodische Grundlage dieses Teils der
Untersuchung war die flir eine Inventur ausreichende genetische Variation: an den
finf Genorten gab es teilweise geringe effektive Anzahlen von 1,5 bzw. 2,6 Alle-
len, an einem weiteren 3,6 Allele, wihrend die beiden tibrigen effektive Anzahlen
von 9,9 bzw. 15,2 Allelen besal3en.
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Abb. 11-3. Position von 204 Fichten sowie zablreichen Buchen in einem 80jibrigen Mischbestand mit
einer Dichte von 54 Baumen je ha. Die Angaben iiber die Zusammensetzung des bei zebn Samenbanmen
effektiv gewordenen Pollens (Kreisdiagramme) basieren auf jeweils 50 Samen (ans Nascimento et al.
2010). Der Pollen aus dem Bestand selbst lief§ sich teilweise einem bestimmten Pollenelter guordnen
(unique pollen parent bgw. selfed), teilweise kamen als Polleneltern jeweils mebrere Banme im Bestand
(multiple candidates) in Frage. Ubereinstimmend stellte Externpollen (outside pollen) den gréfiten Anteil
dar.

Nach Abb. 11-4 sind zunichst die zehn effektiven Pollenwolken genetisch uner-
wartet stark differenziert. Dies trifft sowohl auf den bestandeseigenen als auch
den Externpollen zu, der dort reichlich, aber keineswegs gut durchmischt einge-
tragen wurde. Im gesamten Pollen kompensieren sich die Unterschiede erwar-
tungsgemdl3 etwas, was sich an einer etwas geringeren mittleren Differenzierung
duBert. Das Zusammenwirken der genetischen Differenzierung von Sameneltern
und effektiven Pollenwolken bewitkte eine genische Differenzierung der Samen
von 8 = 0,41. Dies liefert eine Begrindung fiir die Samenernte von vielen Bau-
men; die entsprechenden Untersuchungen in den beiden zum Vergleich unter-
suchten Reinbestinden unterschiedlicher Dichte weisen durchaus in die gleiche
Richtung. ¢
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Teilweise dhnliche Verhiltnisse wie bei der Fichte trafen Sousa ef a/. (2005) bei der
di6zischen brasilianischen Araucaria angustifolia an. Der Pollen dieser Baumart be-
sitzt unter den Koniferen eine extrem hohe Sinkgeschwindigkeit. Die Anzahl der
effektiven Paarungspartner eines Samenelters lag in zwei Bestdnden bei nur 1 bis 2
Polleneltern. Die schweren Zapfen dieser Baumart wurden zur Samengewinnung
fir die Pflanzung von Erhaltungsbestinden vom Boden aufgelesen. Die mittlere
genetische Differenzierung der von einzelnen Biumen geernteten Samen betrug
dort 8=0,285 bzw. 0,297. Uber Untersuchungen zur Samenproduktion der eben-
falls di6zischen Eibe wird in Beispiel 12-9 im Zusammenhang mit Bestrebungen
zur Erhaltung bzw. Wiederansiedlung berichtet.
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Abb. 11-4. Genetische Differenzierung verschiedener Fraktionen der individuellen effektiven Pollenwolken
sowie der Samen der zehn in Abb. 11-3 markierten Sameneltern von Fichte in einem Mischbestand mit
Buche (aus Nascimento et al. 2010).
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Das nachfolgende Beispiel 11-4 enthilt Ergebnisse von der Untersuchung des
Reproduktionssystems einer Population der Winterlinde, welche deutliche Dif-
ferenzierung von Pollenwolken und Samen einzelner Bdume erwarten lie3. Fiir die
Ernte marktfihigen Saatgutes dieser dem Forstvermehrungsgutgesetz unter-
liegenden Baumart wiirde man diese Population wegen ihrer physischen Struktur
vermutlich nicht zulassen.

Beispiel 11-4. Samen einer Population der Winterlinde.JaiteSsstssl¢At0ipRwilice
suchte eine Lindenpopulation in einem 40 ha grof3en, von ausgedehnten Feldern
umgebenen Mischbestand mit Buche und Bergahorn. Die Population umfasste
137 ganz tberwiegend mehr als 100jdhrige Biume sowie vier weitere Biume in
grofer Entfernung in der umgebenden Feldmark. Abb. 11-5 zeigt die Umformung
eines von einem Leichtflugzeug aus aufgenommenen Luftbildes. Die zur Blitezeit
der Linden entstandene Aufnahme erlaubte auch die Messung von Kronengré3en.
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Abb. 11-5. Kronenkartiernng von 137 Baumen einer Population der Winterlinde in einem Mischbestand
mit Buche und Bergahorn sowie vier weiterer Linden (F1 bis F4) in der Feldmark (aus Fromm 2001).

Die Winterlinde ist grundsitzlich selbstfertil, was sich in teilweise hohen Anteilen
von Samen aus Selbstbefruchtung dullerte. Die Baumart ist hexaploid, spaltet aber
disom. Fromm (2001) inventierte die Altbdume und vom Baum geerntete Samen-
stichproben an 14 polymorphen Enzymgenloci. Abb. 11-6 zeigt das Ergebnis
einer Gruppierungsanalyse der effektiven Pollenwolken von 23 Altbdumen. Das
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Dendrogramm ldsst erkennen, dass die Pollenwolken teilweise sehr stark differen-
ziert sind. Man vergleiche den Baum 1.129 am siidlichen Rand der Population mit
LF1 in einer Entfernung von 313 m; deren effektive Pollenwolken zeigen sehr
starke Differenzierung sowohl untereinander als auch von denen der anderen.
Dagegen sind die Pollenwolken von LO und LF2 trotz ihrer sehr unterschiedlichen
Position am Ostrand der Population bzw. mehr als 900m entfernt davon sehr
dhnlich. Das Dendrogramm zeigt auch, dass Ahnlichkeit der effektiven Pollen-
wolken durchaus nicht auf nahe beieinander stehende Baume beschrankt ist; so
sind die Pollenwolken der Bdume 138 (in der Gruppe am Studwestrand) und 193
(rdumlich etwas isoliert im Nordwesten) trotz ihrer Entfernung von 450m am
geringsten iiberhaupt differenziert. Ahnlichkeit bzw. Unihnlichkeit der effektiven
Pollenwolken sagt naturgemil nicht alles tiber die zu erwartende genetische Dif-
ferenzierung der Nachkommenschaften aus.
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Abb. 11-6. Genetische Gruppierung der effektiven Pollenwolken von 23der kartierten Linden; 'Pop’
entspricht dem Mittehwert der Population (nach Fromm 2001 ans Hattemer et al. 20017).

Die allgemein starke Differenzierung der Pollenwolken in diesem Bestand ist wohl
auf mehrere Ursachen zuriickzufithren. Die Beitridge einzelner Linden hingen von
vielen Einflussfaktoren wie ihrer KronengréBle, der Nihe zu ihren Nachbarbiu-
men usw. ab. Die effizientesten Pollinatoren, Honigbienen und Hummeln, sind
soziallebig. Nach den Untersuchungen des Autors sind Futterflige und deren
Reihenfolge teilweise als erratisch zu bezeichnen, was aber auch (trotz der reichli-
chen Tracht in einer einzelnen groBlen Baumkrone) mit ,carry-over® von Pollen
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bzw. mit Kontamination im Stock bzw. Nest zusammenhidngen mag. Die Inter-
pretation ist allerdings insofern etwas unsicher, als die Gewinnung reprisentativer
Stichproben von Samen aus den hohen Baumkronen erschwert war.

Die transportierten Mengen effektiven Pollens sind deutlich entfernungsab-
hingig (Abb. 11-7). Die Feststellung der Pollenelternschaft war angesichts der
Grofle der Population und der nicht vollen Effizienz der genetischen Marker
schwierig: Je nach dem (probabilistischen) Verfahren des Elternschaftsaus-
schlusses und der Annahme der Transportentfernung effektiven Eigenpollens er-
hielt man eine ganze Schar von Pollenverbreitungskurven. Die in Abb. 11-7 wie-
dergegebene Kurve auf der Grundlage des sicheren eindeutigen Ausschlusses (er
entspricht den 'unique pollen parents’ im vorigen Beispiel 11-3) reprisentiert in
etwa das Mittel dieser Kurven. Da die einzelnen Linden teilweise weit voneinander
entfernt stehen, variieren die Transportentfernungen erheblich. Aber auch die vier
Linden in der Feldmark wurden noch zu 18 % durch Fremdpollen befruchtet.
Auch die Samen der in Abb. 11-6 mit ihren effektiven Pollenwolken dargestellten
Linden sind genetisch deutlich differenziert (Hattemer e @/ 2001). Einzelne
Nachkommenschaften hatten Differenzierungswerte Dj um 0,3; das Mittel war mit
8 = 0,17 etwas geringer.

cum. Findeutig n=331

Nicht-Lineare Regression: (N = 506)
207 ((1-al+a"expl1/(x+h)*3,6))* 100
Parameter:
a=-13422235270,4239
b=711,8857

Varianz der Residuen =1,0781
Stdabw. der Residuen = 1,0383
Korrelationskoeffizient = 0,9829
| df =504

p <=0.001%

Eta’ = 0,9662

Fta?,, = 0,9661
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Abb. 11-7. Haunfigkeitsverteilung der Transportweiten fiir 331 effektive Pollen. Die Pollenelternschaft
wurde nach dem AnsschinfSverfabren vorgenommen (aus Fromm 2001).
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Der in diesem Beispiel untersuchte Lindenbestand erfillte angesichts seiner nicht
geschlossenen Struktur die Anforderungen an einen Saatguterntebestand vermut-
lich nicht (vgl. Kapitel 14.3.2). Er wurde nichtsdestoweniger fiir ein Beispiel her-
angezogen, weil er nach Abb. 11-8 die fiir Bestdnde aus Naturverjiingung typi-
schen genetischen Autokorrelationen aufweist. (Zwar ist ein geringer Teil der
Biume in einem rdumlich eng umgrenzten Bereich angeblich gepflanzt; doch weist
auch dieser eine ausgeprigte rdumlich-genetische Struktur mit den Anzeichen
einer Familienstruktur auf). ¢
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Abb. 11-8. Autokorrelationen der Mebrlocus-Genotypen (12 Enzymgenloci) in der untersuchten Linden-
population mit Angabe der Konfidenzgrenzen.

Bei den der Gesetzgebung iiber forstliches Vermehrungsgut unterliegenden
Baumarten ist fiir die Vermarktung von Vermehrungsgut die Ernte von hierfiir
zugelassenem Ausgangsmaterial Voraussetzung. Die Bestinde vieler selten gewor-
dener Baumarten diirften die Anforderungen an die physische Struktur allerdings
ebenso wenig erfiillen und stellen trotzdem wichtige Saatgutquellen dar.

Werden die Samen direkt durch Besteigen oder Schiitteln direkt von den
Bidumen geerntet, wire es der genetischen Reprisentativitit der Erntemenge fo1-
detlich, einen jeweils etwa gleichen relativen Anteil ihrer Samenmenge zu entneh-
men. Bei der routinemifBligen Saatguternte durften die Mischungsanteile der ein-
zelnen Nachkommenschaften an der Gesamtmenge dagegen eher willkiirlich sein.
Die Samenbiume sollten nicht nur zahlreich, sondern auch tGber die gesamte Po-
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pulation verteilt sein sowie einen gewissen Mindestabstand untereinander haben;
manche Autoren setzen hierfiir mehr oder weniger pauschal Entfernungen von
etwa 30 m an, was natlrlich kaum immer ausreicht (vgl. Abb. 11-7). Diese beson-
dere Verteilung sichert die Erfassung der Beitridge genetisch etwas differenzierter
effektiver Pollenwolken zu den Samen. Die Einhaltung eines Mindestabstandes
hilft, die Ernte reziproker Vollgeschwister von Nachbarbiumen zu vermeiden.
Die per Verordnung (Anonymus 2002b) vorgesehenen Mindestanzahlen beern-
teter Biume eines Bestandes im Rahmen der routinemiBligen Saatgutbeschaffung
(vgl. Kapitel 14.3.3) sind relativ gering.

Zur Gewinnung groflerer Samenmengen fur die Begrindung von Produk-
tionsbestinden der Fagaceen werden unter fruktifizierenden Altbdumen die Sa-
men in Netzen aufgefangen. Grundsitzlich sind viele Netze gleichmiBig unter den
Bédumen zu verteilen (JanBen 2000) und diesen Netzen jeweils alle oder doch etwa
gleiche relative Anteile von Samen zu entnehmen. Die Verteilung der Netze ist an
der Reichweite der Samen- und Pollenverbreitung und — in natiirlich entstandenen
Populationen — an der ridumlichen genetischen Struktur (vgl. Beispiele 2-2 und 6-
3) zu orientieren. Falls die Netze nicht tiber den gesamten Bestand verteilt sind,
kénnen hierbei weniger hiufige genetische Varianten der Ernte entgehen. Die
Ausbreitung von Netz en nur unter stark reproduzierenden Bestandespartien hilft
Kosten sparen, beginstigt unter Umstinden aber den Verlust namentlich ge-
klumpt vorkommender seltener Varianten.

Von der Auslegung der Netze nur oder vorrangig unter phinotypisch wertvol-
leren Bdumen erwarten verschiedene Autoren (Hardtke ef a/. 2016) einen positiven
ziichterischen Effekt; wie grof3 dieser ist, hingt von vielen Faktoren ab, die ge-
genwirtig in einem Forschungsprojekt untersucht werden. Mal3geblich sind neben
der Effizienz dieser phinotypischen Auslese sowie der rdumlichen genetischen
Struktur sicher die Pollenverbreitung und andere Eigenschaften des Reprodukti-
onssystems; es wird jedoch méglich sein, die erreichten ziichterischen Vorteile
und die Verringerung der effektiven PopulationsgroB3e gegeneinander abzuwigen.

Die gesetzlichen Vorgaben zur Mindestanzahl beernteter Biume (s. Kapitel
14.3.3) dirften bei der Netzernte von Buchensaatgut nach Konnert und Ruetz
(2003b) so gut wie immer betrichtlich Giberschritten werden.

Bei der Netzernte von Buchensaatgut dirften nach Angaben von Konnert
und Ruetz (2003b) die gesetzlichen Vorgaben zur Mindestanzahl beernteter Biu-
me (s. Kapitel 14.3.3) so gut wie immer betrichtlich Giberschritten werden.

Im nachfolgenden Beispiel 11-5 wird tiber die Ergebnisse von Formen der
Samenernte vom Boden in Buchenbestinden berichtet. Drei weitere Beispiele
haben die Ergebnisse der Samenernte vom Baum zum Gegenstand.

0id Im Rahmen eines

Beispiel 11-5. Ergebnisse der Ernte von Buchensaat
Forschungsprojektes wurden durch Ziehe ez 4/ (1998) in drei als Genressourcen
ausgewihlten rheinland-pfilzischen Buchenaltbestinden (vgl. die Beispiele 2-6
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und 6-3) auf zweierlei Art gewonnene Samen verglichen. In den Bestinden waren
durch ein Raster je etwa 200 Biume zur Beprobung ausgewihlt. Durch die staatli-
che Klenge wurden punktuell unter stark fruktifizierenden Bestandespartien Netze
ausgelegt und aus der gut durchmischten Gesamtmenge aller Netze Stichproben
E1 fir die Untersuchung gezogen. Andererseits wurden unter den Probebdumen
Bucheckern einzeln aufgelesen und spiter aus deren Gesamtmenge Stichproben
E2 gezogen. Die Samen der Stichproben E2 wurden gerade unter den Biumen
aufgelesen, welche den Altbestand reprisentierten. Da die meisten der damals
bekannten Enzymgenloci der Buche vergleichsweise geringe Variation aufweisen,
unterschieden sich die Stichproben E1 und E2 in ihrem Allelbestand wenig:
Schitzungen von do betrugen um 3 %. Dieser Abstand entspricht jedoch ziemlich
genau der GréBenordnung genetischer Differenzierung zwischen westdeutschen
Buchenbestinden Gberhaupt (Turok 1995). An den variableren Genorten wurden
zwischen E1 und E2 signifikante Abstinde um 8 bis 9 % gemessen; die genotypi-
schen Abstinde an diesen Genloci betrugen demgegentiber zwischen 11 und 16
%. Die Abstinde zwischen den Altbestinden und ihren Samen waren in allen drei
Fillen etwas kleiner bei der Methode E2; die durch die Art der Samengewinnung
induzierten genetischen Abstinde zwischen Bestand und Nachkommenschaft
wurden durch das gleichmiBig tiber den Bestand verteilte Auflesen von Hand
unter den Probebiumen geringer gehalten als bei der herkémmlichen praxis-
tblichen Netzernte; zur Differenzierung von Altbestinden und ihren Eckern vgl.
Beispiel 2-6. ¢

Von einer dhnlichen Inventur nordrhein-westfilischer Bestinde der Stieleiche
berichtet Gehle (1999). In 15 Populationen wurden je etwa fiinfzig Alteichen und
einhundert Sdmlinge an sieben Enzymgenoci inventiert. Die Simlinge wurden im
Gewichshaus aus Eicheln gezogen, welche im Interesse mdéglichst weitgehender
Ubereinstimmung zwischen Eltern- und Nachkommengeneration unter den Kro-
nen der inventierten Altbdume aufgelesen worden waren. Auch hier zeigten sich
Nachkommenschaften teilweise stitker von ihrem Erntebestand als von Nach-
kommenschaften aus anderen Landesteilen differenziert (vgl. Hattemer ef al
2000).

Anhand eines umfangreichen Modells hat JanBen (2000) fur einen Buchenbe-
stand gezeigt, wie Saatgut im Rahmen der fir diese Baumart tiblichen Netzernte
gewonnen werden sollte, so dass es dem praxisiiblichen Verfahren entspricht und
gleichzeitig den Anforderungen der Generhaltung gentgt. Wichtig ist die Aus-
breitung von Netzen unter einer grolen Anzahl von Biumen, wobei eine insge-
samt grofle Fliche von Netzen belegt sein soll. Von einer grof3eren Anzahl kleiner
tiber den Bestand verteilter Netze ist zu erwarten, dass die Erntemenge der Samen
eine der Gesamtheit aller prodizierten Samen dhnlichere genetische Struktur auf-
weist als die bei Verwendung einer geringeren Anzahl groBerer Netze. Dies stellt
das Pendant zur weniger intensiven Beerntung vieler gegeniiber der massiven
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Beerntung nur weniger Sameneltern dar. Gegeniiber der Samenernte vom Baum
ist von der Netzernte zu erwarten, dass sich bei gleichmiBiger Verteilung der Net-
ze die Teilmengen der einzelnen Bestandespartien etwa proportional zur Ge-
samtmenge erzeugter Samen verhalten.

Wird ein Sauggerit eingesetzt, soll eine grofle Fliche befahren werden — was
nicht in jedem Gelinde moglich ist. Von Werder (2000) stellte an mehreren
Markergenloci signifikante genetische Abstinde zwischen Erntebestand und des-
sen durch Schiitteln der Baumkronen gewonnenen Bucheckern fest; die Ursache
hierfiir waren vermutlich nicht nur 6rtliche Besonderheiten des Reproduktionssys-
tems, sondern auch dieser besondere, wenig reprisentative Erntemodus. Der Ein-
satz sowohl von Auffangnetzen als auch der eines Sauggerites (JanBen 2000) bei
der Buche sowie die bei vielen Baumarten tbliche Ernte vom Baum (von Werder
2000) erfordern die dort begriindeten Vorsichtsmalnahmen.

Die Ernte sollte in Jahren reichlicher Blite und Samenbildung vorgenommen
werden; dies trigt dazu bei, dass viele Biume effektive Gameten beisteuern. Nach
nur spirlicher Blite ist auch zu erwarten, dass bei selbstfertilen Baumarten aus
Mangel an Fremdpollen der Anteil der Selbstbefruchtung zunimmt, der wiederum
die frithe Mortalitit eines vermutlich grolen Teils der betreffenden Individuen
nach sich zieht (vgl. Beispiel 9-3).

Die tatsdchlich angewandten Verfahren miissen den 6rtlichen Gegebenheiten
angepasst werden, und nur einige Grundregeln fiir die Samenernte lassen sich aus
den Untersuchungen iiber das Reproduktionssystem ableiten. Von gré3ter Bedeu-
tung ist eine gréBere Anzahl von Erntebdumen in einem gewissen Abstand zuei-
nander; die groB3e Anzahl empfichlt sich wegen der u.U. geringen Anzahl effekti-
ver Nachbarn und der daraus resultierenden Differenzierung der Nachkommen-
schaften. Besonders die Eventualitit einer rdumlich-genetischen Struktur mit ge-
klumptem Auftreten genetischer Varianten erfordert die Verteilung der Ernte-
bidume auf die gesamte Bestandsfliche. Die Erntemengen sollten am Samenertrag
der Biume orientiert und mehr oder weniger ausgewogen sein. Dementsprechend
sollte bei Netzernte die Anzahl der Netze moglichst gro3 und ihre Verteilung iiber
den Bestand etwas an der ortlichen Dichte bzw. dem zu erwartenden Samenfall
orientiert sein. Bei maschineller Ernte gelten diese Grundsitze ganz entsprechend.

Noch immer besteht Mangel an weiteren Information iber die genetischen
Implikationen der Samenernte; in den Beispielen 11-6 bis 11-8 werden weitere
Ergebnisse derartiger Untersuchungen wiedergegeben.

Beispiel 11-6. Nachkommenschaft eines Fichtenbestandes. attliSiS@SvAE

birgischen Fichtenpopulation untersuchten Girtner e¢f a/ (1996) an einigen En-
zym-genloci die Differenzierung von Altbestand und Nachkommen. Fir den
Vergleich wurden 50 Baume des Altbestands und dessen 12jihrige Nachkommen-
schaft in zwei Feldversuchen herangezogen. Die Nachkommen stammten aus
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zwel verschiedenen Bestandsbeerntungen mit einem zeitlichen Abstand von elf
Jahren.

Die genetischen Abstinde zwischen den Nachkommenschaften aus den bei-
den Erntejahren waren gering. Im genischen Abstand des Altbestands von seinen
Nachkommen trat der gemeinsame Effekt von Ernte, elfjihriger Lagerung des
Saatgutes, der Pflanzenanzucht und der Klimaeinwirkung auf zwei Versuchsfli-
chen (mit méglicher Mortalitit) zutage. Er wurde als gering betrachtet, bewegte
sich mit 5,2 % bzw. 5,3 % aber in der gleichen GréBenordnung wie die Differen-
zierung von drei Populationen aus ganz anderen Teilen des natiirlichen Verbrei-
tungsgebiets der Fichte. ¢

oecbnisse der Ernte von Weiltannensamen. JBiSStiRuCaFIE
ren geernteten Samen eines bayerischen Tannenbestandes inventierte Konnert
(1996) an sieben Enzymgenloci?; Tab. 11-2 zeigt die sehr deutlichen Unterschiede
zwischen den Samen aus verschiedenen Ernten. Aus diesen Unterschieden folgt
zwingend die Verschiedenheit der genetischen Struktur der Samen mindestens
cines Jahres von der des Altbestands. Die genetischen Unterschiede sind tber das
in jenen Jahren realisierte Paarungssystem sicher durch die Umwelt mitinduziert.

Tab. 11-2. Paarweise genische Abstinde (in %) zwischen den in vier Jahren geern-
teten Samen eines Tannenbestandes an sechs Enzymgenloci (aus Konnert 1996).

Erntejahr | 1990 | 1993 | 1995
1989 7,3 10,3 9,0
1990 40 41
1993 8,2

Zur Beurteilung der GréBenordnung der Schitzwerte in Tab. 11-2 verglich Kon-
nert (1996) deren Mittelwert von 5,8 % mit der Differenzierung nordostbayeri-
scher Tannenbestinde (der beerntete gehért zu jener Region) von etwa 3 %; der
Unterschied zwischen den Ernteergebnissen ist also schon erheblich. Auch die
Diversititen der Samen und ihre Heterozygotiegrade sind verschieden. Nun ist fiir
das Zustandekommen dieser Abstinde auch der Umstand ursichlich, dass in den
verschiedenen Jahren kaum die gleichen Biume beerntet wurden. Aus diesem
Grunde inventierte Konnert (1996) die an den Makrogametophyten erkennbaren
weiblichen Gametenbeitrige und die ménnlichen separat. Tab. 11-3 zeigt die auf
diese Weise geschitzten Abstinde. Die weiblichen Beitrdge sind untereinander
etwas deutlicher verschieden; hieran manifestiert sich der Effekt der in den Ernte-

 Vf. danken Frau Dr. MONIKA KONNERT, Bayer. Amt fiir forstliche Saat- und Pflanzenzucht in
Teisendotf, fiir die freundliche Uberlassung des unverdffentlichten Manuskripts.
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jahren unterschiedlichen Stichprobe der Sameneltern. An den Unterschieden zwi-
schen den erfolgreichen minnlichen Beitridgen diirfte dagegen tberwiegend der
Effekt des zeitlich variierenden Paarungssystems beteiligt sein.

Tab. 11-3. Paarweise gametische Abstinde (in %) zwischen den weiblichen (iiber
der Hauptdiagonalen) und miénnlichen Beitrdgen (unter der Diagonalen) zu den in
vier Jahren geernteten Samen eines Weiltannenbestandes (aus Konnert 1996).

Erntejahr | 1989 | 1990 | 1993 | 1995
1989 — 7,7 11,9 10,2
1990 8,8 — 5,7 7,5
1993 8,7 6,3 — 8,2
1995 9,3 5,5 6,9 —

An der gleichen Baumart ging Llamas-Goémez (1998) der Frage nach, wie sich ge-
netische Strukturen neun vermutlich nicht sehr dichter Erntebestinde von ihrem
Saatgut unterscheiden. Fir den Vergleich wurden die Samen zweier Erntejahre
sowie teilweise die Naturverjingung herangezogen; der Umfang der Datenbasis
wechselt etwas. Untersucht wurden je nach Altbestand 24 bis 53 Bdume; dieser
Materialumfang war in der Regel durch die GréBe der Bestinde vorgegeben; in
der Naturverjiingung variierte der Stichprobenumfang zwischen 19 und 59 Pflan-
zen, beim Saatgut zwischen 54 und 92 Samen.

Tab. 11-4. Mittlere genische Abstinde (in %) an sechs Enzymgenloci zwischen
Altbestand, Naturverjiingung und Saatgut im Durchschnitt neun sichsischer
Weilltannenbestinde (nach Llamas-Goémez 1998).

| Naturverjingung | Saatgut 1992 | Saatgut 1994
Altbestand 6,7 6,9 8,6
Naturverjiingung 4.9 6,2
Saatgut 1992 6,1

Die genischen Abstinde zwischen den Strukturen im Mittel von sechs Enzymgen-
loci zeigt Tab. 11-4. Die mittlere Differenzierung der neun Bestinde betrug 6,8 %.
Auch in dieser Untersuchung unterschieden sich die Nachkommenschaften der
Bestinde sowie die Samen aus verschiedenen Erntejahren etwa so deutlich wie die
Altbestande. ¢

Beispiel 11-8. Samen eines Elsbeerenbestandes. S CaINejsI 7ARCZAN IS

richteten von einer Teilernte in einem oberfrinkischen Bestand der Elsbeere (Sor-
bus torminalis (L..) Crantz. Eine 121 Altbdume umfassende, aus einem Mittelwald
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hervorgegangene autochthone Population erstreckte sich tiber 3,7 ha. Die Dichte
war also gering; der Standraum der Biume variierte stark. Nach Anzeichnung
durch einen Forstbeamten wurden die 21 dominantesten Bidume beerntet. Die
Inventur sowohl der 187 von diesen Bdumen geernteten Samen als auch der des
gesamten Altbestandes geschah an acht Enzymgenloci; die Samenstichprobe wur-
de aus der Gesamtheit der den Friichten bereits entnommenen Samen gezogen.

Tab. 11-5. Variationsmalle an acht Enzymgenloci eines Elsbeerenbestandes und
seiner Samenproduktion (nach Biedenkopf ez a/. 2007).

| o | H, | H(%) | v | F |
Altbestand 0,416 0,428 70,1 94,1 | -0,061
Samen 0,370 0,317 63,7 551 | 0,036

In den Samen waren gegeniiber dem Altbestand geringfigig andere Allele anzu-
treffen; die genische Vielfalt war jedoch die gleiche. Die genetische Gesamt-
differenzierung Jr war im Bestand recht hoch, in den Samen merklich geringer,
aber immer noch recht hoch (vgl. Tab. 11-5); Gleiches gilt nicht nur fiir die beob-
achtete (H,), sondern auch die bedingte Heterozygotie (H,); die gleiche Beobach-
tung machten Bednorz et a/. (2015) an einer nordostpolnischen Population dieser
Baumart. Die genetische Variation war etwas groer als die in franzdsischen und
schweizerischen Bestinden gemessene.

Der genische Abstand zwischen den beiden Generationen war mit dp = 0,069
gering. Deutlicher war der Unterschied zwischen Bestand und Samen in den
Schitzwerten des genotypischen Abstands; dieser betrug im Mittel der acht Gen-
loci 0,155. Eine Méglichkeit der Erklirung besteht in den Fixierungskoeffizienten:
Sie sind im Altbestand groBenteils negativ und simtlich nicht-signifikant. Dagegen
wurden in den Samen an drei Genloci signifikante positive Fixierungskoeffizienten
von 0,334; 0,284 bzw. 0,213 geschitzt. Bedenkt man das Inkompatibilititssystem
dieser Baumart, kommt als Ursache fiir diesen Homozygoteniiberschuss nur Paa-
rung zwischen verwandten Biumen in Frage. Da sich diese an einzelnen Genloci
geschitzten Fixierungskoeffizienten aber sehr unterschieden, sind ein Einfluss u.a.
stark unterschiedlicher Bestandesdichte oder eine Auswirkung genetischer In-
kompatibilitit auf das Paarungssystem nicht auszuschlieBen. Deutlich ausgeprigt
war auch der Unterschied der gametischen Diversitit; der Schitzwert 2., war im
Altbestand merklich groBer.

Besonderes Kennzeichen des Verfahrens war hier die vorgegebene Beschrin-
kung der Ernte auf diejenigen Biaume, welche den reichsten Fruchtanhang aufwie-
sen. Zur Vermeidung von Einbuflen an Variation empfahlen die Autoren die
Saatguternte von vielen und moglichst von allen Biumen. ¢
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Konnert und Behm (1999) haben zu den denkbaren natiitlichen und anthropogen
bedingten genetischen Unterschieden zwischen verschiedenen Saatgutpartien
cines Bestandes eigene Daten von mehreren Baumarten vorgelegt und systema-
tisch diskutiert. Hier zeigten sich deutliche genetische Unterschiede zwischen den
in verschiedenen Jahren vom gleichen Bestand geernteten Samen. Dabei ist wiede-
rum zu beachten, dass diese Unterschiede auch solche zwischen Erntebestand und
Nachkommenschaft implizieren. Die Unterschiede duflerten sich an genetischen
Strukturen an Enzymgenloci und erstreckten sich auch auf genetische Parameter
wie Diversitit und Heterozygotiegrad. Unter den Ursachen fiir diese Unterschiede
stellten Konnert und Behm (1999) einerseits bestimmende biologische Faktoren
des in bestimmten Jahren realisierten Reproduktionssystems sowie die Modaliti-
ten der Samenernte heraus. Beide Faktorengruppen sind sowohl in Bestinden als
auch in Samenplantagen (vgl. Beispiel 9-5) relevant.

11.3.2 Samenlagerung, Pflanzenanzucht und Pflanzung

Die geernteten Samen werden in der Regel fiir einen gewissen Zeitraum gelagert,
wenn dieser auch kiirzer ist als die Aufbewahrung in Genbanken (Kapitel 8.2).
Bereits wihrend der Lagerung kénnen genetische Strukturdnderungen eintreten,
wie im Zusammenhang mit der Regeneration aus Samen (Kapitel 9.4) berichtet
wutde.

Kiunstlich werden Bestinde heute so gut wie ausschlieBlich durch Pflanzung
begriindet. Wie der Vorgang der Lagerung bzw. Keimung geernteter Samen besit-
zen die Verfahren der eigentlichen Pflanzenanzucht genetische Implikationen. Sie
bestehen in der Hauptsache darin, dass unter den giinstigen Bedingungen moder-
ner Pflanzenanzucht bei hoher Pflanzenausbeute die frihzeitige Ausscheidung
von Individuen mit geringem Heterozygotiegrad unterbleibt (vgl. Kapitel 2.7) und
die so aufrechterhaltene genetische Last zu spiteren Ausfillen fihrt.

Wichtig bei der Wahl des Vermehrungsgutes sind neben Informationen iiber
den Ursprung der beernteten Population und den Erntemodus des Saatgutes auch
solche tber die Art und Weise der Anzucht des Pflanzgutes. In einem mittels
genetischer Marker untersuchten Falle war sowohl bei der Fichte als auch bei der
Weilitanne (Beispiel 11-9) ein nicht unbedingt positiv zu bewertender Effekt der
GroBensortierung von Pflanzen zu beobachten.

Beispiel 11-9. Pflanzensortierung bei Fichte und Weilltanne. JliestalSaanstate!
Schmidt (1996) teilten Fichtenpflanzen der Kategorie 2+2 und Tannenpflanzen
2+3 in kleine (15 bis 30 cm) bzw. grof3e Pflanzen (25 bis 50 cm) sowie Ausschuss
(mechanisch verletzte oder Pflanzen mit schwach entwickeltem Wurzelwerk oder
Verformungen) ein. Die anschlieBende genetische Inventur der drei Teilmengen
an 15 (Fichte) bzw. 9 (Tanne) Enzymgenloci ergab, dass sie sich in ihrem Allelvor-
rat untereinander und folglich auch mindestens eine davon vom Ausgangs-
kollektiv unterschieden. Die grof3en Pflanzen besallen bei der Fichte die geringste
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Vielfalt, bei Fichte und Tanne auch die geringste genetische Diversitit. Bei beiden
Baumarten waren die groBlen Pflanzen von den beiden anderen Kollektiven am
stirksten differenziert. Bei der Fichte war der Heterozygotiegrad am gré3ten unter
den kleinen Pflanzen, bei der Tanne war er jedoch unter den grolen Pflanzen
geringfligic héher als bei den kleinen. Allein die Tatsache, dass mit der Sortierung
eine genetische Differenzierung verbunden war, veranlasste die Autorinnen zu
einer Warnung vor der Pflanzensortierung tiberhaupt. ¢

Bei der Buche hatte eine GréBensortierung von Pflanzgut nach von Werder
(2000) sowie Konnert und Ruetz (2003b) keine genetische Auswirkung; in der
letztgenannten Ver6ffentlichung wurde darauf hingewiesen, dass weniger die Sor-
tierung von Pflanzgut als vielmehr die reprisentative Saatguternte die Vor-
aussetzung fir die spitere Anpassung sichert. Aus Gewichshaussaat entstandene
Buchensimlinge zeigten in beiden Untersuchungen hohere Viabilitit. Aus Frei-
landsaat stammende Simlinge wiesen nach von Werder (2000) jedoch hohere
Heterozygotiegrade auf, welche dem spiteren Ubetleben im Bestand fordetlich
sind (vgl. Ziche 2007, Ziche und Hattemer 1998 sowie Beispiel 2-12). Eriksson
und Lindgren (1975) fanden die GréBensortierung von Fichtenpflanzen wirkungs-
los, wenn sie nicht unter Freilandbedingungen geschieht. Namentlich in den neu-
erdings verbreiteten Plastikgewichshiusern zeigen besonders Pflanzen mit hohen
Fixierungskoeffizienten gutes Wachstum bei geringer Mortalitit.

Nach Pflanzung ist der Spielraum fiir Auslese- und Anpassungsprozesse ge-
genitber dem nach Saat bzw. bei Naturverjlingung stark eingeschrinkt, worauf
erstmals Langner (1966) aufmerksam machte. Auch Geburek und Miller (2005)
bezifferten die Ausgangslage bei Saat und Pflanzung schr unterschiedlich. Im
Hinblick auf die fir Waldbdume typische Viabilititsauslese unter den wihrend der
langen Ontogenese wechselnden Bedingungen ist Saat (dhnlich der Naturverjin-
gung) wesentlich glinstiger zu beurteilen. Pflanzenanzucht mit minimalen Ausfal-
len erhilt oder verstirkt die genetische Last der Population (Miller-Starck ez al.
2000). Zur Kompensation musste der nach der Auspflanzung einsetzenden natiir-
lichen Auslese mehr Spielraum verbleiben; mit Ricksicht auf die Kosten stark re-
duzierte Pflanzdichten (RShrig ez al. 2000, loc. cit. p. 174) dirften das Defizit an
genetischer Viabilititsauslese kaum ausgleichen (Langner 1966). Ziche ef al. (1995)
haben die durchschlagenden Auswirkungen der Populationsgréfie, der Anzucht-
bedingungen und des Pflanzverbandes auf das Anpassungspotential am Beispiel
von Eichenpopulationen untersucht. Konnert und Ruetz (2003b) verglichen nicht
nur an 14 Enzymgenloci genetische Parameter von Buchenpflanzgut nach Ausaat
im Gewichshaus bzw. Freibeet; sie fanden jedoch auch beim Vergleich dieses
Pflanzgutes mit der Naturverjingung der fiinf Erntebestinde nur geringe Diffe-
renzierung. In seiner Untersuchung der Bedeutung der genetischen Diversitit fiir
Baumpopulationen ging Geburek (2005b) auch auf die Rolle der Diversitit in
Abhingigkeit von den Bedingungen bei der Bestandsbegriindung ein.
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Kunstverjingung bietet aber auch die Mdglichkeit des Ersatzes einer nur ge-
ring angepassten bzw. ertragsschwachen Population (Matyas 2002). Wie Pandey e7
al. (2004) zeigten, kann Kunstverjiingung zum totalen Ersatz ortlicher Populatio-
nen durch die Verwendung vermutlich iber grole Entfernung verfrachteten
Vermehrungsgutes fithren. Daraus entstandene Kunstbestinde waren in dem
untersuchten Beispiel von Naturbestinden in der Nihe der Pflanzorte genetisch
fast vollstindig differenziert.

11.4 Lauterung und Durchforstung

Im Zusammenhang mit der Liuterung von Kiefernpflanzungen beim Ubergang
vom Jungwuchs- zum Dickungsstadium haben Kohlstock ef a/ (1993, 1994) ge-
zeigt, dass vorwichsige, starkastige Individuen von feinistigen an mehreren En-
zymgenloci deutlich differenziert waren, obwohl das fiir die Pflanzung verwendete
Vermehrungsgut wohl kaum aus verschiedenen Populationen stammte. Uber lin-
gerfristige genetische Auswirkungen einer eventuellen Entnahme dieser ,Protzen
oder ,Wélfe® im Zuge der Lauterung ist nichts bekannt.

Im Zuge der Durchforstung ist die Entnahme weniger intensiv als die Reduk-
tion der Populationsgréfle durch die frithe Mortalitit wihrend der Keimung und
der frithen Jugendphase. Infolgedessen ist von vornherein ein geringerer gene-
tischer Effekt der Durchforstung zu erwarten (Konnert und Hosius 2010). Doch
gibt es auch hier Beispiele fiir genetische Auswirkungen. In einem Durchfor-
stungsversuch bei Fichte, in welchem die Durchforstungsregel auf der ganzen
Fliche konsequent eingehalten wurde, erhielt Hosius (1993) insofern plausible
Ergebnisse, als der verbleibende Bestand nach Hochdurchforstung geringere Vari-
ation aufwies als im Ausgangsstadium, und dass sich dies nach Nieder-
durchforstung umgekehrt verhielt. Zu einem — nur 6rtlich in Erscheinung tre-
tenden — Drifteffekt kam der von Selektion hinzu, welche eine — zunichst wie-
derum nur Srtliche — genetische Implikation besal3.

Angesichts der Entnahme miBig vieler Biume kann der Effekt einer einmali-
gen Durchforstung eines Bestandes zunichst nur Hinweise geben. Eine fundierte
Vorstellung von der genetischen Wirksamkeit einer bestimmten Art der Bestan-
desbehandlung lisst sich aber wohl erst durch eine Abfolge mehrerer, nach dhnli-
chen Grundsitzen vorgenommener, Durchforstungseingriffe in einem Bestand
oder deren rdumliche Wiederholung in mehreren Bestinden gewinnen (Finkeldey
und Ziehe 2004). Cremer et al. (2005) schlossen nicht aus, dass hidufig wiederkeh-
rende Durchforstungseingriffe — nach identischen Verfahrensregeln — auch zum
ortlichen Verlust genetischer Varianten fithren kénnen. Im Hinblick auf rdumliche
genetische Strukturen beurteilten diese Autoren das Verlustrisiko seltener gene-
tischer Varianten, die dann vorrangig geklumpt vorkommen, bei gleichmiBiger
Verteilung der Durchforstungsmasse tiber die Fliche geringer ein als bei Entnah-
me ganzer Gruppen. Cremer ef al. (2005) kamen wie auch Wolf (2001) zu dem
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Schluss, dass miBige Durchforstungseingriffe keinen Verlust solcher Varianten
bedeuten, die man wegen ihrer Hiufigkeit (etwa «>0,02; vgl. Kapitel 1.3.2) als
anpassungsrelevant betrachten misste. Auch Konnert und Bauer (2001) fanden,
dass die Durchforstung mit Entnahme der Bdume geringer Qualitit in einem Bu-
chenaltbestand ohne Auswirkungen auf genetische Strukturen an Enzymgenloci
blieb. Die Ergebnisse von Kitzel e a/. (2001) sprechen fiir eine Zunahme geneti-
scher Implikationen der Durchforstung mit deren zunehmender Stirke bis hin
zum Ortlichen Allelverlust. Die nach stirkeren Eingriffen geringste Baumzahl des
verbliebenen Bestands hat vermutlich auch driftbedingte Allelverluste zur Folge;
die Autoren beschrieben jedoch auch — je nach Alter der Bestinde verschiedene —
gerichtete Effekte auf genetische Strukturen.

Wie in  den meisten Untersuchungen zu genetischen Folgen der Durchfors-
tung wurde ein einmaliger Eingriff simuliert, so dass keine Information dariiber
vorliegt, wie der akkumulierte Effekt nachfolgender weiterer Durchforstungen
beschaffen ist. Erst ein solcher Effekt aber lieBe von einer tatsichlichen geneti-
schen Implikation der Durchforstung sprechen und etlaubte eine Bewertung (Fin-
keldey und Ziche 2004). Es ist auch denkbar, dass sich die Auswirkungen aufei-
nanderfolgender Fingriffe teilweise kompensieren. An drei Paaren unbehandelter
bzw. durchforsteter Buchenbestinde fanden Dotnavi ez 2/ (2002) an acht Enzym-
genloci relativ geringe Wirkung der Eingriffe wie miBig starke bzw. starke Durch-
forstung oder Auslesedurchforstung. Zwar unterschieden sich die genetischen
Strukturen vor und nach den Eingriffen, doch war der Unterschied geringer als die
Differenzierung unbehandelter Bestinde untereinander. Bereits miBige Durch-
forstung schwichte die rdumliche genetische Strukturierung ab. Wiederum am
Beispiel der Buche untersuchte Rajendra (2011) in drei deutschen Waldgebieten
mittels neun hochvariabler molekulargenetischer Marker die genetischen Auswit-
kungen der Bestandsbehandlung. Die Gegentberstellung von zwanzig regelmafig
durchforsteten Bestinden mit zehn Bestinden, in denen seit 60 Jahren kein Ein-
griff erfolgt war, erbrachte dagegen keine bis vernachlissigbar geringe Einfliisse
auf die genetische Variation und Heterozygotie. Auch in diesen Untersuchungen
waren rdumliche genetische Strukturen stark abgeschwicht.

Die Methodik aller einschlidgigen Untersuchungen bestand in Inventuren an
Enzymgenloci, teilweise auch in Inventuren molekulargenetischer Marker (vgl.
Kitzel et al. 2001, Konnert und Hosius 2010, Rajendra 2011).

11.5 Nutzungseingriffe

Ob die selektive Nutzung einzelner Bdume aus einer Population eine genetische
Auswirkung hat, beruht grundsitzlich auf der Straftheit der genetischen Kontrolle
der fiir die Auswahl der genutzten Bdume maligeblichen phinotypischen Eigen-
schaften. Unterliegt ein eventuell auch im Rahmen ziichterischer Auslese benutz-
tes Merkmal straffer genetischer Kontrolle, so bedeutet dies nicht schon, dass
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dann auch selektive Nutzung in dlteren Bestinden eine nennenswerte genetische
Strukturinderung nach sich zieht; die Umweltbedingungen bei Schitzung der
Heritabilitit (s. dort) eines Merkmals sind in geplanten ziichterischen Versuchen
ungleich einheitlicher und die Schitzungen von vornherein héher zu erwarten.

Ferner hingt von der Art und der wirtschaftlichen Implikation der Entnahme-
kriterien ab, ob die MaBlnahme einen dysgenischen Effekt hat. Ein solcher be-
stunde darin, dass mit der Entnahme wirtschaftlich wertvoller Biume vor deren
Reproduktion auch die wertférdernden Gene fiir die Folgegenerationen verloren
gehen. In vielen Fillen werden aber Biume weniger wertvollen Phinotyps vor-
zeitig genutzt, damit sich der Bestandszuwachs auf die Triger wertvolleren Phino-
typs konzentriert. Neben der Straftheit der genetischen Kontrolle bestimmt der
relative Anteil der entnommenen Biume iiber die Grofle des zu erwartenden ge-
netischen Effekts auf die Population.

Seit einigen Jahrzehnten wird in der Uberleitung vom Lichtwuchsbetrieb in
Buchenbestinden die einzelstammweise Nutzung nach Zieldurchmessern prak-
tiziert. Bei dieser Nutzungsart soll ein Baum dann genutzt werden, wenn dies
6konomisch vorteilhafter ist, als ihn im Wald zu belassen. Zu genetischen Aspek-
ten der Zielstirkennutzung haben Ziehe und Muller-Starck (2001), Ziehe und
Hattemer (2002) sowie Finkeldey und Ziehe (2004) Ergebnisse vorgelegt. Im Hin-
blick auf die genetische Wirkung ist in diesem Stadium wesentlich, wie stark die
genutzten Baume bereits reproduziert hatten und wie sehr die Schaftdimensionen
unter den gegebenen Umstinden genetisch kontrolliert sind. Die erstgenannte
Frage ist vor Ort kaum zu beantworten. Die Existenz von Jungwuchs unter einem
Baum reicht dazu nicht aus; denn dieser kann den betreffenden Baum oder aber
benachbarte Bidume als Sameneltern haben — von den Polleneltern ganz zu
schweigen. Weder ist die Erzeugung weiblicher effektiver Gameten und damit
Samen allein ausschlaggebend, noch stammen alle Jungpflanzen dberhaupt von
dem dariiber stechenden Altbaum ab (Wang 2001, 2004). Bei der Analyse geneti-
scher Folgen der Zielstirkennutzung in einem Buchenaltbestand vor dem Einset-
zen nennenswerter Verjlingung war zu untersuchen, ob das genetische Potential
fir Durchmesserwachstum vermindert oder Polymorphismen an den kon-
trollierenden Genloci 6rtlich destabilisiert werden kénnen (Beispiel 11-10).

Beispiel 11-10. Zielstirkennutzung von Buche JOIEYR il [SoWATRNS =R ToE

hung des durchschnittlichen Gesamtzuwachses entwickelte Nutzungsverfahren
wurde von Holm (1974) in Buchenbestinden 1. Bonitit dargestellt. Es besitzt
betriebswirtschaftliche Vorteile und wird inzwischen auch auf Bestinde anderer
Baumarten angewandt. Ziche und Hattemer (2002) untersuchten genetische Aus-
wirkungen der Zielstitkennutzung in einem Buchenbestand im Solling. 1988 er-
fasste man fir einen Teil der damals 145 Jahre alten Buchen die Durchmesser
(siche Abb. 11-9). Andererseits wurde von den insgesamt mehr als 1.600 im Rah-
men eines Grofiprojekts untersuchten Biumen etwas mehr als die Hilfte einer
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genetischen Inventur an 15 Enzymgenloci unterzogen, so dass eine Ziel-
stirkennutzung und ihre genetischen Konsequenzen mit verschiedenen Ziel-
durchmessern gewissermal3en durchgespielt werden konnte.

Anhand der kumulativen Verteilungen der Durchmesser der Buchen eines be-
stimmten Genotyps liel3 sich ermitteln, wie viele Biume dieses Genotyps bei vor-
gegebenem Zieldurchmesser entnommen wiirden (vgl. Abb. 11-10 fiir die an den
Genloci PGM-A und LAP-A vorkommenden Genotypen). Die Ergebnisse zeigen
fir die Genotypen der einzelnen Enzymgenloci keine drastischen Unterschiede.
Damit beliefe sich unter den mit gréB3eren Anzahlen vertretenen Genotypen bei
einem Zieldurchmesser von 55 cm die Entnahme auf rund 10 %. Allerdings wur-
de fir den Genlocus LAP-A deutlich, dass Triger des relativ seltenen Allels A tat-
sichlich hiufiger entnommen wiirden: Entsprechend der Liste rechts neben den
Graphen in Abb. 11-10 unten hatten drei Biume den Zieldurchmesser von 55 cm
erreicht und wiirden vor der Reproduktion genutzt. Dadurch verminderte man die
zwolf vorhandenen Allele Ay (ein Triger ist homozygot) um ein Drittel auf acht.
Demgegeniiber reduzierte man sie bei Nutzung aller Biume >55 cm in der Popu-
lation nur um etwa ein Zehntel (s.0.).

Wie aus erginzenden Inventuren hervorging, nimmt in Bucheckern die relative
Hiufigkeit von A; gegeniiber dem Altbestand geringfiigig zu, im Jungwuchsalter
aber bereits wieder ab. Offenbar tragen die mit dem Allel A, ausgestatteten Alt-
bidume zwar verstirkt zur Eckerngeneration bei, doch sind die mit A; ausgestatte-
ten Eckern eher benachteiligt. Fine verstirkte Reduktion der Tridger von A; unter
den Altbdumen gefdhrdet somit den langfristigen Verbleib von A1 ganz erheblich
(Finkeldey und Ziehe 2004).
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Abb. 11-9. Raumliche Positionen der Buchen in einem Altbestand im Solling. Fiir die in die Inventur
einbezogenen Bénme kenngeichnen Farbe und Form der Marken die angegebenen Durchmesserklassen.
Die kreuzformigen Marken kennzgeichnen Baume, deren Genotyp nicht untersucht wurde (ans Ziehe nund
Hattemer 2002).

Problematischer wirkte sich auch ein Zusammenhang zwischen Durchmesser und
Heterozygotiegrad aus. Die Korrelation mit dem Heterozygotiegrad an den unter-
suchten Enzymgenloci war im untersuchten Bestand zwar schwach und méglich-
erweise nur durch genomische Assoziationen vermittelt, lisst aber einen weitaus
deutlicheren Zusammenhang mit der Heterozygotie an denjenigen Genloci ver-
muten, die an der Kontrolle des Durchmessers beteiligt sind. In Abb. 11-11 wird
diese Situation anhand eines einfachen Modells untersucht: Es wird angenommen,
ein Genlocus A mit zwei Allelen Aj und A sei an der genetischen Kontrolle des
Durchmesserwachstums wesentlich beteiligt.
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Abb. 11-10. Kumnlative Verteilungen der Durchmesser von Buchen verschiedener Genotypen. Oben:
Drei vorkommende Genotypen am Genlocus PGM-A (834 Béume). Unten: Neun haufigere nnter den
16 Genotypen am Genlocus LAP-A (819 Béume). Die maiglichen Zieldurchmesser von 55, 60 und 65
e lassen den verbleibenden Anteil an Buchen des jeweiligen Genotyps anf der senkrechten Achse erkennen
(aus Ziehe und Hattemer 2002).Die eingefiigte Tabelle enthdlt die Durchmesser der elf Tréger von Allel
LAP-A,.
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Als Vitalitdtskomponente sei der Durchmesser auch mit der Uberlebensfihigkeit
korreliert und wiese einen Heterozygotenvorteil auf. Die natiitliche Auslese richte
sich dann mit einem Selektionskoeffizienten von ss = 0,3 gegen die Homozygoten
A1A1 und 52 = 0,1 gegen AzA;. Dadurch wird bereits ein Selektionsgleichgewicht
erreicht, in welchem bei fortgesetzt 10 % Selbstbefruchtungsanteil die Homozygo-
ten mit 59,5 % bzw. 61 % und die Heterozygoten mit 33,2 % auftreten (vgl. Abb.
11-11). Bei Zielstirkennutzung richtete sich kiinstliche Selektion aber gegen die
stirksten Biume. Es wird demonstriert, wie sich die Allelhdufigkeiten des Gleich-
gewichts durch Zielstirkennutzung dndern kénnen und auf diese Weise ein durch
natlirliche, balancierte Selektion aufrechterhaltenes Gleichgewicht langtristic de-
stabilisiert wird. Damit wiirde zudem den nachfolgenden Generationen Ortlich das
Potential vermindert und langfristig auch genommen, bei gleichen Bedingungen der
Bestandsdichte die gréeren Durchmesser in ausreichend hoher Anzahl zu errei-
chen.

GréBere Tragweite erhielten die Ergebnisse dann, wenn diese Art der Nutzung
in mehr Bestinden einer Region wihrend des ganzen Verlaufs der Nutzung und in
mehreren aufeinanderfolgenden Generationen die hier 6rtlich aufgetretenen Folgen
zeigte.

Aufgrund der Bedeutung der Beteiligung der wuchsstirksten Bdume an der
Reproduktion schlug Steiner (2002) Wege vor, gleichzeitig mit dem Einsetzen der
Zielstirkennutzung die Naturverjingung zu férdern. Auch sollten die Biotop-
biume, welche im Interesse des Naturschutzes belassen werden, nicht unbedingt
einen als besonders ungiinstig beurteilten Phinotyp aufweisen.

Zur Frage ciner abtriglichen, heute als dysgenisch bezeichneten, Auslese im
Zuge geregelter Waldnutzung dul3erte sich bereits Lindquist (1946, foc. cit. Kapitel
2) am Beispiel schwedischer Kiefer, Fichte, Birke und Eiche. Neben der frither oft
praktizierten Saatguternte von niedrigen breitkronigen Biumen machte dieser
Autor das Verfahren der Durchforstung und Nutzung, insbesondere die seit dem
17. Jhdt. dort iblichen Dimensionshiebe fiir die ,erbliche Degeneration® der
Waldbdume verantwortlich. Heute unterscheiden wir zwischen in engerem Sinne
genetischen Folgen (etwa fiir die Diversitdt) und solchen fir den forstlichen Er-
trag. Fine zuverldssige Beurteilung ist ohne eingehende experimentelle Untersu-
chungen nicht méglich. Seit der grundlegenden Darstellung von Ledig (1992) hat
das Thema leider nur geringe Aufmerksamkeit erfahren.



11. Forstwirtschaft und forstgenetische Ressourcen 345

Heterozygotenvorteil Heterozygotenvorteil
bei Zielstarkennutzung

~
(3]

ﬁuusa/uqubeleLuegpqaﬁJm

(2]
=3
PP
000 =
,
&
e
@5)
2
)
S
S

Q; 59.5 59.5
59 reproduction 35 _ reproduction
8 < <
— F mE m 27
[N
[y 0 — 25.8 7" i =
33.2 INCSART 2
& ™ | 28.1 IS
e, 36.0 . T
% : oS
[ 00. 1 5
Seg sk 0, & 5
b Jeg o
61 LR ! 70.7 3
) 69.2|=—2 |
59.5 g
3
@D
Z.
5.9 3

reproduction

reproduction

@ &
= [N}
Sg0 e o
o o =
0
0 —d=o s
D
8 p <%
oF A

Abb. 11-11. Auswirkungen von Zielstarkennutzung in Zwei Generationen an einem Genlocus, welcher
Viabilitat und Durchmesser ontrolliert. Dabei wurden Homozygotennachteile von s; = 0,3 und
52 = 0,1 sowie ein Selbstbefruchtungsanteil von 10 % angenommen. Die jeweiligen Ausgangsstrukturen
befinden sich im Gleichgewicht; die Hénfigkeiten sind in Prozentzablen angegeben. Die Farbe blau beziebt
sich anf A1 Ay, rot auf A1 Az und gelb anf A2 A, Bei der Zielstirkennutzung (rechter Abbildungsteil)

wird jeweils die Hlfte der vorhandenen Heterogygoten vor deren Reproduktion entnommen. ¢

11.6 Betriebsarten

Zu den genetischen Auswirkungen verschiedener Betriebsarten liegen kaum Un-
tersuchungen vor. Mehr Informationen hieriiber wiren indessen von grofem
aktuellem Wert fiir die Generhaltung 7z sit#. Uber die in Kapitel 7.4.2 angefiihrten
Grundsitze ressourcengerechter Waldbehandlung hinaus ist eine Verfeinerung
und Anpassung von Verfahren an regionale Besonderheiten und solche der be-
treffenden Waldgesellschaften bzw. Baumarten wiinschenswert.
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Im Beispiel 11-11 wird tiber diesbeztigliche Untersuchungen an der Weilitanne
berichtet; diese Baumart kommt nicht nur im Altersklassenwald vor; sie ist auch
die tragende Art des Plenterwaldes, in welchem sie weit verbreitet ist.

Beispiel 11-11. Genetische Variation der Weilltanne im Altersklassenwald
LR Y2l An mehr als 3.300 Biumen verschiedenen Alters in 24
Mischbestinden mit Tannenanteilen zwischen 20 und 70 % inventierten Hussen-
doérfer und Konnert (2000, vgl. auch Konnert und Hussenddrfer 2001) 14 bzw. 17
polymorphe Enzymgenloci. Die genetische Vielfalt der Weilitanne war in den acht
Plenterwildern (PW) etwa die gleiche wie die in den 16 Altersklassenbestinden
(AK). Die in vier Bestinden untersuchten genetischen Abstinde zwischen Altbe-
stand und Nachkommenschaft aus Naturverjingung waren alles Andere als ge-
ring, sie betrugen 0,285 (PW) bzw. 0,188 (AK).

Die genetische Diversitit Gbertraf dagegen im AK die im PW teilweise deut-
lich. So waren die Werte von » mit 1,27 (AK) und 1,23 (PW) noch einigermal3en
dhnlich. Jedoch tberstieg 2y, mit 47,29 im AK den Wert von 26,75 im PW erheb-
lich. Im PW hatten die Tannen mit 0,174 einen geringeren Heterozygotiegrad als
die im AK mit 0,201. Dieser Unterschied wurde gerichteter Selektion auf Ho-
mozygotie unter den im Plenterwald einheitlicheren Bedingungen der Beschattung
und der Frostgefihrdung zugeschrieben. Zwar erzeugt die Weilitanne relativ
schweren Pollen und ist in gewissem Umfang selbstfertil; doch kam Inzucht ange-
sichts der Inkonsistenz der geringen Fixierungskoeffizienten an den einzelnen
Genloci als Ursache fiir den geringeren Heterozygotiegrad kaum in Frage. Die
Heterozygotiegrade stimmten in der Ober-, Mittel- und Unterschicht eines Plen-
terbestandes weitgehend tiberein.

Zwar enthielten Plenterbestinde etwa die gleiche Anzahl genetischer Varianten
wie AK, wiesen jedoch wesentlich gréBere Individuenzahlen auf der Flichenein-
heit auf. Wie aus der besonderen Art des hier herrschenden Selektionsdrucks und
dessen Konsistenz iiber die Generationen hinweg zu schlieBen ist, liegt Ange-
passtheit an spezielle Umweltverhiltnisse vor. Andererseits enthielten gefs. nach
dieser Betriebsart aufbewahrte Genressourcen wohl mehr Spezialisten mit etwas
geringerer Anpassungsfihigkeit — was keinen Nachteil bedeutet, solange in den
fraglichen Hohenlagen nicht in naher Zukunft drastische Klimainderungen ein-
treten. ¢

Konnert und Hosius (2010) wiesen aufgrund solcher Ergebnisse auf die mit einer
Abkehr vom Plentersystem verbundenen Risiken hin. Im Niederwald, am anderen
Ende der Skala der Betriebsarten, findet dagegen vorwiegend vegetative Regenera-
tion statt. Ist das Ausschlagvermdgen einer Baumart hoch, bleibt deren genotypi-
sche Struktur unveridndert erhalten. Diese Betriebsart bzw. Art der Verjiingung
spielen vor allem bei Eukalypten und hierzulande bei Pappeln eine Rolle (Geburek
und Miiller 2005).
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11.7 Genetische Nachhaltigkeit

Der Gedanke der forstlichen Nachhaltigkeit wird allgemein HANNS CARL VON
CARLOWITZ zugeschrieben, der um die Wende des 17. Jhdts. den drohenden
Mangel an Holz fir die Silberminen in der Umgebung des sichsischen Freibergs,
seines Dienstsitzes, erkannte. Er empfahl, ,,daf durch die Anweisung iiber den Ertrag
der Hiltzer nicht vergriffen/ sondern immerwebrende bestindige Holtzung dem Herrm/ und eine
beharliche Fenerung/ anch andere Holtz = Nothdurfft demr Lande von Jabren u Jabren/ bey
threr Zeit und kiinfftig denen Nachkommen bleiben moge* (von Catlowitz 1713, Joc cit. p.
88). Er galt sogar als der Entdecker des Nachhaltigkeitsbegriffs (U. Grober in
seiner Einleitung zu dem im Jahre 2000 erschienenen Nachdruck). Aus dem zitier-
ten Satz spricht einerseits die Sorge um die Rohstoffversorgung des Bergbaus,
andererseits auch die um die Brennholzversorgung der Bevélkerung, Damit war
das Prinzip der Generationengerechtigkeit in der Versorgung mit knappen Giitern
entstanden. Wie Grober (2010) eruiert hat, gab es aber in verschiedenen europii-
schen Lindern bereits vor dem Jahre 1713 Berichte und Forstordnungen, in wel-
chen angesichts stindig steigenden Holzbedarfs und zunehmender Waldverwiis-
tung vor Ubernutzung eindringlich gewarnt wurde. Auch der Terminus ,Nachhal-
tigkeit® tauchte bereits frither auf; er wurde aus dem Deutschen in andere Spra-
chen tbersetzt.

Den Gedanken einer am Ertrag orientierten stetigen und gleichmafBigen Holz-
versorgung griff acht Jahrzehnte spiter in einer Zeit anhaltender Holznot in
Deutschland GEORG LUDWIG HARTIG auf (Hartig 1795, loc cit. p. D)z ,,...denn es
lafst sich keine verniinftige Benutzung der Wilder denken, obne anf eine miglichst zuverldfSige
At ausgemittelt oder berechnet zu haben: wie viel und was fiir Holz die Forste jabriich abgeben
kdnnen, wenn sie immer in miglichst gutem Stand bleiben sollen.“ Angesichts der Linge
forstlicher Produktionszeitrdume lduft auch dies auf Generationengerechtigkeit
hinaus. In spiteren Auflagen des Werks findet sich (nach W. Dertz im Vorwort
zum 1996 erschienenen Neudruck der 1. Auflage) die Umformulierung ,,...denn es
1afst sich keine danerhafte Forstwirtschaft denken und erwarten, wenn die Holzabgabe ans den
Wldern nicht auf Nachbaltigkeit berechnet ist. Jede weise Forstdirektion muf§ daber die Wal-
dungen des Staates ohne Zeitverlust taxieren lassen und sie war so hoch als miglich, doch so zu
benutzen suchen, daf§ die Nachkommenschaft wenigstens ebenso viel Vorteil darans ziehen
kann, als sich die jetzige Generation meignet.“ HARTIG gilt als der Begriinder der gere-
gelten Forstwirtschaft, deren Grundlage die Nachhaltigkeit in diesem Sinne dar-
stellt.

Der anthropozentrische Gedanke der Nachhaltigkeit der Versorgung mit Holz
bezog sich unter einem wirtschaftlichen Gesichtspunkt auf Wald an sich. Die
Nachbhaltigkeitsforderung wurde bald zu einem wesentlichen Aspekt der Er-
haltung nicht nur der Umwelt, sondern auch der Biodiversitit, und wurde grund-
legend fiir die Gestaltung einer Balance zwischen Mensch und Natur (Grober
2010). Unter einem genetischen Aspekt entbehrt die seitens von Carlowitz® (1713)
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und Hartigs (1795) geforderte Vermeidung von Ubernutzung nicht ihres Sinnes.
Im Gegensatz zu Holz besteht zwar kein Wechsel von Zuwachs und Nutzung
genetischer Varianten; denn eine einmal entnommene (seltene) genetische Vari-
ante ist nicht einfach wihrend einer gewissen Zeitspanne iiberhaupt neu zu erwar-
ten. Nichtsdestoweniger ist die Erhaltung der genetischen Anpassungsfihigkeit
von Baumpopulationen grundlegend fiir einen nachhaltig so hohen Zuwachs, dass
er Nutzungen in zumindest gleichbleibender Héhe erlaubt.

Miller-Starck (1993) hat eine nicht nur 6konomische und Skologische, son-
dern auch genetische Nachhaltigkeit gefordert und diesen Begriff so definiert (/.
cit. p. 103): ,,Genetisch nachbaltig ist Waldbewirtschaftung nur dann, wenn die Bewirtschafinng
und die Wiederbegriindung von Waldbestinden nnter Wahrung ihres Anpassungspotentials
vorgenommen wird, wenn genetische Ressonrcen geschiitzt werden und — besonders im Falle
genetischer Destabilisierung — Mafnabmen zur Erbohung der genetischen 1V ariation ergriffen
werden’ sowie spater ,,Eine entsprechende Erweiterung des Konzepts der forstlichen Nachhal-
tigkeit ist notwendig.” Den Begriff der forstlichen Nachhaltigkeit pragte von Carlo-
witz in seinem Streben nach Sicherung der Erzeugung von Gruben- und Brenn-
holz in sdchsischen Fichtenreinbestdnden. Nachhaltigkeit wurde spiter aus einem
geweiteten, nidmlich 6kologischen, ¢konomischen und sozialen Blickwinkel be-
trachtet. Heute ist der Blick auf die aller biologischen Produktion zugrundelie-
gende genetische Information gerichtet und man betrachtet Nachhaltigkeit unter
einem umfassenden Aspekt, von dem der genetische nicht mehr wegzudenken ist.

Miller-Starck (1996) betrachtete das gesamte Instrumentarium waldbaulicher
MafBnahmen zu Durchforstung und Nutzung, Naturverjingung, Erzeugung von
Vermehrungsgut und kiinstlicher Verjingung unter dem Aspekt genetischer
Nachhaltigkeit und stellte einen Katalog notwendiger Mallnahmen auf. Diese
Kriterien genetischer Nachhaltigkeit sind auch unter dem urspriinglich durch von
Carlowitz (1713) formulierten Aspekt dienlich; denn sie tragen zu gleichbleibend
hohem forstlichen Ertrag und damit Nutzen fiir die Weltbevolkerung bei und sind
gleichermaBlen an der ethischen Verpflichtung zu Generationengerechtigkeit ori-
entiert. Nach wie vor ist forstliche Nachhaltigkeit nur gegeben, wenn der Bedarf
der menschlichen Gesellschaft ohne Einbuflen an Biodiversitit gedeckt werden
kann.

In soziologischer Sicht wurde der Grundsatz der Generationengerechtigkeit als
unhaltbar bezeichnet. So besteht ein wachsendes Missverhiltnis zwischen der
relativ schrumpfenden Gruppe der Beitragszahler zur Rentenversicherung und der
relativ wachsenden Zahl der immer ilter werdenden Rentner. Fiir deren Versor-
gung entstehen natiirlich héhere Kosten und damit Einbuflen an Lebensqualitit.
Hinsichtlich der nachhaltigen Nutzbarkeit genetischer Ressourcen nimmt zwar die
Gruppe derer, die auf Biodiversitit angewiesen sind bzw. Nutzen aus ihr zichen,
relativ zu; doch kann die jingere Generation deshalb fiir die Aufrechterhaltung
ihrer Lebensqualitit kaum entscheidend mehr Aufwand der Vorgeneration erwarten
oder gar verlangen. Die heute dltere Generation hat eine ethische Verpflichtung zu
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entsprechender Vorsorge fiir die Folgegeneration. Jeder menschlichen Generation
muss gleich viel vom Erbe der Evolution bzw. dem Ergebnis der Schutzbemi-
hungen der Vorgeneration zur Verfiigung stehen. Der jingeren Generation ent-
steht Aufwand fiir den Schutz genetischer Ressourcen in dem Malle, in dem sie
selbst nicht schonend damit umgeht. Auch bei gestiegenen Anspriichen muss sich
der Einzelne aus ethischen Motiven als Teil der Biodiversitit auf unserem Plane-
ten verstehen lernen.

Die Ausweisung von Genressourcen wird unumginglich, soweit sich die Ziele
der Forstwirtschaft nicht mit der Erhaltung genetischer Anpassungsfihigkeit ver-
einbaren lassen (Hattemer e¢f al 1993, loc, cit. Kapitel 18.6). Wie und in welchem
Umfang nachhaltige Forstwirtschaft auch genetisch nachhaltig ist, wird die For-
schung zunehmend beschiftigen. Die Befassung der Forstgenetik mit diesem
Thema ist noch ziemlich neu (Hosius e o/ 2006). Eingang in die waldbauliche
Literatur hat die Erhaltung genetischer Variation bereits gefunden (RShrig ez al.
2006). Ubrigens ist die Forderung genetischer Nachhaltigkeit keineswegs nur im
Zusammenhang mit waldbaulichen MaB3nahmen zu erheben — soweit diese denn
tberhaupt von genetischer Relevanz sind; sie wurde im Kapitel 10.6 auch im Zu-
sammenhang mit der Ziichtung diskutiert.

Boyle (2000a) restimierte drei in der Fachliteratur angegebene Argumente fiir
genetische Nachhaltigkeit: (1) Die Erhaltung von Heterozygotie sichert (bei allen
Organismen, die auf Fremdbefruchtung angewiesen sind) die Aufrechterhaltung
von Viabilitit. (2) Auf lange Sicht bleibt das Potential von Populationen fir die
evolutiondre Weiterentwicklung erhalten. (3) Die Méglichkeit der Nutzung geneti-
scher Ressourcen wird aufrechterhalten.

Schiitz (1996) hat die Bedeutung der Biodiversitit im Waldbau hervorgehoben
und sie auf den Ebenen der Gene, der Arten und der Vielfalt der Lebenstdume
diskutiert. In einem Ubersichtsartikel analysierten Hosius ez /. (2006) anhand um-
fangreicher Literatur den Einfluss von Waldbau und Ziichtung auf genetische
Strukturen. Im Hinblick auf den Umgang mit genetischer Variation in der gegen-
wirtigen Forstwirtschaft machten diese Autoren sowohl auf Diskrepanzen zwi-
schen dem forstgenetischen Wissensstand einerseits und den heutigen Vorschrif-
ten Uber die Vermarktung bzw. die Praxis der Beschaffung von Vermehrungsgut
andererseits sowie auf Forschungsbedarfe aufmerksam.

Geburek und Miller (2005) haben den gesamten Komplex waldbaulicher
MaBnahmen in verschiedenen Waldgebieten unter verschiedenen Betriebsarten
einer eingehenden Analyse unterzogen. Sie kennzeichneten die einzelnen Eingriffe
und nahmen danach eine genetische Bewertung vor, die in allem forstwirtschaftli-
chen Handeln Anwendung finden kann (vgl. Geburek 1994 mit besonderer Be-
riicksichtigung Ssterreichischer Verhiltnisse). Die Autoren gaben eine Ubersicht
tber Einflisse der Waldbehandlung (im weitesten Sinne) auf Prozesse, welche mit
evolutiondren Entwicklungen in Baumpopulationen verkniipft sind. Diese umfas-
sen genetische Drift (durch eingeschrinkte Elternschaft), das Paarungssystem
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(reproduktive Isolation), Selektion auf Fertilitit (Ernteverfahren) und Viabilitit
(Zuchtung) sowie Verfrachtung (von Vermehrungsgut). In der sehr eingehenden
Arbeit werden Wege benannt, wie die Einflisse durch den Waldbau giinstig ge-
staltet werden kénnen:

(1) Die genetische Relevanz von Kahlschlag und anschlieBender Pflanzung be-
ruht auf dem Verlust der beseitigten Bestockung, dem Anpassungswert des Ver-
mehrungsgutes und der Methode der Verjiingung (Saat oder Pflanzung). Grund-
sitzlich verst6f3t Kahlschlag, namentlich auf gréf3eren Flichen, gegen das Prinzip
der Nachhaltigkeit.

(2) Hinsichtlich der Auswahl von Saatguterntebestinden ist fiir den erwarteten
Mehrertrag entscheidend, wie sehr die Umwelt der Erntebestinde von der ab-
weicht, in welche die Nachkommenschaft verfrachtet wird. Autochthonen Be-
stinden gebiihrt der Vorzug; sind sie klein, sollten mehrere Bestinde aus der glei-
chen 6kologischen Region ausgewihlt werden. Hinweise auf ein intaktes Repro-
duktionssystem geben eine effiziente Pollenverbreitung, reichliche Samen-
produktion und die Existenz natiirlicher Verjingung. Die Erntebestinde sollen
cine gewisse Ausdehnung nicht unterschreiten, (von autochthonen Populationen)
genetisch nicht isoliert sein und ihre Reproduktion durch ihre physische Struktur
und die Artenzusammensetzung nicht behindert werden. Das erforderliche Aus-
mal} genetischer Variation richtet sich danach, ob die mit dem Vermehrungsgut
begriindeten Bestinde im Kurzumtrieb behandelt werden oder ein héheres Alter
erreichen sollen.

(3) Die Anzahl der Erntebdume von Saatgut muss ausreichend grof3 sein. Eine
magische Mindestanzahl wird nicht angegeben; auch in der vorliegenden Schrift
wird nur auf die Faktoren hingewiesen, welche die genetische Variation mal3-
geblich bestimmen. Die Autoren empfehlen, Biume mit besonders reichlicher
Samenproduktion intensiver zu beernten, um dadurch die Verhiltnisse bei Natur-
verjingung nachzuahmen. Die Ratsamkeit dieser Empfehlung hingt davon ab, ob
die hauptsichlichen Samenbdume witklich auch an der Naturverjingung (mit wei-
teren Einflussgrofien) tberproportional beteiligt wiren. In diesem Falle erschiene
die Beerntung von Bidumen mit geringer Samenproduktion lediglich als ein In-
strument zur Verteuerung der Ernte. Anderenfalls wiirde durch die Beerntung nur
der Bidume mit besonders reichlicher Samenproduktion ein Selektionsdruck aus-
getibt, welchen es in der Natur so nicht gibt. Aus diesem Grunde wire die Ernte
von Samen vieler Biume in Mengen zu bedenken, die der Samenproduktion in
etwa proportional sind. Bewerten ldsst sich ein eventueller Vorteil allerdings nur
mit Blick auf die Kosten. Die ausschlieflliche Beschrinkung der Samenernte auf
die Bdume mit der reichsten Samenproduktion hat jedenfalls eindeutige Nachteile,
wie Beispiel 11-8 zeigt.

Asexuelle Samenbildung, wie sie in der Gattung Sorbus vorkommt, entspricht
im Ergebnis der Reproduktion teilweise der durch Wurzelbrut, siecht man von der
effizienten Verbreitung einmal ab. Sie erforderte eine gréflere Anzahl von Samen-
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bdumen. Sehr hiufig kann Apomixis indessen nicht sein; sie wire bei Untersu-
chungen zur Abstammungsrekonstruktion unweigerlich aufgefallen. Bei der Ver-
teilung der Samenbdume auf der Fliche sind gewisse Mindestabstinde einzuhalten
und rdumliche genetische Strukturen zu berticksichtigen.

(4) Bei Aufbereitung und Lagerung des Saatgutes sollte verfahrensbedingte Se-
lektion vermieden werden. Gleiches gilt fiir die Sortierung von Pflanzgut.

(5) Wie die Samenernte sollte auch die Gewinnung von Wildlingen raumlichen
genetischen Strukturen Rechnung tragen.

(6) Ptlanzung muss mit hoher Dichte erfolgen, wenn die Vorteile der natiirli-
chen Auslese zur Verminderung der genetischen Last genutzt werden sollen. Die
Autoren stellten anhand von Daten tiber finnische Kiefernbestinde aus der Litera-
tur Vergleiche zwischen der anfinglichen Populationsdichte der bei Naturverjiin-
gung, Saat und Pflanzung an; die Unterschiede der (teilweise selektiven) Reduktion
von GroBe und Dichte der Population sind enorm. Es wird sichtbar, dass bei
Pflanzung ein relativ hoher Anteil der ausgebrachten Individuen bereits den End-
bestand bildet. Saat besitzt einige Vorzige der Naturverjingung; sie ist nichtsde-
stoweniger nur bei wenigen Baumarten und in wenigen Teilen der Welt iiblich.

(7) Naturverjiingung kommt dem natiirlichen Generationeniibergang am nich-
sten. Thre Bedingungen und ihre Methodik sind je nach Standort und Wald-
gesellschaft sehr verschieden; trotzdem kénnen einige Grundsitze allgemeine
Giiltigkeit beanspruchen. Ein kurzer Verjiingungszeitraum birgt das Risiko in sich,
dass die genetische Information des Altbestands unvollstindig weitergegeben
wird. Solchen Verjingungsverfahren, bei welchen die Anzahl der beteiligten El-
ternbdume nicht stark reduziert wird, gebthrt der Vorzug. Filtereffekte im Misch-
bestand kénnen die Pollen- und Samenverbreitung behindern. Hiebe in Zu-
sammenhang mit der Verjingung des Bestandes kénnen dessen genetische Struk-
tur verindern. Naturverjingung lisst erwarten, dass die genetische Struktur der
Nachkommenschaft mit der vergleichbarer Naturbestinde weitgehend tberein-
stimmt.

Buiteveld ez o/ (2007) verwiesen auf die bei einzelnen Baumarten teilweise wi-
dersprechenden empirischen Befunde tiber genetische Implikationen der Forst-
wirtschaft; am Beispiel von insgesamt zehn unterschiedlich intensiv behandelten
mitteleuropiischen Populationen der — vorwiegend naturverjingten — Buche stell-
ten sie anhand der Befunde an vier kernkodierten Mikrosatelliten fest, dass keine
anthropogenen Variationsverluste vorlagen. Die iibereinstimmend positiven Fixie-
rungskoeffizienten waren in intensiv behandelten Bestinden geringflgio geringer,
was auf den verbreitet angewandten Schirmschlag zuriickgefithrt wurde. Es wird
darauf hingewiesen, dass die variationspflegliche Art der Verjingung ohnehin erst
seit zwei bis drei Generationen angewandt wird.

Die Auswirkungen der waldbaulichen Behandlung und der Nutzung auf
Baumpopulationen sind je nach dem genetischen System der Baumart und der Art
sowie der Hiufigkeit der Eingriffe durchaus unterschiedlich (Wickneswari ef al.
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2000, Glaubitz ez a/. 2000). In Erkenntnis dieser Unterschiede empfahl El-Kassaby
(2000) die Untersuchung der Folgen bestimmter waldbaulicher Behandlungen, um
abtrigliche Eingriffe zu vermeiden. Fest steht bisher, dass kiinstliche Bestandsver-
jungung die stirksten genetischen Implikationen besitzen kann (Gregotius ef al.
1979, Finkeldey und Ziehe 2004).

Schon aus dem Grunde bestehender Unterschiede empfiehlt sich die Untersu-
chung zu Zeitpunkten, zu welchen der Effekt mehrerer Eingriffe eingeschitzt
werden kann. Erst nach deren Gesamtbetrachtung ist eine fundierte Bewertung
hinsichtlich der Nachhaltigkeit méglich.



12. Nutzen und Nutzung forstgenetischer
Ressourcen

In einem sehr allgemeinen Sinne trigt die Erhaltung forstgenetischer Ressourcen
zur Sicherung der Nachhaltigkeit bei. Die in diesem Kapitel enthaltene — nicht
unbedingt systematische — Zusammenstellung von Beispielen erhebt nicht den
Anspruch, alle Anliegen und Vorteile der Generhaltung zu erldutern; die Zusam-
menstellung soll einige Belege dafiir liefern, worin der Nutzen forstgenetischer
Ressourcen bestehen und in welcher Form die Nutzung erfolgen kann.

12.1 Allgemeines

In ferner oder auch schon naher Zukunft laufen viele MaBnahmen zur Erhaltung
forstgenetischer Ressourcen auf deren Nutzung hinaus. Mit dem Wachstum der
menschlichen Population, dem weltweit zunechmenden Bedarf an Produkten des
Waldes und der rapide abnehmenden Waldfliche pro Kopf der Weltbevélkerung
wird die Moglichkeit der Nutzung der forstgenetischen Ressourcen zunehmend
wichtiger. Wie die in diesem Kapitel zusammengestellten Beispiele belegen, sind
diese Moglichkeiten vielfiltig. Zahlreiche Erhaltungsprojekte sind in Angriff ge-
nommen worden und lassen Nutzen erwarten.
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Die Erhaltung genetischer Varianten dient der Aufrechterhaltung des Potenti-
als fiir Heterozygotie sowie dieser selbst und erhoht so die Uberlebenschancen
von Baumpopulationen. Die Erhaltung genetischer Variation sichert die Kapazitit
und die Fahigkeit von Populationen, sich an verinderte Umweltbedingungen an-
zupassen. Nach Boyle (2000a) wird die Bedeutung der Generhaltung in ihrem
Nutzen gesehen. Viele biologische Arten sind wegen wertvoller Produkte Gegen-
stand intensiver Holznutzung. Nur wenige dieser Arten werden domestiziert;
mehr Arten sind menschlicher Nutzung ausgesetzt. Die Erhaltung dieser Nut-
zungsmoglichkeit ist ein wichtiges Positivum der Generhaltung.

Der Begriff Nutzen ist im Zusammenhang mit dem verfolgten Ziel (s. Kapitel
5.4) zu sehen. Die meisten forstlichen Genressourcen wurden wohl mit Blickrich-
tung auf Ziel (a) ausgewihlt. Bei der Gewinnung von Vermehrungsgut besonders
leistungsstarker (Ziel a) oder vermutlich besonders anpassungsfahiger (Ziel c) aus-
gelesener Populationen bzw. Ziichtungsprodukte fiir den verstirkten Anbau wird
der unmittelbare wirtschaftliche Nutzen genetischer Ressourcen am chesten of-
fensichtlich; er dient der Steigerung des forstlichen Ertrags. Wurden Baum-
populationen geztchtet, werden die Ergebnisse dieser Ziichtung selbstverstind-
lich auch genutzt; denn nach hohen Investitionen bietet dies die Moglichkeit eines
Geldertrages. Die betreffenden Methoden wurden in Kapitel 10.4 skizziert. Im
jetzigen Kapitel werden Beispiele fiir den mit anderen Typen forstgenetischer
Ressourcen verbundenen Nutzen behandelt. Dieser besteht nicht nur in der Még-
lichkeit der Ernte von Vermehrungsgut, sondern auch in der Nutzung ihres Hol-
zes. Das gelegentlich mit Hohn bedachte Schlagwort ,,Schutz durch Nutzung® ist
in Wirklichkeit Ernst zu nehmen.

Es besteht nicht unbedingt Anlass, genetische Ressourcen wie autochthone
Restvorkommen oder Erhaltungsbestinde von der Holznutzung auszunehmen.
Insbesondere ist die Weckung des Interesses des Waldbesitzes an den Anliegen
der Generhaltung Voraussetzung dafiir, dass selten gewordene Baumarten wieder
in den Wald zuriickkehren (vgl. die Beispiele 12-5 bis 12-10 und 12.12 sowie Kapi-
tel 12.5). Die Darstellung des Nutzens forstgenetischer Ressourcen ganz allge-
mein, aber auch spezieller Genressourcen, weckt das 6ffentliche Interesse und ist
daher wichtiger Bestandteil der Generhaltung.

Da es sich bei Ziichtungsprodukten um kiinstliche Populationen handelt, steht
deren Nutzung unter dem Aspekt der Generhaltung kaum etwas entgegen. Anders
verhilt es sich bei der Nutzung 7 situ erhaltener autochthoner Populationen in
gewissen Kategorien von Naturschutzgebieten (vgl. §23 BNatSchG) wie den ,strict
forest reserves’, in denen die Entnahme pflanzlichen Materials, also auch von
Samen oder Wildlingen, nicht gestattet ist. Ausnahmen gelten nur fiir For-
schungsmaterial und die Rettung stark bedrohter Arten bzw. Populationen (Koch
2005).

In diesem Kapitel soll auch erkennbar werden, dass Generhaltung nicht auf
solche Objekte beschrinkt bleiben kann, die eigens als forstliche Genressourcen
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ausgewihlt wurden. Vielmehr ist unser Anliegen die Erhaltung forstgenetischer
Ressourcen wegen ihrer Bedeutung fiir die Stabilitit der Zukunftswilder und fir
die Anpassungsfihigkeit ihrer Baumpopulationen. Dartiber hinaus muss mit Blick
auf den moglichen Nutzen mit genetischer Variation tberall da schonend umge-
gangen werden, wo ihr Gefahren drohen. Wilder sind terrestrische Schlisseléko-
systeme; sie gehoren zu den hauptsichlichen Quellen von Biodiversitit und sind
von grollem Nutzen in 6kologischer, dsthetischer und wirtschaftlicher Hinsicht.
Wege zur 6konomischen Bewertung forstgenetischer Ressourcen haben Elsasser
(2005) sowie Baumgirtner und Becker (2008) beschrieben.

12.2 Artreine Baumpopulationen

Der drohende Verlust von Artreinheit ist nicht unbedingt gleichbedeutend mit
einem Gkologischen Fiasko; nicht in jedem Falle werden 6kologische Eigenschat-
ten einer Art durch Introgression geringen Ausmales entscheidend verindert oder
gar durch die Einschleusung artfremder genetischer Varianten die Angepasstheit
von Populationen drastisch verringert. Bei Introgression besteht also nicht immer
Anlass fir Bemthungen um die Artreinheit als Aufgabe der Generhaltung. Dies
bedeutet, auch Trigerindividuen etwa eines seltenen, in einer wildlebenden Popu-
lation noch nicht entdeckten, in Kulturformen dagegen hiufigeren, Allels nicht
sogleich als das Ergebnis eines Falls von verhingnisvoller Hybridisierung zu be-
trachten.

Anders verhilt es sich, wenn nach umfangreicher Introgression die Identitit
ciner Art gefahrdet ist oder in den Empfingerpopulationen gegen artfremde Gene
selektiert wird und die Angepasstheit darunter leidet, wie Allendorf e a/. (2001)
feststellten. Diese Autoren machten darauf aufmerksam, dass aus Introgression im
Einzelfall sehr unterschiedliche Konsequenzen fiir die Generhaltung zu zichen
sind.

Im Naturschutz gelten Artreinheit und die Abwesenheit phinotypischer Merk-
malsausprigungen von Kultursorten als generell verpflichtendes Ziel von Mal3-
nahmen der Erhaltung von Wildpflanzen. In der Beurteilung durch den Menschen
sind morphologische Eigenschaften mehr als Gene identititsbildend. GroBes
Interesse an der Erhaltung reiner Arten besteht im Zusammenhang mit der Ziich-
tung, wie Cagelli und Lefevre (1997) am Beispiel der Schwarzpappel darstellten.

Beispiel 12-1. Artreine Europiische Schwarzpappel. AW SsllaSids sl WeERRsiS
sprungliche Verbreitungsareal der eurasiatischen Schwarzpappel (Populus nigra L.)
nicht genau kennt, ist diese urspriinglich wichtigste Baumart der Weichholzauen
aus einer ganzen Reihe von Griinden in Deutschland sehr selten geworden. Sie
steht zwar als ungefihrdet nicht auf der Roten Liste Deutschlands, wohl aber als
stark gefihrdet etwa auf der Roten Liste Baden-Wiirttembergs. Wurde ihre Ver-
breitung im 18. Jhdt. durch den Anbau fiir Nutzholzzwecke zunichst ausgedehnt,
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dnderte sich dies mit der Einfihrung der ertragreicheren nordamerikanischen
Populus deltoides, welche auch wertvollere Stimme bildet. Hinzu kamen das weitge-
hende Verschwinden der Auwaldstandorte und damit der Habitate autochthoner
Populationen (Franke e a/. 1997), das Auftreten zahlreicher Parasiten und Phyto-
phagen sowie der Introgressionsdruck seitens P. deltoides bzw. der Hybride P. x
euramericana (vgl. Kapitel 3.2.6). Als reine Art kann P. #igra hierzulande auf Dauer
kaum Uberleben (JanBen 2006, Weisgerber 2006). Daher sind Bestrebungen zur
Erhaltung ihrer genetischen Ressourcen angezeigt (Kramer und Tréber 2008),
obgleich Schwarzpappeln nach Verebben der euphorischen Welle des Intensivan-
baus nach dem zweiten Weltkrieg (mit Ausnahme von Kurzumtriebsplantagen zur
Gewinnung von Biomasse) heute keine allzu groB3e direkte wirtschaftliche Bedeu-
tung zukommt (Franke ez a/ 1997).

Anbauten spontan entstandener oder durch die Ziichtung hergestellter Hybri-
den wurden oft in der Nihe von Restbestinden von P. nigra begriindet (Holdereg-
ger e al. 2005), so dass mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit die Entstehung
weiterer Hybriden erwartet wird. Voraussetzung fiir den Aufbau artreiner Popula-
tionen war die Bestimmung des taxonomischen Status hierfir vorgesehener Biu-
me anfinglich anhand von Alloenzymen (JanBen 1997), sehr bald aber mittels
einer Kombination chloroplastidirer und nuklearer DNA-Marker, wobei sich
Mikrosatelliten wegen ihrer hohen Variation als besonders effizient bewihrten
(Vornam et al. 1994, van der Schoot et al. 2000; vgl. Kapitel 3.2.6). P. nigra ist zur
vegetativen Reproduktion aus Wurzelbrut und Astabspringen befdhigt. Durch
Hochwasser werden Pflanzenteile weit flussabwirts verfrachtet. Vermutlich ist
diese Eigenschaft dafiir verantwortlich, dass in Klonarchiven anfinglich viele
Doubletten auftraten. Da weithin Kunstanbauten anzutreffen sind, befanden sich
unter diesen Doubletten ramets auch weit voneinander entfernt wachsender Biu-
me. Im Zuge eines von der Europiischen Kommission geférderten Projekts wut-
den allein an der Universitit Goéttingen mehr als tausend artreine deutsche
Schwarzpappeln als solche identifiziert.

In der von Wauer (2010) redigierten Verdffentlichung berichteten verschie-
dene Autoren tiber Okologie, Naturschutz und Generhaltung. In Bayern wurden
entlang von Main und Donau (je mit einigen Nebenflissen) in Restvorkommen
unterschiedlicher Gréfe mehr als 15.000 Pappeln unterschiedlicher Vitalitdt er-
fasst und kartiert. Thre Durchmesserverteilung lisst auf starke Uberalterung schlie-
Ben. Der grofite Teil der mehr als zweitausend zusitzlich zum morphologischen
Befund auf ihre cpDNA untersuchten Biume erwies sich als artreine P. #igra. Un-
ter 260 Sdmlingen aus Naturverjiingung befand sich nur ene Hybride; das Int-
rogressionstisiko ist also gering. Die Vorkommen reproduzieren teilweise vegeta-
tiv und sind an Kernmikrosatelliten variabel und differenziert. Einige Vorkommen
kénnten als Saatguterntebestinde dienen; Deutschland ist fir diese Baumart nicht
in Herkunftsgebiete unterteilt. Ein zur erleichterten Steckholzgewinnung ange-
legtes Mutterquartier umfasst 200 Klone.
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Wolf und Tréber (2014) berichteten in aller Kiirze von Arbeiten an sichsi-
schen Vorkommen mit Angaben zu Durchmesserverteilung (Uberalterung) und
vegetativer Reproduktion. Nach dem Ergebnis umfangreicher genetischer Tests
wird Introgression auch hier als selten angesechen. Nach Wiederherstellung der
Auendynamik in einigen sdchsischen Flusslandschaften ist dort Wiederansiedlung
moglich. Vermehrungsgut wird vegetativ in Form von Steckhélzern aus einem
Mutterquartier, Saatgut aus Samenplantagen sowie Saatguterntebestinden und
(ebenso zulassungspflichtigen) Erhaltungsbestinden gewonnen.

In Deutschland wurde eine Vielzahl von Erhaltungsmalnahmen eingeleitet
(Franke ¢# a/.1997, JanBen 2006). So wurden mehr als viertausend Altbaume 7 situ,
mehr als tausend weitere in Klonarchiven gesichert. In Nordrhein-Westfalen gibt
es eine Erhaltungssamenplantage mit 40 artreinen Klonen (Schmitt e a/ 2000;
dort finden sich weitere Einzelheiten). Damit ldsst sich bei hinreichender Distanz-
isolation Saatgut zur Begriindung von Erhaltungsbestinden erzeugen.

Uber diese Form der Erhaltung ex sifs hinaus bestehen nach Weisgerber (2006)
angesichts des Ausbleibens von Uberschwemmungen und damit der Verhin-
derung der Verjiingung durch Simlinge nur geringe Chancen fir die Erhaltung
dieses Rohbodenkeimers in den reduzierten Flussauen der groBen Flisse. Eher
besteht die Méglichkeit, diese Pappeln ex si## in den Auen kleinerer Fliisse unter-
zubringen. Solche Standorte sollten wenigstens in Ansitzen noch Auwalddynamik
wie den Wechsel zwischen Hoch- und Niedrigwasser und wechselnde Bodenabla-
gerungen erkennen lassen. Dariiber hinaus kommen Wegridnder und Uferstreifen
von FlieBgewissern in Frage; Naturverjingung ist dort natirlich weitgehend aus-
geschlossen. Dass nach dem Forstvermehrungsgutgesetz (s. Beispiel 3-1 und Ka-
pitel 14.3) Klone nur als Gepriiftes Vermehrungsgut in Verkehr gebracht werden
diirfen, wird fir die Wiederausbreitung der Schwarzpappel als hinderlich angese-
hen. Andererseits diirften Kollektive von Simlingen, etwa die Nachkommen aus
den oben erwihnten Erhaltungssamenplantagen, mehr genetische Variation um-
fassen. Das Paket von Mallnahmen verhilft zur Gewinnung von Vermehrungsgut
fir den Anbau aullerhalb des Waldes in Gehélzen entlang von Verkehrswegen
und kinstlichen Wassetldufen.

Wie aus Beispiel 3-2 hervorgeht, ist das bisherige Ausmal} von Introgression
zwischen P. nigra und P. deltoides nicht unbedingt sehr groB3; fir die Zukunft ist
jedoch mehr Introgression durch den Mischanbau mit Hybriden zu erwarten. Bei
der Ausscheidung von Genressourcen und ihrer Aufbewahrung sowie bei der Be-
schaffung von Saatgut ist daher ausreichende Isolation angezeigt. ¢
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12.3 Erzeugung von Vermehrungsgut fiir Produktionsbestinde
der Massenbaumarten

“ .. Diversitat ist somit kein Ziel, sondern ein Mittel zum Zweck,
dkologisch und funktional definierte Zielwvilder anfzubanen. Dabei gebt
es erwiesenermafSen nicht nur um Artenvielfalt, sondern anch nm geneti-
sche Diversitit innerbalb der Arten und im Rabmen ibrer Angepasst-
heit.”

(BUTTER 2001)

Auch kinstlich begriindete, mit einem hohen Mal3 von Angepasstheit ausgestatte-
te Bestinde, deren Ursprungsort sich rekonstruieren lieB3, deren generati-
ve/vegetative Nachkommenschaft in Versuchsserien als gut befunden und/oder
deren grofie genetische Variation experimentell festgestellt wurde, diirfen in Ein-
zelfillen als forstgenetische Ressourcen gelten, auch wenn sie nicht alle in Kapitel
6 genannten Indikatoren erfiillen. Thre Nutzung ldsst sich als eine zichterische
MafBnahme betrachten, auch wenn diese nicht einem der in Kapitel 10.4 skizzier-
ten Schemata folgt; sie ist sowohl unter dem Aspekt der Ziele (a) als auch (c) nur
als sehr positiv zu beurteilen; vgl. Beispiele 5-2 und 5-3. Hierzu werden weitere
drei Beispiele angefiihrt.

Beispiel 12-2. Stieleiche slawonischen Ursprungs. ANEER: e lalTiielsNelslcl DleS
kumente belegt ist, gelangten in der 2. Hilfte des 19. Jhdts. slawonische Stiel-
cichen aus der Save-Niederung zwischen Zagreb und Beograd ins Minsterland
und an den Niederrhein. Im Zuge der Rekonstruktion der nacheiszeitlichen
Riickwanderwege durch Petit ef a/. (2002) wurde denn auch festgestellt, dass einige
der in den munsterlindischen Bestinden auftretenden Varianten der verwendeten
cpDNA-Marker ihren Verbreitungsschwerpunkt auf der Balkanhalbinsel haben.
Darauthin wurden nordrhein-westfilische Stieleichenbestinde slawonischen Ut-
sprungs, die sich durch stirkeres Hohenwachstum, Geradschaftigkeit und vor
allem durch spiteren Laubaustrieb auszeichnen, genetisch inventiert (Gailing ez .
2007a,b) und Methoden fiir deren sichere Identifikation erarbeitet. Bereits vorher
waren Gailing e a/. (2005) die Identifikation und Lokalisierung von Genen im
Genom gelungen, welche an der Kontrolle des Austriebstermins beteiligt sind.
Aufgrund der Inventur dieser Gene in weiteren spittreibenden Stieleichenbestin-
den erhalten diese den Rang von Genressourcen, die sich bei Verfolgung der Ziele
(a) und (c) als geeignete Erntebestidnde forstlichen Vermehrungsgutes nutzen las-
sen. ¢
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ispiel 12-3. Einheimische Douglasienbestinde. R RN oals (STl IS
tung der Inlandsrasse dieser Baumart wurde in den Beispielen 2-5 und 5-2 hin-
gewiesen. Schneck ¢f a/. (2001) erwihnen den Vorteil der Saatguternte in vermut-
lich schon etwas besser angepassten einheimischen Douglasienbestinden gegen-
tber dem Saatgutimport aus Nordamerika. Sie berichteten auch von Ergebnissen
der Nachkommenschaftspriifung ostdeutscher Bestinde. Aufgrund einer zwischen
friher Frosthirte und spiterem Hohenwachstum bestehenden Korrelation beur-
teilen sie die Moglichkeit ontogenetisch frither Auslese als gut. Auch Rau
(2006a,b) unterstrich, wie bedeutsam es ist, die Vitalitit einheimischer Bestinde
dieses Neophyten zu erfassen und wenig befriedigende Bestinde nicht nur von
der Saatguternte, sondern auch von der Naturverjingung auszuschlieen. 4

Beispiel 12-4. Altbestinde von Fichte im Sauerland J\ElasleucNoeiteatiita st Wi

formationen wurde das Saatgut fiir die Begrindung zahlreicher sauerlindischer
Fichtenaltbestinde in autochthonen Bestinden Thiringens geerntet. Im nord-
rhein-westfilischen Sauerland kommt die Fichte nicht natiitlich vor. In einer
Gruppierungsanalyse genetischer Strukturen an Enzymgenloci stellte sich denn
auch groBle Ahnlichkeit thiiringischer und sauerlindischer Referenzbestinde her-
aus. In verschiedenen sauerlindischen Altbestinden thiiringischer Abstammung
wurden 70 Plusbiume ausgelesen und mit deren Pfropfklonen eine Erhaltungssa-
menplantage zusammengestellt (Rogge ef /. 2006). Das Kollektiv der Klone ist
von grof3er genetischer Variation. Sein mittlerer Heterozygotiegrad ist etwas nied-
riger als der nordrhein-westfilischer Vergleichsbestinde; angesichts hoher ge-
nischer Vielfaltwerte ist in der Plantage jene vom Paarungssystem abhingige Gro-
Be jedoch nicht ausschlieBlich von Bedeutung; ihre hohe genische Vielfalt stellt
eine Grundvoraussetzung hohen Heterozygotiegrades dar. ¢

12.4 Wiederansiedlung/Wiederausbreitung seltener Baumarten

Anders als im vorigen Kapitel 12.3 steht hier nicht die Begriindung von Pro-
duktionsbestinden im Vordergrund des Interesses. Vielmehr soll zunichst die
Verbreitung durch Ubernutzung stark zuriickgegangener Baumarten mit Blick auf
deren 6kologische Funktion bzw. deren dkonomischen Wert geférdert werden.
Die Vermehrung erfolgt grolenteils ex si## aus den Restvorkommen, die als forst-
genetische Ressourcen betrachtet werden; die so hergestellten Kunstpopulationen
werden auch ex situ erhalten.

In Abb. 12-1 befindet sich eine Ubersicht iiber Methoden der Rettung von
Restvorkommen, ihrer Erhaltung, Regeneration und Nutzung. Am Anfang stand
die Auffindung der Einzelbdume in der Landschaft und deren Pflege. Je nach
Grofle der Restvorkommen wihlte man danach zwischen der Erhaltung i situ
oder aber verschiedenen Wegen der Erhaltung ex sizu. Je nach der Beschaffenheit
des Paarungssystems, insbesondere der Gefahr von Introgression am Ort, kann
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auf Naturverjiingung gesetzt werden oder aber vegetative Vermehrung muss zum
Einsatz kommen. Diese dient sowohl dem Aufbau von Erhaltungssamenplan-
tagen

als gef. auch der Erzeugung von Pflanzgut, welches in Form von Mehrklonsorten
in Porstbetrieben ausgebracht werden kann.

in situ

/ in+ex situ
5 generative
Erfassung und S
" Vermehrung

Dokumentation
\( ex silu

Einzelbaum Vegeuitve
Vermehrung

v

Ausbringung in die
Forstbetricbe

Erhaltung in situ:

@ Markierung vegelative - Erhaltungs- generative
@ Uberwachung Vermehrung samenplantage, Vermehrung

@ Pflege

Abb. 12-1. Verfabren der Erbaltung von Genressourcen seltener Baumarten ex sitn und deren Nutzung
am Beispiel des Bundeslandes Hessen (aus Weisgerber el al. 1996).

Bei sehr selten gewordenen Baumarten muss die Frage nach angemessenen Min-
destgroBen von Ressourcen etwas zuriicktreten. Hier wird vorerst primir das
Vorhandene gerettet und soll sogleich der Nutzung zugeftihrt werden; so verhilt
es sich im Fall der Eibe (vgl. Weisgerber ef a/. 1996). Mit dem totalen Verlust sel-
tener Baumarten ist in Mitteleuropa bei rechtzeitigem Einsetzen von Erhaltungs-
maf3nahmen zwar nicht zu rechnen, auch wenn ihre Vorkommen derzeit auf ge-
ringe Reste reduziert sind; doch sollen im Zuge dieser MaBnahmen Populationen
entstehen, von welchen eine gegeniiber dem derzeitigen Zustand erhéhte Variati-
on erwartet werden darf.

Die folgenden Beispiele 12-5 bis 12-9 sollen die Situation einiger in Mittel-
europa selten gewordener Baumarten beleuchten. Durch die Befihigung zur vege-
tativen Reproduktion kénnen sich bei den Rosaceen die Genotypen von Einzelin-
dividuen in ihren vegetativen Abkémmlingen lange halten (Bittner und Wagner
2007). Kultursorten der in diesen Beispielen behandelten Arten werden teilweise
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seit langem angebaut. Es ist so gut wie sicher, dass es angesichts mangelnder Paa-
rungsbarrieren und angesichts des Anbaus von Obstsorten auch in der Nachbar-
schaft von Vorkommen der reinen Arten wiederholt zu Paarungskontakt kam.
Dabher ist fraglich, ob auch bei diesen seltenen Arten alle Triger seltener Markeral-
lele von Kultursorten « priori von genkonservatorischen Mallnahmen ausgeschlos-
sen werden missen. Allerdings bevorzugt der Naturschutz absolut reine Arten,
welche nicht die Spuren menschlicher Einwirkung wie etwa wohlschmeckende
Friichte tragen. In der Tat béten Waldbiume mit prachtvollen Apfeln in Erhal-
tungsbestinden ein unerwartetes Bild.

Im Falle dieser finf Baumarten wie auch der in Beispiel 12-12 erwihnten
WeiBitanne liegt der eigentliche Sinn der Generhaltung in der Wiederausbreitung
unter Nutzung vorhandener genetischer Ressourcen.

ispiel 12-5. Wiederausbreitung @USIEI® Diese lichtbedurftige
Baumart (Prunus avium L.) kommt in Europa, Westasien und Nordafrika als sel-
tene Mischbaumart vor. Sie ist eine wirtschaftlich wertvolle einheimische Edel-
laubbaumart und erfiillt zumindest bei truppweisem Vorkommen wichtige 6ko-
logische Funktionen (Bliite als Bienenweide, Friichte als Vogelnahrung). Klein-
schmit ¢z /. (2000) erwihnen auch die Bereicherung des Landschaftsbildes durch
die bunte Herbstfirbung. Diese Autoren empfahlen wegen des Risikos von Er-
krankungen durch Viren, Bakterien und Pilze den Anbau in Mischbestinden, al-
lenfalls in Reinbestinden geringer GroQe.

Untersuchungen in mehreren naturverjiingten Populationen ergaben teilweise
hohe Anteile vegetativer Reproduktion (vgl. Kapitel 1.3.2). Nach Kapitel 1.3.3
kénnen genetisch gleiche Biume untereinander nicht paaren und generativ ent-
standene Nachkommen in der Umgebung genetisch gleicher Bdume lassen insge-
samt geringer variable Nachkommen erwarten. Etwas im Unterschied zu der in
Abb. 12-2 dargestellten Situation wachsen die ramets eines Klons aber durchaus
nicht immer benachbart (Kownatzki 2002).
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Abb. 12-2. In vielen Bestanden der 1 ogelkirsche ist ein erbeblicher Anteil der Banme ans Wurzelbrut
entstanden. Im bier gezeigten Bestand im Genossenschafisforst Gottingen-Nikolausberg iiberwiegen solche
Bdiume sogar bei weitem und stehen in inniger Mischung mit Samlingen. In der Abbildung wachsen zwei
Sémlinge mit den Nummern 1201.8 und 1201.14 inmitten einer Gruppe von Baumen, die alle zum
gleichen Klon gehoren (Aufn. Friedrich Graf von Spee 2013).

Nach wie vor spielt bei dieser Baumart neben begrenzter Reichweite des Pollen-
und Samentransports auch die vegegative Reproduktion aus Wurzelbrut eine Rolle
als Ursache fir das geklumpte Auftreten genetischer Varianten in Populationen.
Die Intensitit so entstandener Klumpung beruht auf dem Umfang vegetativer
Reproduktion und der Reichweite entsprechend dimensionierter Wurzeln; der
Prozess vegetativer Reproduktion erstreckt sich iiber die Generationen hinweg
(Kownatzki 2002).

Vaughan e al. (2007a) schitzten in einem gelegentlich genutzten Teil A einer
englischen Population einen Anteil von 48 % vegetativ entstandener Biume, im
angrenzenden unbehandelten Teil B sogar 65 %. In den beiden erwihnten Teilen
dieser Population waren entsprechend dem hohen Anteil vegetativer Reprodukti-
on riumliche genetische Strukturen sehr deutlich ausgeprigt. In den Korrelo-
grammen der Abb. 12-3 zeigt sich jeweils links die (durch kinship-Koeffizienten
gemessene) groBere Ahnlichkeit niher benachbarter Biume; hier ging nur jeweils
ein Baum je Klon in einer mittleren Position des betreffenden genets in die Be-
rechnung ein. Diese Klumpungen sind durch begrenzte Reichweiten der Verbrei-
tung von effektiven Pollen und Samen bedingt. In den beiden rechten Darstellun-
gen sind die Ahnlichkeiten in den beiden ersten Distanzklassen (bis etwa 120 m)
erheblich gréBer, was durch den hohen Anteil vegetativer Reproduktion verur-
sacht ist. Die beiden oberen Darstellungen zeigen im Vergleich mit den beiden
unteren, dass die (hier gelegentliche) Nutzung von Bidumen die Intensitdt der
Klumpung geringfiigic verminderte.
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Degen (2010) untersuchte 504 Biume einer Population, unter denen sich nur
192 Genotypen befanden. Bemerkenswert ist, dass einer der zahlreichen Klone
122 Baume umfasste; der Umfang der Klone kann also sehr variieren.

Eine Analyse des genetischen Zustands finf einheimischer Vorkommen haben
Degen ez al. (2008) vorgelegt; tiber weitere Ergebnisse hierzu wurde durch Jolivet
et al. (2011) berichtet. Die Autoren untersuchten vier Populationen in Nord-
deutschland an acht nuklearen Mikrosatelliten, am S-Locus und an 54 AFLP-
Markern (welche ganz tiberwiegend Bestandteil der Kern-DNA sind, an welchen
im Unterschied zu den vorigen aber Dominanz vorliegt). Unter Altbdumen betru-
gen die Populationsdichten zwischen 9 und 230 Bdumen je ha; Anzahlen zwischen
5 und 95 verschiedener Klone wurden entdeckt. Unter jungen Bdumen mit Brust-
héhendurchmessern <2 cm fanden sich Anzahlen zwischen 22 und 101 Klonen
Vor.
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Abb. 12-3. Réumliche genetische Strukturen in Zwei siidenglischen Bestinden A (gelegentlich genntzr)
und B (unbebandelt) der 1V ogelkirsche. Im Interesse grofSerer Stichprobenumfange wurden Distanzlassen
von 40m Breite ausgeschieden; die Abszissenachse ist logarithmisch geteilt. Die kinship-Koeffizienten
liegen ganz; iiberwiegend weit aufSerhalb ibrer 95 %o-Konfidenzintervalle (punktiert). Links (1): Basierung
anf nur einem ramet je genet. Rechts (I1): Basierung anf allen ramets (ans Vanghan et al. 20075).

Die Reichweite effektiven Pollens war in diesen Populationen je nach ihrer Dichte
sehr unterschiedlich. Sie betrug in der dichtesten Population Spargriinde mit 230
Bidumen je ha nur 43 m, in Populationen geringerer Dichte 134 m. Rdumliche



364 12. Nutzen und Nutzung forstgenetischer Ressourcen

genetische Strukturen waren hier wesentlich schwicher ausgeprigt als in der vor-
genannten englischen Population (Vaughan e a/. 2007a,b). Abb. 12-4 zeigt die an
entlang von Transekten beprobten Bdumen beobachteten rdumlichen genetischen
Strukturen; hier wurde — nach Bildung der Mittelwerte tiber die Koordinaten — je
ein Baum je genet fir die Berechnung herangezogen. Die Korrelogramme stiitzen
sich auch hier nicht auf genetische Abstinde, sondern Abstammungskoeffizien-
ten. Eine an Mikrosatelliten und am S-Locus beobachtete stirkere Klumpung lag
in der Population mit geringer Dichte (Einhaus) vor (Abb. 12-4). Trotz sehr ge-
ringer Dichte der Altbdume wiesen in einer anderen Population (Chorin) entgegen
der allgemeinen Erwartung die Jungbdume nur schwache Klumpung auf; vielleicht
war dort einmal gepflanzt worden. Die Reichweite der Klumpung war in den bei-
den Populationen hoher Dichte (Hildesheim und Spargrinde) von geringer
Reichweite und schlug schon in einer Distanz von 30 bis 40 m ins Gegenteil (ne-
gative Abstammungskoeffizienten) um. Je nach der Art der zur Analyse verwende-
ten genetischen Marker waren die Ergebnisse tiber raumliche genetische Struktu-
ren etwas verschieden. Die auch unter den Altbdumen am S-Locus beobachtete
Klumpung diirfte mehr auf begrenzter Samenverbreitung als auf begrenzter Ver-
breitung effektiven Pollens beruhen.

(a) Geringe Dichte (b) hohe

Abb. 12-4. Raiumliche genetische Strukturen in vier norddeutschen Populationen der 1 ogelkirsche. Signi-
fikante kinship-Koeffizienten sind durch grofie Symbole gekennzgeichnet (aus Jolivet et al. 2071).
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Fir die Saatguternte empfahlen Vaughan ef a/. (20072) angesichts des hohen An-
teils vegetativer Reproduktion und daraus folgenden intensiven riumlich-
genetischen Strukturen sowie der begrenzten Transportweiten von sowohl effekti-
vem Pollen als auch Samen die Einhaltung von mindestens 100 m Abstand zwi-
schen den Erntebdumen. Dass nicht noch gréflere Abstinde erforderlich sind,
begriindeten die Autoren sowohl mit der (trotz intensiver rdumlicher Strukturen)
relativ geringen Dichte der ramets gleichen Genotyps als auch mit deren Durch-
setzung durch weniger eng verwandte Sdmlinge (vgl. Abb. 12-2); Hoebee ¢f al.
(2006) fanden dies auch bei der Elsbeere. Wie Vaughan ez a/. (2007a) empfahlen
spiter Jolivet ef al. (2011) aufgrund ihrer eigenen Befunde fiir die Samenernte auch
in Bestinden geringer Dichte gro3e Abstinde zwischen den Samenbdumen. Man
datf vielleicht erginzen, dass bei der Ernte groere Ansammlungen von Biumen
eines Klons — falls bekannt — vermieden werden sollten; hohe Dichte von Baumen
gleichen S-Genotyps kann die Anzahl méglicher Paarungen nur verringern.

Zur Saatguterzeugung begriindete man in mehreren deutschen Bundeslindern
Samenplantagen mit insgesamt Hunderten von Klonen (Meier-Dinkel 2003). In
Ostdeutschland ist diese Baumart besonders selten und tritt vorwiegend einzeln
oder truppweise auf. Daher befinden sich auch dort Klonarchive und Klonsamen-
plantagen im Aufbau (Schneck 2005).

An 39 aus verschiedenen Populationen stammenden Klonen der Vogelkirsche
in einer Samenplantage fand Kownatzki (2002) durch die elektrophoretische Un-
tersuchung der S-RNasen zwar die Anzahl von zwolf S-Allelen; deren Haiufig-
keiten betrugen aber zwischen 0,013 und 0,231 und ihre effektive Anzahl nur 6,8.
Die zu erwartenden Auswirkungen an sich hinreichend zahlreicher, aber sehr un-
terschiedlich hdufiger, Allele auf die Fertilitit lieBen sich fiir bestimmte Szenarien
des Bestdubungssystems simulieren. Bis heute mangelt es an derartigen Inventu-
ren, mit welchen sich eine Vorstellung vom Zustand realer Populationen unter
dem Aspekt des Systems der Inkompatibilitit gewinnen lieBe. Steiner ef 4/ (2010)
berichteten von reichlicher Variation am S-Genlocus in mehreren eingehend ana-
lysierten Populationen. Zu den Kosten der Inzuchtvermeidung durch das System
der Inkompatibilitit (vgl. Kapitel 1.3.3) fir die Population vgl. Ziehe e a/. (einge-
reicht).

Bevor der Verkehr mit Vermehrungsgut auch dieser Baumart gesetzlichen
Bestimmungen unterlag, war zu beftirchten, dass ein Teil aus Mostereien stammte
und Ursprung bzw. Abstammung vermarkteten Vermehrungsgutes unbekannt
blieben. Namentlich in siedlungsnahen Wildern wird die Pflanzung empfohlen, da
Samen durch Végel aus Hausgirten und Obstbaumplantagen eingetragen werden.
Die Etablierung von Hybridnachkommen wird frither oder spiter auch zu einer
Quelle von Introgression. ¢
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Bei Wildapfel und Wildbirne setzten frith Projekte zur Generhaltung ein; vorran-
gig wurde an der Erkennbarkeit der Wildformen gearbeitet (Wagner 1995, 1996),
sehr bald darauf auch von MaBnahmen zur Generhaltung berichtet (Fellenberg
2001). Einiges davon ist in den Beispielen 12-6 und 12-7 kurz beschrieben. Uber
den Zustand des Inkompatibilititssystems der beiden Arten ist kaum etwas be-
kannt.

Beispiel 12-6. Wiederansiedlung des Europiischen Wildapfels.JBISSitiejszE
ische Wildapfel oder Holzapfel (Malus sylvestris (L) Mill.), die einzige Art der Gat-
tung Malus in Europa, ist wichtiger Lebensraum fiir verschiedene Tiere (Neigung
zur Bildung von Stammbhéhlen!) und als Bienenweide ein wichtiges Element der
Baumflora an natirlichen und kiinstlichen Waldrindern wie in der Landschaft.
Die Art hatte wohl nie nennenswerte wirtschaftliche Bedeutung und ist als eine
lichtbediirftige Baumart mit dem Riickgang der Mittelwilder sehr selten geworden.
Neben den mit ihrer Seltenheit verbundenen Risiken geht eine weitere Gefihr-
dung von der Introgression aus Obstplantagen oder verwilderten Exemplaren der
nach Harris e7 a/ (2002) vom zentralasiatischen M. szeversi abstammenden (vgl.
allerdings Coart ez al. 2006), von Griechenland durch die Rémer nach Mitteleuropa
gebrachten, Kulturformen (M. x domestica) aus; diese sind durch Hybridisierung
mit anderen Arten entstanden (vgl. Kapitel 3.2.6). Fuir die Obstbaumziichtung ist
der Wildapfel als Quelle von Resistenzgenen (Apfelschorf und Mehltau) von Wert
(Weisgerber ez al. 1996). Wihrend die morphologische Unterscheidung (Remmy
und Gruber 1993, Wagner 1996) von Wild- und Kulturform auch anhand der
Blattbehaarung und der GroBe der Frucht Schwierigkeiten bereitet, so stellt sie
doch den Ansatzpunkt fir die genetische Untersuchung dar. Vornam und Geb-
hardt (2000) gelang mittels RAPDs sowie Wagner und Weeden (2001, vgl. Wagner
et al. 2004) die Identifizierung der Wildart mittels bestimmter Alloenzyme, welche
den Kultursorten fehlen. Fiir das Erkennen im Gelidnde dienten zunichst natiir-
lich morphologische Merkmale. Es ist geplant, die Untersuchung von Alloenzy-
men mit der von Mikrosatelliten zu kombinieren. Die Moglichkeit der Identi-
fikation ermdglichte den Aufbau einer Samenplantage zur Aufstockung der stark
verstreuten Vorkommen der europiischen Wildart.

Kleinschmit e a/. (2012) gelang an sehr umfangreichem Material (>900 Geno-
typen) mit Hilfe nuklearer Mikrosatelliten die sehr weitgehende Unterscheidung
von M. sylvestris und M. x domestica, was die sichere Zuordnung fraglicher Indivi-
duen zu einem der beiden Kollektive erméglichte. Auf dieser Grundlage ist jedoch
ein Anteil von 15 % der aufgrund morphologischer Merkmale als Wildapfel einge-
stuften Individuen als Kulturipfel zu betrachten. Nach der Analyse der Nach-
kommenschaften von sechs Klonen einer Erhaltungssamenplantage an sechs Mik-
rosatelliten war ein Mindesteintrag von 56 % des effektiven Pollens aus Kulturan-
bauten festzustellen. Dieser hohe Anteil macht es notwendig, vor Samenernten
wihrend der Bliite die Plantage gegen Insekteneinflug abzuschirmen. Héltken e7 a/.
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(2014) untersuchten anhand genetischer Struktueren sowohl die Artreinheit als
auch die regionale Differenzierung von Restvorkommen. ¢

ispiel 12-7. Wiederansiedlung der Europidischen Wildbirne. Xt leiRNGE
tene Wildbirne (Pyrus communis L. ssp. pyraster A. et Gr.) ist eine in Laubmisch-
wildern anzutreffende Baumart, die dem Introgressionsdruck seitens der Kultur-
form ausgesetzt ist. Letztere ist nach Weisgerber ¢ a/. (1996) vermutlich durch
Hybridisierung mit vorderasiatischen Arten der Gattung entstanden. Diese Auto-
ren gaben eine Ubersicht der fiir die Unterscheidung von Wild- und Kulturform
sowohl bei Apfel als auch Birne verwendeten Merkmale. Die morphologische
Abgrenzung der Wildbirne von Kultursorten ist nach Hofmann (1993), Wagner
(1996) sowie Gldsser und Wissemann (2005) im Gegensatz zum Wildapfel und
dessen Kultur-sorten jedoch schwieriger. Glisser und Wissemann (2005) weisen
auf die besonders alte und seit langem weitverbreitete Kultur der Birne auch nérd-
lich der Alpen hin; diese Autoren bezweifeln, dass die reine Wildform heute tiber-
haupt noch existiert. Wie Buttner und Wagner (2007) feststellten, sind kleinere
Kolonien der Wildbirne morphologisch und genetisch durchaus differenziert.
Diese Autoren schitzen bei dieser Baumart den Anteil vegetativer Reproduktion
so hoch ein wie bei Prunus. Im Vordergrund der Erhaltungsarbeiten stand zu-
nichst die Aufgabe, die seltenen Individuen tiberhaupt zu finden, die Vorkommen
zu dokumentieren und 7z sitn zu sichern. Sodann gilt es, diese Baume nach Weis-
gerber ef al. (1996) auf ihre Artreinheit zu priifen, in einem Klonarchiv zu sam-
meln und schlieBlich zur Erzeugung von Saatgut in einer Erhaltungssamenplanta-
ge, gefs. in mehreren, zu nutzen. ¢

Eine weitere Rosacee, von welcher Kulturformen allerdings nicht bestehen, ist die
in Beispiel 12-8 erwihnte Elsbeere. Zu Angaben iiber die genetische Differenzie-
rung von Vorkommen des verwandten Speierlings vgl. Befunde in Beispiel 2-4.

EEEYE RPN ST oottt O @ AR JISER Das natlirliche Verbreitungs-
gebiet der Elsbeere (Sorbus torminalis [L.] Crantz) reicht von Nordafrika bis nach
Stidskandinavien und von Spanien bis in den Norden von Iran; es umfasst somit
weite Teile des westlichen Eurasiens (Heinze 2004). Schwerpunkte der derzeitigen
Verbreitung in Deutschland sind aus Karten ersichtlich (Kausch-Blecken von
Schmeling 1994, Anonymus 2013). Nach den Erfahrungen dieses Autors (vgl.
auch Kausch-Blecken von Schmeling 1981) kann die Elsbeere cine breite Skala
von Standorten besiedeln. Rohrig (1972) berichtete von sehr verschiedenen
Standorten, an denen die Elsbeere — wenn auch unterschiedlich hiufig und wich-
sig —anzutreffen ist. Aus Brandenburg berichteten Ewald e¢f a/ (1994) ebenfalls
tber diverse Standorttypen bzw. Pflanzengesellschaften, denen die Elsbeere zuge-
ordnet werden kann. In Deutschland ist diese Baumart aber so selten geworden,
dass man anstatt von Wiederausbreitung gebietsweise cher von Wiederansiedlung
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sprechen sollte. Hauptgrund fiir diese Seltenheit ist der Wert ihres Holzes, aus
dem sich dekorative Mobel, insbesondere Furniere, herstellen lassen. Diese Baum-
art erhilt dadurch die gréBte wirtschaftliche Bedeutung unter den einheimischen
Rosaceen uberhaupt; Rohrig (1972) fithrte die seit einigen Jahrzehnten zu be-
obachtende Wiederbelebung des Interesses an der Elsbeere auf die mit Wertholz
zu erzielenden Erlose zuriick. Ein mindestens ebenso schwerwiegender Grund fiir
die Seltenheit ist die Praxis der waldbaulichen Behandlung. Giinstige Bedingungen
findet diese lichtbediirftige Baumart im Mittel- und Niederwald. GroBflichige
Bestinde mit Buche, Ahorn oder Fichte lassen der Elsbeere bei der tiblich gewor-
denen Verjiingung unter geschlossenem Kronendach kaum Chancen fiir Ubetle-
ben und Reproduktion, wenn sie nach Biedenkopf ez a/. (2007) auch eine Zeitlang
im Schatten verharten kann. Diese Autoren verwiesen auf zahlreiche Vorkom-
men, wenn auch geringeren Umfangs, im Buchenhochwald. Es ist also mdglich,
die Elsbeere (etwa aus Femelgruppen) in die herrschende Bestandesschicht ein-
wachsen zu lassen. Wichtig fir die Reproduktion ist jedenfalls die Fernhaltung
von Konkurrenz im Kronenraum. Nicht zuletzt kommt der Anbau dieser Baum-
art wegen ihrer intensiven Herbstfarbung auch in der freien Landschaft als Flur-
gehdlz in Frage.

Rotach (2000) berichtete tiber eine von Menn (1998) unternommene Inventur
zehn nordostschweizerischer Populationen an zehn Enzymgenloci. Die Populati-
onen waren mifig stark differenziert. Unter den 730 untersuchten Biumen wur-
den 111 Klone entdeckt und der mittlere Anteil vegetativ entstandener Individuen
auf 61 % geschitzt. In der Erwartung eines gewissen Genflusses zwischen den
Vorkommen wird die Elsbeere im Untersuchungsgebiet nicht als gefihrdet ange-
schen. Die 89 nichtsdestoweniger fiir eine Erhaltungssamenplantage ausgelesenen
Plusbdume erwiesen sich genetisch als ebenso variabel wie das gesamte Kollektiv.

Demesure ez al. (2000) fanden bei der Analyse von Strukturen an Enzymgen-
loci in 73 Populationen sehr geringe Differenzierung sowohl tiber ganz Frankreich
verstreuter als auch mittel- und osteuropiischer Populationen; letztere besallen
geringfiigig geringere Variationsparameter. Die relative Differenzierung der Popu-
lationen war bei dieser weitverbreiteten, Ortlich aber seltenen, Art mit Fyr = 0,15
etwas groBer als bei anderen Waldbaumarten (vgl. Tab. 2-5). Zwar waren sich
nach den Ergebnissen eines Korrelogramms Populationen in einer Entfernung bis
zu 120 km untereinander dhnlicher als weiter entfernte, doch traten in einer
Gruppierungsanalyse kaum regionale genetische Strukturen zutage. Der offenbar
wirksamen genetischen Drift durch hiufige 6rtliche Extinktion und Wiederbesied-
lung (Griindereffekt) steuert effiziente Samenverbreitung nur etwas entgegen: Die
Frichte der Elsbeere reifen zwar in der Zugsaison der als Samenverbreiter wichti-
gen Drosseln; unter den gegebenen Entfernungen zwischen Populationen wirkt
sich nach dem Urtteil dieser Autoren zwischen einmal gegriindeten Populationen
Genfluss durch Samen aber offenbar weniger stark aus. Genfluss durch Pollen
dieser entomophilen Art diirfte unter den gegebenen Umstinden bei der Entste-
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hung der untersuchten Populationen (aber wohl nur hier) lediglich eine Nebenrol-
le gespielt haben.

Oddou-Muratotio ¢ a/. (2001) untersuchten 55 der von Demesure ¢# a/. (2000)
an Enzymgenloci inventierten autochthonen Populationen auf cpDNA-Varianten.
Von den 25 angetroffenen Varianten traten tiberwiegend je mehrere in einer Po-
pulation auf. Die genetische Differenzierung der Populationen in diesem hochva-
riablen extranuklearen Kompartiment war mit Fyr = 0,34 zwar grof3er als an den
Kerngenloci, doch ist dieser Wert der geringste, der jemals an cpDNA gefunden
wurde. Dieser Befund spricht wiederum fiir effektive Samenverbreitung dieser
endozoochoren Baumart; es wird darauf aufmerksam gemacht, dass Drosseln
wihrend der etwa zwolfstiindigen Verdauungsszeit von Beeren relativ weite Stre-
cken zurlicklegen kénnen. Fiir die Hiufigkeit von Populationsgritndungen spricht
auch die in autochthonen Populationen anderer Baumarten kaum anzutreffende
grofle Variation der cpDNA. Die hiufigen Besiedlungsereignisse gingen also je-
weils mit Samen mehterer Sameneltern vonstatten. Da neben Genen in den Plas-
tiden bereits friher durch Demesure ¢ a/. (2000) solche im Kern inventiert wur-
den, konnte man an den Vergleich der Effizienz des Genflusses durch verschie-
dene Medien denken. Leider waren die fiir die Schitzung des Verhiltnisses der
beiden Genflussraten erforderlichen Voraussetzungen nicht erfiillt (die Samenel-
tern trugen sehr unterschiedlich viele Friichte) und es blieb bei einer groben Ein-
schitzung; keines der beiden Transportmedien scheint zu tberwiegen, der Quoti-
ent der Effizienz von Genfluss durch Pollen und Samen war mit 2,2 der geringste
bei Holzgewichsen je geschitzte. — Unter den analysierten Populationen waren 48
artrein. In sieben Populationen kommen neben Sorbus torminalis auch Sorbus aria
und Hybriden vor, welche ganz tberwiegend aus Paarungen Sorbus aria X Sorbus
torminalis entstanden sind.

Durch Inventuren an sieben Mikrosatelliten mit effektiven Allelanzahlen zwi-
schen 3 und 12 untersuchten Oddou-Muratorio ¢# a/. (2004) eine in einem franzo-
sischen Eichenmischwald vorkommende relativ gro3e Population geringer Dichte.
185 Bidume im reproduktiven Alter waren auf einer Fliche von 472 ha verteilt. Die
Familienstrukturen mit einer Reichweite von etwa 300 m lieBen sich trotz der hier
offenbar effektiven Samenverbreitung der Elsbeere auf die Art der Nutzungen in
der Vergangenheit zuriickfithren. In deren Rahmen wurden vermutlich wiederholt
in etwa 200jdhrigen Zeitabstinden alle Baume entfernt und nur etwa 70 zur Ver-
jungung belassen; Simlinge stellten sich darauthin in der Umgebung der weit von-
einander entfernt stehenden Samenbidume ein. Den Anteil aus vegetativer Repro-
duktion entstandener Biume bezifferten Oddou-Muratotio e a/. (2004) mit nur 4
% tUberraschend gering; méglicherweise ist fiir dieses Ergebnis die Beprobung der
Bidume anhand eines weitmaschigen Rasters verantwortlich. Fur die Entstehung
zweler genotypisch ibereinstimmender Bdume in groBer Entfernung zueinander
wurde Apomixis (Jankun 1993) in Betracht gezogen.
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In der gleichen Population schitzten Oddou-Muratorio ef a/. (2005) an Samen
zweier Jahre ganz erhebliche Transportdistanzen effektiven Pollens von 1.077 m
bzw. 743 m. Selbstbefruchtung kam zwar vor, war aber mit Anteilen von 1,2 %
bzw. 1,5 % sehr gering. Erwartungsgemil waren gleichzeitig sowohl bei Samen-
als auch Polleneltern die Gréf3e eines Baums und dessen Blithintensitit von gro-
Bem FEinfluss auf die Nachkommenzahl (vgl. Fromm 2001). Letzterer Umstand
reduzierte die effektive Dichte der Population und die Zahl der effektiven Paa-
rungspartner des einzelnen Baums auf zwolf bis sieben. Diese Situation mag erkld-
ren, warum riumliche genetische Strukturen relativ stark ausgeprigt waren, ob-
wohl der Transport effektiven Pollens in der rdumlich ausgedehnten Population
auch tber groB3e Strecken erfolgt. Unter Umstinden hat die grole Variation weib-
licher Fertilitit einen solchen Effekt, obwohl bei den Sameneltern die Anzahl ihrer
effektiven Paarungspartner mit ihrer Fertilitit steigt.

Hoebee ¢ al. (2006) inventierten sechs Enzymgenloci aller Biume in zehn iso-
lierten kleinen nordschweizerischen Populationen; deren Umfang variierte zwi-
schen 13 und 143 Bidumen. Die Populationen waren genetisch variabel und zeig-
ten keinerlei Homozygotentberschuss. Vegetative Reproduktion belief sich auf
Anteile zwischen 22 % und 62 %, im Mittel auf 42 %. Demzufolge traten in all
diesen Populationen signifikante raumliche Autokorrelationen in Abstinden von
nur 15 bis 30 m ein, welche ausschliefSlich durch Reproduktion aus Wurzelbrut
bedingt sind; denn die Samenverbreitung ist in diesen Populationen kaum stark
begrenzt. Biume mit nur enmal vorkommendem Genotyp zeigten denn auch kei-
ne riumliche genetische Struktur. Die meisten mehrfach auftretenden Genotypen
waren auf ein und dieselbe Population beschrinkt. Der Anteil vegetativer Repro-
duktion stand nicht in Zusammenhang mit der Gré3e der Populationen. Die Va-
riationsmaBle und die (geringen) Heterozygoteniiberschiisse der aus generativer
und aus vegetativer Reproduktion stammenden Baume unterschieden sich nicht.
Den groBen Unterschied zu dem von Oddou-Muratorio ef a/. (2004) ermittelten
wesentlich geringeren Anteil vegetativer Reproduktion fihrten die Autorin-
nen/Autoren darauf zuriick, dass jene Populationen vermutlich natiitlichen Ut-
sprungs und in der Vergangenheit nicht derart stark genutzt worden waren. Der
hohe Anteil vegetativer Reproduktion in den schweizerischen Populationen lieB3e
sich auch durch die im vorigen Jahrhundert zunehmende Dichte konkurrenzstir-
kerer anderer Baumarten erkliren.

Zum direkten Vergleich seien sechs von Rasmussen und Kollmann (2008) mit
Mikrosatelliten untersuchte Populationen unterschiedlichen Umfangs auf dini-
schen Ostseeinseln angefithrt. Die genetische Diversitit war dort etwas geringer
als auf dem Kontinent. Der Anteil vegetativer Reproduktion von 97 % war indes-
sen sehr hoch. Den auch hier zu beobachtenden Heterozygotentiberschuss fiihr-
ten die Autoren in Anlehnung an die von Stoeckel ¢# a/. (20006) bei der Vogelkir-
sche vorgenommenen Analysen auf die Kombination von geringem Populations-
umfang mit hohem Anteil asexueller Reproduktion zurtick. Diesen Populationen
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wird in kiinftig verdndertem Klima besonderer Wert beigemessen.

In einer weiteren Studie verglichen Hoebee ¢f a/. (2007) das in zwei Jahren rea-
lisierte Paarungssystem einer kleinen, fiir Mitteleuropa typischen, isolierten Popu-
lation (27 Bdume) mit einer etwas groBeren Population (96 Bdume) in der
Schweiz. In letzteres Vorkommen trugen Insekten aus mindestens mehreren hun-
dert Metern, moglicherweise sogar aus 6 km Entfernung, mindestens 37 % bzw.
39 % eftektiven Pollen ein; bei einem Baum betrug dieser Anteil sogar 61 %. In
der kleineren, als isoliert angesehenen, Population waren es immer noch 4 % bzw.
7 %. Die Isolation war zwar rdumlich gegeben, genetisch also nicht ganz vollkom-
men. In der kleineren Population blithten weniger Baume, und diese weniger reich-
lich; sie fruktifizierten weniger, im Mittel trat 2 % bzw. 8 % Selbstbefruchtung ein,
bei einem einzelnen Baum sogar bis zu 29 % (vgl. Kapitel 1.3.3) und die Friichte
enthielten — besonders in dem einen Jahr mit kihler Friihjahrswitterung —so gut
wie keine Samen. Trotz der in Einzelfillen eingetretenen Selbstbefruchtung war auf
der Ebene der Population ein Homozygotentiberschuss nicht festzustellen.

Auch in Polen, wo die Elsbeere geschutzt ist, wird sie als verbreitete, aber 6rt-
lich seltene Art mit kleinen Populationen beschrieben. Die genetische Differenzie-
rung zwanzig von Bednorz e a/ (2006) an 25 Enzymgenloci inventierter pol-
nischer Populationen war an einzelnen Genloci sehr unterschiedlich, im Mittel mit
Fs1r=0,17 ganz dhnlich der der an Enzymgenloci untersuchten franzésischen Po-
pulationen. Genetische und geographische Abstinde zwischen den Populationen
waren miBig stark, aber hochsignifikant korreliert. Diese Populationen sind von
sehr unterschiedlicher, im Mittel groBer, Variation und unterschiedlicher Gréf3e
(18 bis 480 Biume); aber auch hier sind diese beiden Eigenschaften nicht korre-
liert. Die beprobten Bidume zeigten teilweise HW-Strukturen, teilweise lag eine
Tendenz zu Heterozygoteniiberschuss vor. In einer kleinen Population besallen
23 von 24 untersuchten Biumen den gleichen Genotyp; sie wuchsen tber eine
Fliche von etwa einem Hektar verteilt.

Im Nordwesten Italiens fanden Belletti e# a/ (2008) bei einer Analyse anhand
von RAPDs mit Fsr = 0,38 starke Differenzierung von 22 Populationen geringer
Dichte, wobei ein erheblicher Teil hiervon auf die Differenzierung geographischer
Regionen entfiel. Angesichts der méglichen vegetativen Reproduktion durch
Waurzelbrut wurden nur Biume in Mindestabstinden von 20 m beprobt (gegen-
tber 50 m bei Oddou-Muratorio ez a/ 2001). Im Gegensatz zu den Ergebnissen
von Demesure ¢ a/. (2000) waren die genetischen Abstinde zwischen den Popula-
tionen etwas mit ihrer riumlichen Entfernung korreliert (» = 0,55), was ebenfalls
auf eine groBrdumige Strukturierung hinweist.

Uber die genetische Differenzierung deutscher Vorkommen ist wenig bekannt;
Leinemann e a/. (2010a) berichteten von Differenzierung der cpDNA zwischen
Proben aus Thiiringen und solchen aus Mecklenburg. Diese Autoren untersuchten
in Mitteldeutschland genetische Strukturen der hier vorkommenden Arten der
Gattung Sorbus und ihrer Arthybriden.
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Hinsichtlich der Generhaltung iz situ ist von den Befunden vor allem abzulei-
ten, dass in kleinen Populationen die generative Reproduktion stark nachlassen
kann. Demesure-Musch und Oddou-Muratorio (2004) empfahlen daher die Erhal-
tung besonders grof3erer Populationen — wo es sie denn gibt. In kleinen Populati-
onen werden die Sameneltern von jeweils weniger Polleneltern befruchtet, was die
genetische Diversitit der Nachkommenschaften vermindern und ihre Differenzie-
rung verstirken durfte. Eine kiinstliche Komplettierung wird hier genetisch relativ
frih wirksam, weil das reproduktive Alter frither, bereits mit etwa 30 Jahren, ein-
tritt.

Obwohl kleine Populationen viabel sind und durch vegetative Reproduktion
lange tUberleben konnen, ist fir Zwecke der Generhaltung ex sit# und der eigent-
lichen Wiederausbreitung Samenernte in Populationen mit einer Bestandsstruktur
wie den fritheren Mittelwildern der Vorzug zu geben. In gréBeren Populationen
empfiehlt sich wegen eventueller rdumlicher genetischer Strukturen, viele Samen-
bdume tiber die ganze Fliche verteilt zu beernten, und zwar nach reichlicher Bliite
bzw. bei reichem Fruchtansatz. Diese Grundsitze der Samenernte erlangen dann
besondere Bedeutung, wenn der Wald dicht, die Population aber weniger dicht ist
und ausgeprigte riumliche genetische Strukturen vorliegen. Die Technik der Sa-
menernte und Pflanzenanzucht beschrieb Rohrig (1972). Biedenkopft ef a/. (2007)
untersuchten genetische Aspekte einer nach herkémmlicher Methodik vorge-
nommenen Samenernte in einem Bestand geringer Dichte (vgl. Beispiel 11-8) und
leiteten daraus die Vorteile der Beerntung vieler Baume ab. 4

Fir Manahmen der Generhaltung der vier erwihnten Rosaceen ist zu empfehlen,
die effektive Anzahl von S-Allelen méglichst hoch zu halten. Dies gilt schon fiir
den Aufbau von Klonquartieren und fir den Aufbau der Erhaltungssamenplanta-
gen selbst.

Eine etwas andere Situation liegt bei der di6zischen Eibe vor (Beispiel 12-9).
Zwar nimmt die Wiederausbreitung dieser selten gewordenen Baumart wie bei
den Rosaceen gegendweise den Charakter von Wiederansiedlung an; im Gegen-
satz zu den vier vorgenannten Baumarten fehlt der Eibe jedoch das Vermégen zu
vegetativer Reproduktion. Auch beginnen Pfropflinge wie alle Biume dieser Art
erst spat mit der Bliite.

LSS O RV RN S eI STt (S@ DI Das natiirliche Verbreitungsgebiet

der verstreuten Populationen der Eibe (Taxus baccata L.) erstreckt sich tiber weite
Teile Europas und dartiber hinaus (Scheeder 1994, Svenning und Magird 1999,
Heinze 2004). Erst vor kurzem entdeckte man wenige Exemplare eines Restvor-
kommens auf einer Azoreninsel (Schirone ¢ a/ 2010). Von einer sehr um-
fangreichen Studie an Kernmikrosatelliten von mehr als viertausend Biumen in
mehreren hundert Vorkommen im gesamten Verbreitungsgebiet leiteten Mayol ez
al. (2015) ab, dass seit dem Beginn des Quartirs genetische Differenzierung einer
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Ostlichen und einer westlichen Gruppe eingetreten ist; es wird angenommen, dass
neben den durch ridumliche Isolation verursachten stochastischen genetischen
Prozessen frith Anpassung an die Niederschlagsverhiltnisse eine Rolle spielte.

In Deutschland ist die im Gegensatz zu anderen Lindern wie in Polen seltene
Art seit dem Beginn des vorigen Jahrhunderts geschiitzt und steht auf der Roten
Liste. Sie wurde wegen ihres wertvollen Holzes Jahrtausende lang tbernutzt
(Scheeder 1994, Piovesan ¢ al. 2009). Sehr alte Bdume mit sehr grolen Dimensio-
nen sind daher gegenwirtig kaum anzutreffen. Gleichwohl stellt der Mensch fir
die Eibe nicht den einzigen Risikofaktor dar (Iszkulo ef a/. 2016). Viel Information
tber die besondere Geschichte der menschlichen Finflussnahme auf die Fibe
haben Scheeder (1994) sowie Thoma und Kleinschmit (1994) zusammengestellt.
Im gesamten Verbreitungsgebiet der Art ist ein Riickgang zu verzeichnen; ein
dinisches Vorkommen in Jylland hat zwischen 1925 und 1998 allerdings erheblich
zugenommen (Svenning und Magard 1999). Piovesan ez a/. (2009) berichteten von
ortlicher Zunahme im Apennin.

Die Verjingung der Eibe beruht auf Samenproduktion und erfolgreicher
Etablierung von Simlingen, leidet aber gegenwirtig sehr unter einer Reihe widri-
ger Faktoren wie dem Verbiss durch Herbivoren, darunter auch Weidevieh (Pi-
ovesan ¢t al. 2009). Dessen teilweise hohe Empfindlichkeit gegeniiber dem Ver-
zehr von Zweigmaterial der Eibe hat tiberdies dazu gefiihrt, dass der Mensch diese
Baumart verfolgte, um Haustiere zu schiitzen. Thoma und Kleinschmit (1994)
sahen die Gefidhrdung der Eibe hierzulande hauptsichlich durch das Wild, ins-
besondere das Rehwild, bedingt. Aber auch heftiger Verbiss durch Herbivoren ist
nicht die alleinige Ursache fiir das Ausbleiben von Verjingung (Perrin e a/. 20006).
Hulme (1996) untersuchte experimentell verschiedene Ursachen fir einen Riick-
gang der Verjingung im Nordwesten Englands und ermittelte Mausefral3 der
Samen vor allem unter Strauchern als wesentlichen Schadfaktor; der Autor stellte
grofle Unterschiede zwischen einzelnen Standorten fest und verwies auf die Not-
wendigkeit, den Ursachen fiir ausbleibende Verjiingung durch lingerfristige Un-
tersuchungen nachzugehen. Es ist verstindlich, dass die Prisenz alter Eiben klein-
stand6rtlich Verjingung ausschlieB3t, wie auch Piovesan ez a/. (2009) in drei Popu-
lationen im Apennin feststellten; auch Devaney ¢z a/. (2014) berichteten von spir-
licher Verjingung der Eibe unter alten Eiben in sechs irischen Vorkommen und
empfahlen aus diesem Grunde, Populationen jeweils vom Rand her zu verjliingen.
Diese Befunde werfen die Frage nach der Methode langfristigen Schutzes der
Eibe auf.

Unter den Bedingungen eines Arboretums fand Giertych (2000) Naturverjin-
gung der Eibe ganz tiberwiegend unter Schirm, jedoch war hierfiir offensichtlich
die Fernhaltung konkurrierender Bodenvegetation wie Efeu entscheidend; Bee-
renstriucher schienen dagegen positiv zu wirken, indem sie das Wild fernhielten.
Mysterud und Ostbye (2004) berichteten aus Norwegen von der Abnahme des
Verbisses nach einem kalten Winter und der Zunahme des Luchses — einem dort
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in die Planung einzubezichenden Faktor. Auch Myking ef a/ (2009) wiesen auf
starke Verbissschiden an der Verjingung hin; in einem Teil der Populationen
blieb Verjingung sogar ginzlich aus. Heinze (2004) diskutierte eine Reihe weiterer
Grilinde, welche fur die Seltenheit der Eibe verantwortlich zu machen sind. Le-
wandowski e# a/. (1995) vermuteten auch die Einwirkung eines Pilzes, der die
Wurzeln im Simlingsalter beféllt und abtétet.

Wenn auch gelegentlich kosexuelle Biume angetroffen wurden (Paule und
Slobodnik 2003, Pietzarka und Roloff 2005), ist die FEibe ganz tiberwiegend di6-
zisch. Wegen ihres héheren Wasser- und Nihrstoffverbrauchs fiir die Repro-
duktion haben @ Biume einen gewissen Wachstums- und Uberlebensnachteil
(Iszkuto et al. 2009, Cedro und Iszkulo 2011). Das Geschlechterverhiltnis im
reproduzierenden Alter war denn auch teilweise zugunsten des & Geschlechts
verschoben. Garbarino e a/. (2015) fanden allerdings einen deutlichen Uberhang
des @ Geschlechts und fiihrten dies auf die Variation der Wasserversorgung in
den untersuchten Vorkommen zuriick, wo besser wassserversorgte Kleinstandorte
tberwogen. Die Autoren berichteten von der auch bei anderen diézischen Pflan-
zen beobachteten unterschiedlichen riumlichen Klumpung der beiden Geschlech-
ter, die auf verschiedenen Anforderungen an die Qualitit des Kleinstandorts be-
ruht. Einem beim @ Geschlecht bestehenden Trend zu riumlicher Klumpung
stand im italienischen Untersuchungsgebiet die mehr oder weniger zufallsmaBige
Verteilung beim & Geschlecht gegeniiber. Hilfiker e# a/. (2004a) untersuchten das
Geschlechterverhiltnis in vierzehn Populationen der Schweiz; bei paarweiser Ge-
geniiberstellung von je einer grolen und einer kleinen Population fanden sie je-
doch insgesamt etwas mehr @ Biume; vermutlich aufgrund von genetischer Drift
war der Uberhang des @ Geschlechts besonders in kleinen Populationen gréBer.
Genetische Differenzierung zwischen @ und & Biumen fanden Hertel und Kohl-
stock (1996) nicht; sie erwarteten daher auch bei Beschrinkung genetischer Inven-
turen von Enzymgenloci auf ¢ Biume (bei Untersuchung von je sechs Makro-
gametophyten) eine unverzerrte Schitzung genetischer Strukturen; auch Paul und
Trober (2006) fanden an Enzymgenloci keine genetischen Strukturunterschiede
zwischen den Geschlechtern.

Den Gentfluss diirfte bei der Eibe die geringe Sinkgeschwindigkeit des Pollens
wesentlich erleichtern. Es sei dahingestellt, ob und in welchem Umfang geringere
Windgeschwindigkeiten unter dem Schirm der herrschenden Baumarten die Pol-
lenverbreitung abschwichen kénnten. Genaues Gber die Verteilung gemessener
Transportweiten effektiven Pollens ist indessen nicht bekannt. Die Samenver-
breitung wird wohl in der Hauptsache durch Drosseln bewirkt (Harper 1977, /oc.
¢it. p. 48), doch reifen die Arilli lange vor der Zugzeit dieser Vogel; hierin diirfte
ein Unterschied zu den Friichten der Elsbeere bestehen.

Erste genetische Untersuchungen an der Eibe unternahm Thoma im Jahre
1992 im Rahmen ihrer Diplomarbeit und veroffentlichte ihre Ergebnisse spater
(Thoma 1995) — gleichzeitig mit Lewandowski e a/ (1995). Thoma (1995) analy-
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sierte die Struktur einer Reihe € Biume norddeutscher bzw. stiddeutscher Popu-
lationen und einer schweizerischen Population an Enzymgenloci. Sie fand die vier
Populationen sehr variabel und deutlich differenziert; einigen Populationen fehl-
ten einige Allele. Im Nordosten Deutschlands, wo die Eibe besonders selten ist,
fanden Hertel und Kohlstock (1996) genische Unterschiede zwischen kisten-
nahen Vorkommen und solchen weiter im Inland, auch zu den von Thoma (1995)
untersuchten.

Lewandowski e# al. (1995) inventierten Enzymgenloci in den Samen einzelner
Biume einer (in Abnahme begriffenen) Population von etwa dreitausend Baumen
im Osten Polens. Sie fanden diese Population genetisch sehr variabel; ihr Repro-
duktionssystem wich — mit Ausnahme der Didzie - nicht entscheidend von dem
anderer windbestiubter Baumarten ab. Die Allelfrequenzen in den individuellen
effektiven Pollenwolken unterschieden sich nut an einzelnen Genloci. Beim Ge-
nerationenvergleich ergab sich eine geringe Zunahme der — an den einzelnen Gen-
loci nicht ganz einheitlichen — Fixierungskoeffizienten. Hertel und Kohlstock
(1996) fanden an den inventierten Genloci viel Variation und hohe Heterozy-
gotiegrade.

Hilfiker ez al. (2004b) gelangten zu dem Ergebnis, dass in der Nordschweiz mit
ihren ebenfalls disjunkten, aber zahlreicheren Eibenvorkommen ein driftbedingter
Trend zu Differenzierung teilweise durch Genfluss kompensiert wird, so dass die
Populationen hier kaum differenziert sind. Zumindest eine mittels anpassungs-
irrelevanter Marker festgestellte Differenzierung von Populationen wire danach
das Ergebnis zufilliger Ereignisse. Den Vorkommen in der Nordschweiz wird
daher der Charakter einer Metapopulation zugeschrieben.

Paul und Tréber (2006) inventierten Enzymgenloci an Stichproben aus drei-
zehn Populationen mittleren Umfangs (zwischen etwa 75 und 650 Individuen) in
Sachsen und in Thiringen, dem Verbreitungsschwerpunkt in Deutschland. Schit-
zungen genetischer Vielfalt unterschieden sich sehr wenig; alle Populationen zeig-
ten viel Variation. Stirker differenziert waren jedoch die allelischen Strukturen
selbst — wenn auch tberall die gleichen Allele anzutreffen waren. Die deutliche
Differenzierung der Populationen stand nicht im Zusammenhang mit deren rium-
licher Entfernung untereinander.

Gonzalez-Martinez et al. (2010) fanden 91 mittelmeerische Populationen ge-
ring differenziert. Hine regionale Differenzierung war hier nicht zu erkennen;
dieser Befund wurde auf evolutionir lange anhaltende Wirkung groB3riumigen
Genflusses zuriickgefithrt. Dreizehn von Myking e 2/ (2009) untersuchte norwe-
gische Populationen vom Nordrand der Eibenverbreitung erwiesen sich jedoch
deutlich differenziert.
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Abb. 12-5. Allelische Differenzierung der effektiven Pollenwolken (oben) von dreizebn Eiben, der ibrer
Samen (links unten), und die genotypische Differenzierung dieser Samen (rechts unten) an einem Engym-
genlocus; (ans Rajewski et al. 2000).

Die Ergebnisse zweier kleinerer Studien in einheimischen Vorkommen sollen Be-
sonderheiten des Reproduktionssystems kleiner Populationen vor Augen fiihren.

(a) In einem Untersuchungsbestand am Rande einer groBen Eibenpopulation
auf dem thuringischen Lengenberg (Forstamt Heiligenstadt) stellten Rajewski e a/.
(2000) deutliche allelische Differenzierung individueller effektiver Pollenwolken
von 13 Samenbidumen und folglich auch ihrer Samen sowie deren Genotypen fest
. Die Embryonen dieser Baumart sind sehr klein und bei der Priparation aus den
Samen schwierig zu untersuchen. An dem damals einzigen fiir solche Un-
tersuchungen sicher und wiederholbar verwendbaren Enzymgenlocus PGM-A
betrug die mittlere allelische Differenzierung & der effektiven Pollenwolken 9,5 %,
die der Samen 19,5 % und die der Genotypen dieser Samen schlieBlich 31,4 %
(vgl. Abb. 12-5). Das Paarungssystem war vom zufallsmiBigen offenbar weit ent-
fernt.
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(b) Die gleiche Beobachtung machten Leinemann und Hattemer (2000) in ei-
nem kleinen Restvorkommen im nordhessischen Werra-Bergland (Abb. 12-06).
Nach dem Ergebnis der Inventur mehrerer Enzymgenloci stammte hier die
Nachkommenschaft einiger @ Eiben, welche tberhaupt Samen gebildet hatten,
ganz iiberwiegend von jeweils ganz wenigen & Biumen ab; daneben war mit 28 %
ein merklicher Anteil des effektiven Pollens aus der méglicherweise ferneren Um-
gebung eingetragen worden; man beziffert die Anzahl der Alteiben in jener Region
auf etwa viertausend. Abb. 12-7 zeigt links die Analyse des gesamten effektiven
Pollens von sieben Sameneltern. Entsprechend den unterschiedlich groen & Ga-
metenbeitrigen waren die Pollenwolken genetisch recht stark differenziert. Es
zeigen sich gewisse Grade von Ubereinstimmung mit der genischen Differenzie-
rung der Samen (vgl. die beiden Badume 4 und 17).
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Abb. 12-6. Position der 25 Eiben in einem kleinen Restvorkommen (ans Leinemann und Hattemer
2006). Nur sieben weibliche Baume hatten im Untersuchungsjabr Samen produziert.
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Abb. 12-7. Genische Differengierung der Samen von sieben Eiben. Links: Effektive Pollenwolken (aus
Leinemann und Hattemer 2006); rechts: Embryonen der Samen.

Nach dem Ergebnis einer Gruppierungsanalyse (Abb. 12-8) waren die effektiven
Pollenwolken unweit voneinander entfernt stehender Biaume teilweise ahnlich zu-
sammengesetzt. So wurden die im Siiden des Bestandes wachsenden Biume 11
und 12 von vergleichsweise 4hnlichen Pollenwolken befruchtet; auch auf die
Biume 10 und 14 trifft dies noch zu. Der eng mit & Biumen benachbarte Baum 4
erhielt indessen Pollen weniger von diesen als von aulerhalb, was an seiner stark
differenzierten effektiven Pollenwolke sichtbar ist. Die effektiven Pollen und Sa-
men der Biume 4 und 17, welche sich nach Abb. 12-7 in beinahe gleichem Mal3e
von ihrem Komplement unterschieden, hatten als Ergebnis der Gruppierungsana-
lyse (Abb. 12-8) stark unterschiedliche genische Struktur.
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Abb. 12-8. Gruppierungsanalyse der effektiven Pollenwolken von sieben Eiben (vgl. Abb. 12-6); ans
Leinemann und Hattemer (2006).
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An sieben durch Spaltungsanalysen identifizierten hochvariablen Kernmikro-
satelliten stellten Dubreuil ¢f a/. (2009) in mehreren Populationen Abweichungen
von Hardy-Weinberg-Strukturen fest. Geringe Uberschiisse an Homozygoten
lagen vor; insgesamt war das Paarungssystem offenbar auch hier alles andere als
zufallsmiBig.

Klumpp und Dhar (2011) inventierten sieben ostalpine Vorkommen an neun
Enzymgenloci. Die Populationen waren mit Fyr= 0,076 miBig stark differenziert.
In der Gruppierungsanalyse waren Populationen aus geographisch niheren Regi-
onen untereinander nicht dhnlicher. Die Autoren fanden die beobachteten Werte
der Heterozygotie in der Regel etwas geringer als die erwarteten, wobei ebenso
meistens die genotypischen Strukturen stark von Hardy-Weinberg-Proportionen
abwichen. Die Erkldrung der festgestellten Inzuchtfolgen diirften historische Be-
lege fiir starke Holznutzung zur Herstellung von Waffen wihrend des Mittelalters
liefern.

Schon Wagenhoff (1986) hatte darauf hingewiesen, dass die Eibe zwar Schat-
ten ertrdgt — sie wird nach Iszkulo 7 a/. (2012) in dieser Eigenschaft allenfalls von
der Weilitanne Gibertroffen — daneben jedoch Licht benétigt, wenn ihr auch plotz-
liche Freistellung sehr abtriglich ist. Dieser Autor beurteilte Bemiihungen zur
Erhaltung dieser Baumart im Wirtschaftswald jedoch allgemein skeptisch. Thoma
und Kleinschmit (1994) berichteten von ihren Erfahrungen mit dem Schutz der
Eibe vor allem in Buchenbestinden: Dort ist der Fortbestand der Eiben ohne Hil-
fen in Form von Durchforstungseingriffen in den Buchenschirm — bei Vermei-
dung plétzlicher Freistellung — nicht zu sichern. Sie berichteten auch, dass eines
der vier von Thoma (1995) untersuchten Eibenvorkommen im Sinne einer uner-
lasslichen Erhaltungsmal3nahme aus dem Totalschutz herausgenommen werden
musste — ein Beispiel fir notwendige Abweichungen von rein konservierendem
Naturschutz. Plétzliche Freistellung wirkt sich bereits auf das Ubetleben der Sim-
linge sehr negativ aus (Iskulo ez 2/ 2014).

Der Erhaltung von Populationen dienen auch im Urteil anderer Autoren zu-
nichst der Schutz und die Férderung im Rahmen waldbaulicher Behandlung
(Haupt 2000, Reimers 2000, Trauboth 2008). Zwar ertrigt die Eibe viel Schatten,
bedarf zu stirkerem Wachstum und zur Reproduktion aber natiirlich eines gewis-
sen Anteils des Sonnenlichts (Haupt 2000, Svenning und Magird 1999, Pietzarka
und Roloff 2005, Iszkuto 2011). Sie ist in der ersten Jugendphase sogar lichtbe-
durftig (Hilfiker ef /. 2004a). Die Schaffung giinstiger Lichtverhiltnisse ist damit
auch fir diese in den heutigen Wirtschaftswildern in der Konkurrenz unterlegene
Baumart von grundlegender Wichtigkeit. Nach langem Verharren unter starkem
Lichtentzug ist die Krone allerdings erstaunlich regenerationsfihig (Heinze 2004).
Offensichtlich gentigt schon eine geringe Lichtmenge fiir Wachstum, wihrend fiir
die Reproduktion und die Etablierung von Simlingen mehr Licht erforderlich ist;
Iszkulo ez al. (2014) berichteten andererseits von hoher Uberlebensrate von Sim-
lingen gerade bei sehr geringen Lichtmengen (2 bis 8 %).
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Unter den Aspekten von Forstschutz und Waldbau empfahlen Klumpp und
Dhar (2011) fur ErhaltungsmaB3nahmen hiufige und miBige Durchforstung des
Schirms, die Beobachtung des Wildverbisses und die Dokumentation der Rolle
von Drosseln und Sdugetieren.

Dhar ez al. (2008) entwickelten eine Methode zur Findung aussichtsreicher Ex-
haltungsstrategien von Eibenpopulationen. Eine grole Zahl 6kologischer, phy-
siologischer und demographischer Faktoren, die der Population férderlich bzw.
abtriglich sind, wird unter Gewichtung so zusammengefasst, dass die Chancen fiir
den Fortbestand der Population erhéht werden. Die Anwendung dieser Methode
auf eine (spiter von Klumpp und Dhar 2011 analysierte, s. oben) ostalpine Popu-
lation zeigt, wie sich Verifikatoren ganz verschiedener Kategorien zu einer be-
grindeten Vorgehensweise verbinden lassen; dabei ist das Spektrum dieser Fakto-
ren gegentber den hier und da gemachten Vorschligen ganz wesentlich erhdht.
Durch Variieren der Gewichtungen lisst sich Klarheit dariiber herstellen, welche
Daten der Vervollstindigung besonders bediirfen. Das Verfahren dhnelt im
Grundsatz dem, das in Beispiel 6-3 in Anwendung auf die Auswahl von Genres-
soutrcen der Buche verwendet wurde.

Erfahren auch gegenwirtig alte Eibenbestinde und deren gleichsam passiver
Schutz viel Aufmerksamkeit, so ist doch auch die Verjlingung dieser Bestinde als
Gegenstand aktiver Schutzmalinahmen notwendig. Als zweites Instrument fiir die
Wiederausbreitung der Eibe hatten Thoma und Kleinschmit (1994) neben der
Naturverjingung gréBerer Populationen die dortige Gewinnung von Ver-
mehrungsgut zur Einbringung anderwirts betrachtet. Sind nur noch einzelne
Exemplare vorhanden, missen sie in Erhaltungssamenplantagen zusammen-
gefiihrt werden. Eben diesen Vorschlag machten Hertel und Kohlstock (1996); die
Bezeichnung Erhaltungssamenplantage benutzten auch diese Autoren im Plural.

Bei der Naturverjiingung sehr kleiner Restpopulationen wie in den beiden
oben referierten Studien (a) und (b) entstinde eine Nachkommengeneration mit
eingeschrinktem Genvorrat und einem erhéhten Grade von Verwandtschaft; eine
solche Population kénnte den Charakter eines Erhaltungsbestandes also nicht
ohne weiteres verdienen. Soll aus der Naturverjiingung eine tragfihige Population
(vgl. Kapitel 5.2) entstehen, missten Restvorkommen durch die Beipflanzung von
Wildlingen oder aus Saatgut gezogenen Pflanzen (nicht gerade aus dem engeren
Umkreis, doch aus der gleichen Region) gestiitzt werden. Da alle Vorkommen als
autochthon gelten kénnen — selbst fiir die an Burgen gepflanzten Eiben kam das
Pflanzmaterial wohl aus nichster Nihe — diirfte daran nichts Abtrigliches sein.

Lewandowski e al. (1995) beurteilten die spitliche Verjingung in der von
ihnen untersuchten ostpolnischen Population als zwingenden Grund fiir Erhal-
tungsmalnahmen ex sizw. Im Gegensatz dazu wire im Falle der beiden von
Rajewski ¢f al. (2000) bzw. von Leinemann und Hattemer (2006) untersuchten, viel
kleineren, Populationen (a) und (b) natirlich Zuriickhaltung angebracht. Letzt-
genanntes Vorkommen grenzt zwar an eine insgesamt mehrere tausend Eiben
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umfassende Population, doch béte erst diese gute Voraussetzungen fir die Sa-
menernte.

Fiir die Frage nach der Mindestgré3e von Populationen zur Gewinnung von
Saatgut mit dem Ziele der Wiederausbreitung sind zunichst die Ergebnisse von
Kapitel 7.3 maB3geblich. Die Frage nach zweckmiBigem Vorgehen bei der Saatgut-
ernte ist endgiiltig nur zu beantworten, wenn etwas iiber genetische Strukturen
und das Reproduktionssystem bekannt ist. Mittels RAPD-Markern stellten Hilfi-
ker et al. (2004b) beim Vergleich groBer (300...2500 Biume) und kleiner (21...150
Biume) Populationen in sieben Vorkommen fest, dass die kleineren Populationen
geringere genetische Variation aufweisen, dass dieser Unterschied driftbedingt und
auf wiederholte Grindereffekte schon in fritheren evolutioniren Zeitrdumen zu-
ruckzufiihren sei. Wie Cao ef a/. (2004) fanden, sind in Deutschland die kleinsten
rezenten Populationen nicht notwendig auch die am wenigsten variablen; die
Grinde sind sicher teilweise in der Langlebigkeit dieser Baumart zu suchen, deren
Verbreitungsgebiet teilweise erst in jingerer Zeit und unterschiedlich stark zersti-
ckelt bzw. reduziert wurde.

Paul und Tréber (2000) plidierten dafir, die Grundsitze der Generhaltung an
der GroBe der Vorkommen auszurichten: Fir groBere Vorkommen ist die Férde-
rung der Naturverjiingung vorzusehen; kleinere seien weder zur Naturverjiingung
noch als Saatgutquelle geeignet und daher nach vegetativer Vermehrung in Klon-
sammlungen zur Anlage von FErhaltungssamenplantagen zu tberfihren. Die
Grenze zwischen den beiden Kategorien wird bei etwa 40 Biumen gesehen; unter
weniger Bdumen sei das Geschlechterverhiltnis mdglicherweise unausgewogen
und der Genvorrat zu gering. Es wird empfohlen, die Gewinnung und Verwen-
dung von Vermehrungsgut nach Populationen getrennt vorzunehmen. Bei der
Auspflanzung sei besonderer Wert auf die Dokumentation des Ernteorts zu legen
— eine Empfehlung, der man bei dem Gedanken an Pollenkontamination seitens
Kulturformen nur beipflichten kann. Trober ef a/. (2004) hatten von genetischen
Untersuchungen an 13 ostdeutschen Populationen sowie von hierauf gestiitzten
Erhaltungsprogrammen in Thiiringen und Sachsen berichtet.

Hinsichtlich ihrer Eignung fur die Saatgutbeschaffung ist die Grenze zwischen
ausreichend groBen und zu kleinen Populationen nicht ganz einfach zu zichen;
man denke dabei nur an das Geschlechterverhiltnis. Man ist wohl gut beraten, im
Zweifelstall Populationen eher als zu klein einzustufen (vgl. Kapitel 7) und die
sich daraus ergebenden MaB3nahmen einzuleiten. Glicklicherweise geschieht dies
heute schon in erfreulich groem Umfang. Bewegen sich die PopulationsgréBen
an der Untergrenze, empfiehlt sich ggfs. die Mischung des Saatgutes von Bestin-
den der gleichen Region.

Es erhebt sich aber nicht nur die Frage, ob aus einer kleinen 6rtlichen Rest-
population Saatgut fiir die Begrindung bzw. zur Erweiterung etwas groflerer Po-
pulationen gewonnen werden kann. Es ist auch dariiber zu entscheiden, in wel-
chem Umfang man in solchen Populationen Naturverjingung anregt sowie durch
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Komplettierung begleitet — wenn diese Entscheidung auch vorerst nicht dringlich
erscheint. Bis jedoch eine MaBnahme wie Komplettierung genetisch wirksam
wird, bedarf es eines langen Zeitraums; daher sollte man sie bald einleiten. Ange-
sichts der besondetren Seltenheit der Eibe in Nordostdeutschland erwihnten Her-
tel und Kohlstock (1996) die Notwendigkeit, bei Gelegenheit der Natur-
verjingung kleinerer Vorkommen Wildlinge oder aus Samen gezogene Pflanzen
aus den nichstgelegenen gréfleren Nachbarvorkommen einzubringen; sie dachten
auch an die Pflanzenanzucht aus Stecklingsvermehrung, wenn auch erst in zweiter
Linie.

Zu bedenken ist der Einfluss des Geschlechterverhiltnisses auf die effektive
PopulationsgréBle. So gebe es in einer didzischen Population N¢ weibliche und
Ng mannliche Individuen, zusammen No+Nz = N. Nach Crow und Kimura
(1970, foc. cit. Kapitel 3.11) ist die (inzucht)effektive GroB3e einer solchen Popula-
tion N, = 4No-Nz/(Ne+Ng). Ist das Geschlechterverhiltnis ausgewogen zu
erwarten, ist also No = Ng, so ist N, = N,; d. h. die Zensusgroe fillt dann mit der
effektiven GréBe der Population zusammen und erreicht damit ihren maximalen
Wert. Die in Abb. 12-6 gezeigte Population umfasst nun 25 Biume. Wiren die
beiden Geschlechter durch 12 bzw. 13 Bidume reprisentiert, ergidbe sich N, =
624/25=25. Nun ist aber No = 15 und Nz = 10; durch diese Abweichung ver-
minderte sich die effektive GroBe etwas auf N, = 24. Da ferner nur sieben Biume
Samen trugen, ist selbst unter Annahme der Beteiligung aller & Biume an der Re-
produktion die effektive GroBe der kleinen Population — i Jabr der Untersuchung —
nur noch N, = 17, also um ein weiteres Drittel geringer. Das botanische und das
tatsichliche Geschlechterverhiltnis kleiner Populationen dirften oft in dieser
GroéBenordnung auseinanderklaffen.

Der Eintrag eines erheblichen Anteils effektiven Externpollens erhéht natiir-
lich die effektive Populationsgréfie und in einer Umgebung von mehreren natiir-
lichen Eibenvorkommen wire selbst ein stark zugunsten des @ Geschlechts ver-
schobenes Verhiltnis weniger dramatisch. An Pollen dirfte es nicht notwendig
mangeln. Nur ist die Qualitit dieses Pollens in Siedlungsnihe unbekannt. Selbst
bei grofleren Vorkommen sollte man bedenken, dass in Siedlungsnihe effektiver
Pollen verschiedener Zierformen einfliegen kann. Lewandowski ez a/ (1995)
schitzten die effektive Populationsgréf3e des von ihnen untersuchten Populations-
teils bei einem Anteil von 88 % & als nur geringfligie unter der Zensusgrofie ein.
Die Autoren wiesen jedoch auf die Unsicherheit ihrer Schitzung hin: Das von
ihnen benutzte Verfahren erfordert die genetische Homogenitit der individuellen
effektiven Pollenwolken — eine hier nicht unbedingt gegebene methodische Vo-
raussetzung. Uberdies ist zu bedenken, dass das Reproduktionssystem zeitlichem
Wandel unterworfen ist und Aussagen tiber die zu erwartende Struktur der Folge-
generation erst durch ein mehrjahriges Monitoring der Reproduktion an Sicherheit
gewinnen.
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In zwei polnischen Populationen sehr unterschiedlicher Dichte (17 bzw. etwa
200 Biume je ha) untersuchten Chybicki ef a/. (2011) rdumliche genetische Struk-
turen mit verschiedenen genetischen Markern. Die indirekten Schitzungen von
Abstammungskoeffizienten waren bei hoher Dichte noch bis zu einer Entfernung
von etwa 50 m, bei geringerer Dichte bis zu einer Entfernung von etwa 100 m
positiv. Trotz des groflen Verbreitungspotentials von sowohl Pollen als auch Sa-
men hatten sich also in beiden Populationen inzuchtférderliche Strukturen ein-
gestellt.

Chybicki ef al. (2012) untersuchten sechs groB3ere, durch Abstinde von durch-
schnittlich 260 km isolierte, polnische Vorkommen. Inventiert wurden finf teil-
weise auch von anderen Autoren benutzte Kernmikrosatelliten von insgesamt
etwas mehr als funftausend Bidumen. Die Stichhaltigkeit von Aussagen auf dieser
experimentellen Grundlage mag etwas darunter gelitten haben, dass Nullallele
vorhanden gewesen sein mussten, so dass fiir die Untersuchung der Heterozygotie
die Verwendung spezieller Modelle angezeigt war. In Ubereinstimmung mit an-
deren Autoren wurden positive Inzuchtkoeffizienten im Bereich von 0,017 bis
0,116 festgestellt. Dieser Inzuchtgrad war wenigstens teilweise durch miBige ef-
tektive Populationsgréfien bedingt. Diese unterschritten die Zensusgréflen ganz
erheblich; Schitzungen des Quotienten N/N. waren je nach Population sehr
unterschiedlich, lagen jedoch alle in der GréBenordnung von 0,1. Der Grund fiir
diese  Diskrepanzen war wohl weniger in  unausgewogenen  Ge-
schlechterverhiltnissen zu suchen, als in unterschiedlichen Beitrigen der Biume
zur Reproduktion (je nach Alter, Kronengréle, Beschattung). Angesichts des
Riickgangs der Eibe und ihrer ausbleibenden Verjingung empfahlen auch diese
Autoren MaBnahmen der Generhaltung ex sizu. Die zur Beschaffung von Vermeh-
rungsgut herangezogenen Populationen sollten jedoch nach ihrer effektiven Gro-
Be, nicht ihrer ZensusgrofBe, ausgewihlt werden. In Erginzung dazu sind Unter-
suchungen der genetischen Qualitit der Samen wie Variation und Heterozogotie
sowie die Viabilitit der Sdmlinge anzuraten.

Die Samen keimen mit starker Verzogerung. Durch Stratifizierung ldsst sich
die Dormanz zwar stark verkiirzen, doch variiert die Keimdauer sehr zwischen
Samen aus verschiedenen Bestinden, wie dies bereits Melzack und Watts (1982)
fiir Samen aus verschiedenen Teilen Englands beschrieben hatten (Beispiel 9-1).
Enorme Unterschiede im Keimungsverlauf der Samen einzelner Bdume fand Le-
wandowski (1999); die nach zehnmonatiger Stratifizierung noch zwischen 10 %
und 76 % variierenden Keimprozente hatten sich erst nach 19 Monaten Stratifizie-
rung etwas angeglichen (zwischen 73 % und 100 %). Zur Vermeidung von Selek-
tion empfiehlt sich also, bei der Pflanzenanzucht stets das Ende des Keimvor-
gangs abzuwarten.

Gelegentlich sicht man im Wald @ Einzelbiume von einem kleinen Zaun um-
geben, der das Wild fernhilt. Da der leichte Eibenpollen weit verfrachtet wird,
stellt sich in diesen Zdunen alsbald reichlich Jungwuchs ein, auch wenn in der
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niheren Umgebung keine & Eiben wachsen. Dieser Jungwuchs ist zwar nicht
ingeziichtet, doch sind alle Nachkommen untereinander mindestens Halbge-
schwister und zu gewissen Anteilen sogar Vollgeschwister. Diese Anteile richten
sich nach der Anzahl effektiver Polleneltern und deren gametischen Beitrdgen. Es
entstehen so Gruppen eng verwandter Biume und in deren nichster Generation
Inzucht. Sie als Wildlinge zu entnehmen und anderwirts als Ballenpflanzen (mit
Verbissschutz) auszubringen, empfiehlt sich zwar unter dem Aspekt der Gener-
haltung in gewissem Umfang — eigentlich aber nur dann, wenn mehrere solche
Nachkommenschaften gemischt und nicht gerade in der nichsten Umgebung
ithres Samenelters ausgebracht werden. Im Rahmen der Bestandsstiitzung miisste
die Anzucht von Pflanzenmaterial nach Stratifizierung (vgl. Beispiel 9-1) aus Saat-
gut anderer, méglichst siedlungsferner (sonst Gefahr der Introgression aus Ziet-
formen), Vorkommen sowie dessen Beipflanzung hinzutreten. Der Schutz einzel-
ner Simlinge, die oft weit entfernt von 9 anzutreffen sind, durch einen Zaun
(Haupt 2000) ist im Verbund mit Komplettierung zwar nur ein kleiner Schritt,
aber doch ein Beitrag zur Generhaltung.

Sowohl die Fernhaltung von Herbivoren als auch Samenernte und Pflanzen-
anzucht sind teuer. Man darf dabei nicht vergessen, dass die Eibe wertvolles Holz
— wenn auch nur in einem langen Zeitraum — bildet. Wegen der Verbesserung des
Innenklimas vor allem von Buchenbestinden durch unter- und zwischenstindige
Bidume besitzt die Eibe groBle Skologische Bedeutung. Bei allem Wissen um
Standortspriferenzen und um die Zugehdrigkeit der Eibe zu bestimmten nattrli-
chen Waldgesellschaften ist Gegenstand unserer Erfahrung, dass die Eibe auch
Extremstandorte besiedelt. Aus diesem Grunde und angesichts ihrer Bedrohung
kommt dem Schutz der Eibe ein nicht zu geringer Platz in der Prioritdtenliste der
Generhaltung zu. 4

Die in der Vergangenheit weiter verbreitete Baumgattung Ulwus ist heute zuneh-
mend seltener anzutreffen. Die Ursache ihres Riickgangs ist eine durch den Pilz
Opbhiostoma uimi hervorgerufene Epidemie, die sog. Hollindische Ulmenkrankheit.
Sie wird duch die Ulmensplintkifer iibertragen und befillt die Feld, die Berg- und
die Flatterulme gleichermallen. An Erhaltungsmanahmen kommen neben Erhal-
tungsbestinden mit teilresistenten Nachkommenschaften alle die in Frage, die
auch auf andere vegetativ leicht vermehrbare Baumarten verwendet werden. Dazu
treten wegen der auf den Parasiten zuriickzufithrenden Komplexitit Bemithungen
um die Baumhygiene. Auch Resistenzziichtung unter Einbezichung ostasiatischer
Ulmenarten war im Gesprich. Grundlegend ist ein Forschungsbericht der damali-
gen Hessischen Forstlichen Versuchsanstalt (Kleinschmit und Weisgerber 1993).
Neuere Literatur ist wegen der aktuellen Problemlage reichlich erschienen.
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12.5 Seltene Produkte

Sehr seltene Ausprigungen gewisser phianotypischer Merkmale von Bdumen kon-
nen einen besonderen dsthetischen bzw. wirtschaftlichen Wert forstlicher Produk-
te ausmachen. Bereits im Beispiel 8-3 wurde auf den Riegelahorn hingewiesen, bei
dessen Erzeugung man sich von immer seltener werdenden Zufallsfunden nur
dadurch unabhingig machen kann, dass die vorhandenen Merkmalstriger in ge-
cigneter Weise regeneriert werden. Der Riegelahorn diente auch als Beispiel fiir
die Notwendigkeit der Erhaltung des Genotyps bestimmter Einzelbdume und des
daraus erwachsenden Nutzens. In die gleiche Kategorie gehdrt eine im Beispiel
12-10 erwihnte Merkmalsausprigung bei der Birke.

Beispiel 12-10. Sandbirke mit besonderer Holztextur. QiSEeCa iGN 777

verrncosa L.) gibt es einige in der Literatur mehrfach beschriebene Formen mit
ungewohnlich gemasertem Holz wie Braunmaser- und Flammbirken. Dieses Holz
ist seitens der Furnierindustrie nicht nur in Deutschland hochbegehrt. Uber den
Vererbungsmodus dieser Holzeigenschaft wurde bis heute nichts veréffentlicht,
obwohl nach Naujoks (2001) Kreuzungsnachkommen derartiger Bdume vorhan-
den sind. Jedenfalls bleibt die Maserung bei der vegetativen Vermehrung weitge-
hend erhalten. Der Autorin gelang die Etablierung von 16 7z vitro vermehrten
Klonen aus Ruheknospen ausgewihlter Spenderbidume im Alter von 18 bis 23
Jahren. Nach zehnjihrigem Wachstum auf Versuchsflichen zeigten neun der 16
Klone sehr einheitliche Ausprigung der Wuchs- und Formmerkmale der Spen-
derbdume. Der Ablauf der Vermehrung dieser Genressource und ihrer Nutzung
istin Abb. 12-9 dargestellt. ¢

Unter gewissen Umstdnden ist das Ausbleiben von Naturverjiingung der Sandbir-
ke sehr erwiinscht. Bereits am Schluss des Kapitels 8.5 wurde das Beispiel tri-
ploider Sandbirken erwihnt, deren besondere Eigenschaft ihre hochgradige Sterili-
tat ist. Allerdings wurde die Frage aufgeworfen, ob im Winter die leeren Samen
Finkenschwirmen die Nahrungssuche erschweren, wenn solche Biume auf groQe-
rer Fliche wachsen.

Bei der im Beispiel 12-11 erwihnten Robinie handelt es sich um eine neophyti-
sche Baumart, von welcher Holz mit einer gewissen Qualitit ebenfalls mittels
vegetativ vermehrter Baume erzeugt werden kann. Die Seltenheit dieser Baumart
bzw. die Seltenheit hochwertiger Vorkommen hierzulande mag dieses Projekt
auch als eines der Erhaltung bzw. Nutzung forstlicher Genressourcen auszeich-
nen.
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ein aus dem Ostlichen Nordamerika stammender Neophyt, wurde in Deutschland
im 17. Jhdt. eingefithrt (Bécker 1995, Naujoks e¢f a/. 2005, s. a. Schroeder 2003).
Diese Baumart stellt geringe Anspriiche an den Boden, zeigt rasches Jugend-
wachstum, kann durch Wurzelbrut reproduzieren, leistet wertvolle Dienste bei der
Befestigung von Boschungen und ist als Bienenweide wertvoll. Als Fabacee ver-
mag sie Luftstickstoff zu binden und besitzt als eine wirmeliebende Pionierbaum-
art groflen potentiellen Wert im Hinblick auf die kiinftigen Klimadnderungen. Die
Nachfrage nach dem sehr harten und ohne chemischen Schutz dauerhaften Holz,
besonders nach geraden Stimmen, ist im Steigen begriffen. Bestinde in Ungarn,
wo die Baumart herkdmmlich verbreitet ist, und solche in Deutschland befinden
sich derzeit in Nachkommenschaftspriffung.

Eine von Naujoks ¢f al. (2005) entwickelte Methode der Vermehrung in vitro
basiert auf Sprosssegmenten und schlieSt die Reinigung von wachstumshemmen-
den Endobakterien ein. Wie bei allen anderen dem Forstvermehrungsgutgesetz (s.
Kapitel 14.3) unterliegenden Baumarten ist die Vermarktung vegetativen Vermeh-
rungsgutes nur in der Kategorie Gepriiftes Vermehrungsgut zuldssig, was bei die-
ser Baumart mindestens 10jdhrige Feldversuche unter Vergleich mit Standardsor-
ten voraussetzte. Der Wert geradschiftiger Robinie wird also erst durch Feldver-
suche ermittelt; gleichzeitig unterliegt ihre Nutzung als Quelle von Vermehrungs-
gut gesetzlichen Anforderungen. ¢

S P N R ET T EYd b sty it Dic Robinie (Robinia pseudoacacia 1..),
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. Etablierung selektlerter Baume

Axillar-/Adventivknospen-

vermehrung /—\

4 Wochen

Vermehrungszyklus

SproRtedung und
N&hrmedienwechsel

Versand von Klonen

Aufzucht in der Baumschule

Anlage von Versuchsflachen
Einbeziehung in Aufforstungen

Abb. 12-9. Ablauf der Vermebrung von Klonen ansgewdiblter Flamm- und Maserbirken (ans Nanjoks
2001).

12.6 Waldumbau

Duzch die Begriindung groBflichiger Fichten- und Kiefern-Reinbestinde und den
damit verbundenen Riickgang von Buche und Eiche, aber auch der Wei3tanne,
hat der Wald in Mittel- und Ostdeutschland Einbuflen erlitten. Im nachfolgenden
Beispiel 12-12 wird referiert, aus welchen Grinden dort Schritte zur Sicherung der
Weilitanne eingeleitet wurden, und wie zur Wiedereinbringung dieser Baumart in
den Wald genetische Ressourcen genutzt werden.
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Beispiel 12-12. Weilltanne in Mittel- und Ostdeutschland aVssRsteIselerjiileslss]

Rand ihres natiirlichen Verbreitungsgebietes in Mittel- und Ostdeutschland ist die
Weilitanne in Thiiringen und Sachsen seit Jahrhunderten stark zuriickgegangen.
Die Ursachen sind in Ubernutzungen (besonders in Sachsen durch den Bergbau,
vgl. Wickel 1995), den Aussto3 von SOz und 