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Genetische Untersuchungen an Fichtenrotten der
subalpinen Waldstufe mit Hilfe von Isoenzympolymorphismen

Von Bernd Stimm' und Fritz Bergmann®
FDK 165: 174.7 Picea: 231: (23): (430)

1. Einleitung

Mit fortschreitender Annidherung an die Wald- und Baumgrenze ist, ver-
bunden mit einer Auflockerung der Bestinde, vielfach eine zunehmende
Tendenz zu einer truppweisen Bestockungsstruktur zu beobachten. Dieses
Phidnomen findet sich auch in Fichtenwildern der oberen Gebirgswaldstufe
und deren Ubergingen zur Baum-Kampfzone. Dabei bilden mehrere
gedringt stehende, zu einer Kampfgemeinschaft assoziierte, Einzelglieder
Kleinkollektive, die sogenannten Rotten (H. Mayer und E. Ott, 1991).

Eine Rottenausformung ist hdufig bereits im Jungwuchsstadium des
subalpinen Fichtenwaldes, besonders in Nédhe der Waldgrenze, gegeben
(R. Kuoch und R. Amiet, 1970) und ist oft bis ins Baumholzstadium &lterer
Gebirgsfichtenbestinde erkennbar.

Die Kollektivbildung in Form von Rotten ist aus mehreren Griinden von
Vorteil, zum einen beim Uberlebenskampf der Biogruppen gegen Schnee,
Frost, Erosion, Uberhitzung und Austrocknung, zum anderen als stabili-
sierende Strukturelemente des Waldgefiiges (R. Kuoch und R. Amiet, 1970;
W. Schonenberger, 1978; F. K. Holtmeier, 1989; H. Mayer und E. Ott, 1991).

Diese Verjiingungskollektive lassen sich nach ihrer Entstehungsart glie-
dern. Bestehen sie aus generativ entstandenen Einzelpflanzen, spricht man
von Sippschatft, setzen sie sich dagegen aus vegetativ entstandenen Abkomm-
lingen einer Initialpflanze zusammen, bezeichnet man das Kollektiv als Kolo-
nie (R. Kuoch und R. Amiet, 1970).

In mehreren Untersuchungen wurde die Befdhigung der Fichte zur Bil-
dung von Ablegerkolonien dargelegt und die Ausformung von Kolonien en
detail aufgezeigt (vgl. R. Kuoch und R. Amiet, 1970; B. Stimm, 1985; S. Arquil-
liere, 1986; H. Tiefenbacher, 1989).

Wihrend die Untersuchungen von Kuoch und Amiet (1970), Arquilliere
(1986) und von Tiefenbacher (1989) im wesentlichen den Bereich der oberen
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Waldgrenze im Ubergang zur Kampfzone umfassen, erstreckt sich die Arbeit
von Stimm (1985) neben der Untersuchung der vegetativen Fichtenvermeh-
rung in Moorgebieten auf den Bereich mehr oder weniger dicht geschlossener
subalpiner Fichtenwilder und ihren Ubergiingen zu grosseren Bestandes-
liicken und Freiflichen im Bereich von Almen.

Nachdem die oben erwihnte Bedeutung von vegetativ entstandenen Able-
gerkolonien fiir die Verjiingung und Stabilitat des Waldes an der oberen Wald-
grenze wohl kaum angezweifelt wird, stellt sich die Frage, ob und in welcher
Grossenordnung die Ablegervermehrung auch einen Beitrag zum natiirlichen
Verjiingungsgeschehen im Bereich des subalpinen Fichtenwaldes leisten kann.

Eine relativ gute und sichere Zuordnung von vegetativ entstandenen Ein-
zelgliedern zu einem Initialstamm wird in der Regel durch einige morpholo-
gische Charakteristika ermoglicht, die im folgenden kurz genannt sind. Able-
ger entstehen durch den stindigen Kontakt basaler Aste mit dem Substrat
oder der Vegetationsdecke, wonach sich die Aste bewurzeln und im Zuge
ihrer weiteren Entwicklung allméhlich verselbstindigen. Zwischen dem Ini-
tialbaum oder Klonbildner und dem Ableger besteht somit iiber mehrere
Jahre bis Jahrzehnte eine deutliche Verbindung, deren Vorhandensein als
Nachweis fiir die vegetative Entstehungsart gewertet wird.

In dlteren Rotten, vor allem in Rotten des subalpinen Fichtenwaldes, ist
diese Verbindung meist nicht mehr vorhanden, so dass iiber deren Genese
zumindest anhand &dusserlich erkennbarer Kriterien nur spekuliert werden
kann. Eine sichere Einstufung als Ableger anhand des Vorhandenseins eines
posthornartig gekrimmten Schwellungsstiicks und eventuellen Resten eines
Verbindungsstiicks ist kaum moglich, zumal wenn es sich um éltere Rotten in
relativ geschlossenen Fichtenbestéinden handelt, deren Zentralbdume zudem
noch ein hohes Alter und grosse Scheitelhohe aufweisen.

Ziel dieser Untersuchung war daher der zweifelsfreie Nachweis einer
vegetativen oder generativen Abstammung der Staimmchen bzw. Individuen
einiger Rotten anhand von Vergleichen ihrer Genotypen an acht im Untersu-
chungsmaterial polymorphen Enzym-Genloci. Diese dlteren Rotten gehoren
zu zwel Bestinden im Bereich der subalpinen Fichtenwaldstufe der Baye-
rischen Alpen und waren bereits Gegenstand morphologischer, und zum Teil
anatomischer Untersuchungen (B. Stimm, 1985, 1987), welche jedoch ihre
Entstehungsweise nicht in allen Fillen eindeutig kldren konnten.

Auch bei zwei amerikanischen Koniferenarten war es moglich, mit Hilfe
von Isoenzym-Gensystemen zwischen generativen und vegetativen Abkomm-
lingen innerhalb von Rotten zu unterscheiden (K. L. Shea und M. C. Grant,
1986).

Derartige Ansitze bei Fichtenkolonien wurden zwar bereits beschritten,
genauere Aussagen waren aber aufgrund der Verwendung nur weniger und
genetisch nicht analysierter Isoenzympolymorphismen kaum moglich (H. Tie-
fenbacher, 1989).
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2. Material und Methoden

2.1. Material

Als Ausgangsmaterial dienten tiefbeastete Fichten und Fichtentrupps und
ihre vermeintlichen Ableger im Gebiet der Moosenalm und Oberen Schlegl-
alm im Bereich des Bayerischen Forstamtes Bad Reichenhall.

Die Moosenalm ist auf einer Seehohe von 1410 m gelegen. Die jdhrlichen
Niederschldge betragen etwa 1700 mm, die Niederschldge in der Vegetations-
periode rund 1000 mm. Die mittlere Temperatur in der Vegetationsperiode
liegt bei 8,6 °C. Das Untersuchungsgebiet ist siidostexponiert. Das Grund-
gestein besteht aus Dachsteinkalken. Der Boden ist flachgriindig, humos und
frisch. Der Bodentyp entspricht einer Tangelrendzina. Der an die noch bestos-
sene Alm angrenzende Bergmischwald ist geprédgt durch iiberwiegend Fichte,
Lédrche und Bergahorn. Im Gegensatz zur Moosenalm ist das Untersuchungs-
gebiet der Oberen Schleglalm stidwest-exponiert. Hohenlage, Klimawerte,
Grundgestein, Boden und Bodentyp sind dhnlich denen der Moosenalm.
Bestimmende Baumarten sind Fichte und Bergkiefer. Die Alm ist seit vielen
Jahren nicht mehr bestossen (B. Stimm, 1985).

Aufgrund von Jahrringzdhlungen an geféllten Bdumen eines Nachbar-
bestandes mit vergleichbaren Einzelbaumdimensionen wird das Alter der
Ablegerbildner im Gebiet der Moosenalm mit 250 bis 270 Jahren angegeben.
Der BHD schwankt zwischen 60 und 80 cm bei einer Baumhohe von 18 bis
26 m. Das Alter der Ableger wird auf etwa 30 bis 50 Jahre geschitzt, beil einem
Stammfussdurchmesser von < 10 cm und einer maximalen Héhe von 2,5 m .
Beim Ablegerbildner der Schleglalmkolonie handelt es sich um eine drei-
gipfelige Kandelaberfichte mit einem BHD von 45 cm und einer Baumhohe
von 14 m. Angaben zum Alter konnen nicht gegeben werden. Das Alter der
Ableger wird auf etwa 20 Jahre geschitzt, bei einem Stammfussdurchmesser
< 6 cm und einer maximalen Hohe von 1,5 m.

Von einer Fichtenverjiingungsfliche im Bereich der Moosenalm wurden
die Rotten A, B, O, 4, 5, und 61 auf ihren Isoenzym-Genotyp hin untersucht.
Ebenfalls untersucht wurde die Rotte S1 von der Schleglalm. Als Material fiir
die Isoenzymuntersuchungen wurden Ende April 1991 je Initialbaum und
je vermeintlich dazugehorigen Ableger 15 bis 20 Zweigknospen gewonnen.
Diese Knospen wurden bis zu ihrer Verarbeitung bei —80 °C gelagert.

2.2. Methoden

Zur Bestimmung des Genotyps aller zu untersuchenden Individuen (Ini-
tialstamm und Nebenstimme = mutmassliche Ableger) in den sieben Fichten-
rotten wurden die Isoenzyme von sieben Enzymsystemen elektrophoretisch

403



analysiert. Hierzu wurden 2 bis 3 Knospen pro Individuum mit einigen Trop-
fen TRIS-HCI-Puffer pH 7,2, der 1 % PVP enthielt, homogenisiert, und diese
Homogenate ohne weitere Aufarbeitung mit Hilfe der horizontalen Starkegel-
Elektrophorese aufgetrennt. Nach dem elektrophoretischen Trennvorgang
wurden die Starkegele horizontal in mehrere Gelscheiben aufgeschnitten und
jeweils eine Scheibe auf eins der sieben Enzymsysteme hin angefarbt.

Folgende Enzymsysteme (mit den hier verwendeten Genloci) wurden
an den Knospen analysiert: Leucinaminopeptidasen (LAP-B), Glutamat-
oxalacetat-Transaminasen (GOT-B), Phosphoglucose-Isomerasen (PGI-B),
6Phosphogluconat-Dehydrogenasen (6PGDH-B, 6PGDH-C), NADH-Dehy-
drogenasen (NDH-A), Shikimat-Dehydrogenasen (SKDH-A) und Phospho-
enolpyruvat-Carboxylasen (PEPCA-A).

Weitere methodische Details zur Stiarkegel-Elektrophorese, zu den iibli-
chen Trennpuffersystemen und zu den histochemischen Férbeverfahren fin-
den sich bei P P. Feret und F. Bergmann (1976), W. M. Cheliak und J. A. Pitel
(1984) und J. E Wendel und N. FE. Weeden (1989)

3. Ergebnisse

a) Beobachtete Variation an den Enzym-Genloci

Die sieben analysierten Enzymsysteme werden von insgesamt 14 Genloci
kontrolliert (H. D. Poulsen et al., 1983, O. Muona et al., 1987, F. Bergmann und
FE Scholz, 1989), von denen jedoch nur acht in dem vorliegenden Fichten-
material polymorph waren, das heisst zwei oder mehr Allele besassen. Diese
acht Enzym-Genloci wurden daher zur Unterscheidung der einzelnen Stimme
in den Rotten verwendet.

An sechs dieser Genloci (PGI-B, NDH-A, SKDH-A, 6PGDH-B,
6PGDH-C und PEPCA-A) konnten jeweils zwei Allele festgestellt werden,
nur GOT-B besass drei und LAP-B vier Alleltypen. Auf der Basis dieser Allel-
Anzahlen ldsst sich die potentielle genotypische Vielfalt (H-R. Gregorius et al.,
1979) berechnen, welche fiir die acht Genloci einen Wert von 43 740 erreicht,
das heisst, es konnen alleine aus der Kombination der moglichen Genotypen
an acht Genloci maximal 43 740 verschiedene Multilocus-Genotypen gebildet
werden. Wenn auch diese immense Anzahl aufgrund der Seltenheit einiger
Allele reduziert werden muss, so iiberwiegt sie noch bei weitem die Zahl der
Fichtenpflanzen auf der Untersuchungsflache der Moosenalm, so dass hypo-
thetisch jede generativ entstandene Pflanze genotypisch einmalig sein sollte.
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b) Vergleich der Genotypen der Individuen in den Rotten

Die Bestimmung des Multilocus-Genotyps aller Individuen (Initialstamm
und Nebenstimme) in den Rotten erfolgte durch die Identifizierung der
Genotypen an jedem der acht Enzym-Genloci und die Kombination dieser
Genotypen fiir jedes Individuum.

Die resultierenden Daten erbrachten folgendes Ergebnis; in drei Rotten
(A, 4, S1) waren alle Nebenstimme genotypisch vollig identisch mit dem Ini-
tialstamm, obwohl zwischen den Rotten unterschiedliche Genotypen an meh-
reren Genloci beobachtet wurden, bei zwei Rotten (B, 61) waren 92 % bzw.
50 % der Nebenstimme mit dem Initialstamm identisch, wiahrend nur bei den
Rotten 0 und 5 kein Nebenstamm mit dem Initialstamm {ibereinstimmte.
Allerdings sind die drei Nebenstimme in der Rotte 0 untereinander geno-
typisch identisch, weshalb sie wahrscheinlich zu einem anderen Initialstamm
gehoren sollten. Eine Zusammenstellung dieser Ergebnisse findet sich in
Tabelle 1.

Tabelle 1. Zusammenstellung der Anzahl Stimme in 7 Fichtenrotten und %-Anteile der Neben-
staimme, welche denselben Multilocus-Genotyp wie der Initialstamm besassen. Der Genotyp am
6PGDH-B Locus ist jeweils fiir den Initialstamm angegeben. Sechs Rotten stammen von der Moo-
senalm, Rotte S1 von der Schleglalm.

Rotten- Initialstamm + %-Anteil mit dem Initial- Genotyp am
Bezeichnung Anzahl der stamm genotypisch Locus 6PGDH-B
Nebenstimme identischer Nebenstimme

A 1+4 100 % (4) B,B,

B 1+12 92 % (11) B,B,

O 1+3 0% (0) B,B,

61 1+2 50 % (1) BB,

5 1+3 0% (0) B,B,

4 1+1 100 % (1) B,B,

S1 1+12 100 % (12) B,B,

*) Bei der Rotte 0 besassen die 3 Nebenstimme einen identischen Multilocus-Genotyp, der jedoch
nicht mit dem Initialstamm {ibereinstimmte.

Es stellt sich nun die Frage, ob die genotypisch identischen Individuen
einer Rotte auch vegetative Abkommlinge des Initialstamms (Ablegerbild-
ner) sind oder ob rein zufallsmissig ein mit dem Initialstamm identischer
Genotyp als Samen dort hingeflogen und hochgewachsen ist. Die Wahrschein-
lichkeit fiir das zufillige Auftreten eines Multilocus-Genotyps errechnet sich
aus dem Produkt der Haufigkeiten, mit welchen der jeweilige Genotyp an den
acht Enzym-Genloci in der urspriinglichen Samenpopulation aufgetreten ist,
vorausgesetzt die Enzym-Genloci zeigen keine stochastischen Abhingig-
keiten. Die Genotyphéufigkeiten in der Samenpopulation sollen hier den
Hardy-Weinberg-Strukturen entsprechen, welche aus den auf der Moosenalm
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beobachteten Allelhdufigkeiten berechnet wurden. Fiir die verschiedenen
Rotten der Moosenalm wurden auf diese Weise Wahrscheinlichkeiten von
2,05 x 103 bis 3,47 x 10~ fiir das zufillige Hinzukommen eines mit dem jewei-
ligen Initialstamm an acht Genloci genotypisch identischen Bdumchens
errechnet. Da die identischen Multilocus-Genotypen dariiber hinaus auch
noch an einem Ort (innerhalb einer Rotte) gehduft vorkommen, ist ihre Ent-
stehung als vegetative Ableger von dem jeweiligen Mutterbaum als sehr wahr-
scheinlich anzunehmen. Denn auch aus Selbstbefruchtung des Initialstamms
diirften diese Baumchen in den Rotten nicht resultieren, da die Wahrschein-
lichkeiten fiir wiederholtes Auftreten desselben Multilocus-Genotyps aus
Selbstbefruchtung ebenfalls sehr gering sind, wenn mehrere Genloci des Ini-
tialstamms heterozygot vorliegen. Fiir die Rotten der Moosenalm ergaben ent--
sprechende Berechnungen der Wahrscheinlichkeiten fiir wenigstens zwei mit
dem Initialstamm identische Abkémmlinge Werte von 3,9 x 103 bis 2.4 x 104

Unter den oben genannten Pramissen gehen wir im folgenden davon aus,
dass fiinf der sieben untersuchten Rotten (71 %) aus grosstenteils vegetativen
Ablegern bestehen, wobei der Anteil dieser Ableger unter allen Individuen
einer Rotte zwischen 50 % und 100 % liegt (Tabelle 1). Eine sechste Rotte (0)
besteht zwar auch aus drei identischen Nebenstimmen, doch ist die als Initial-
baum vermutete Altfichte nicht ihr «Mutterbaum». Beim Vergleich der Geno-
typen aller hier untersuchten Fichten fiel auf, dass vier der fiinf Initialstimme
mit vegetativen Ablegern am Genlocus 6PGDH-B den heterozygoten Geno-
typ B,B, besitzen (Tabelle 1), alle anderen Fichten (Altbdume ohne Ableger,
nicht zur Rotte gehdrende junge Bédumchen) aber die Genotypen B,B, oder
B,B, aufweisen.

c) Struktur einer Fichtenverjiingungsfliche auf der Moosenalm

Sechs der hier untersuchten Rotten stammen von einer Verjiingungsfliache
am Rande eines subalpinen Fichtenwaldes im Bereich der Moosenalm (siche
Tabelle 1). Sieben weitere Rotten wurden bereits frither morphologisch unter-
sucht und die vegetative Entstehung der Abkommlinge aufgrund einer relativ
eindeutigen Zuordnung bestitigt (B. Stimm, 1985). Ausser diesen insgesamt
13 Ablegerrotten kommen noch 22 einzeln stehende junge Fichten (Solitér-
bdaumchen) auf dieser Fliche vor, die vermutlich aus Samen und damit aus
generativer Reproduktion entstanden sind. Ein Grundriss dieser Flache und
die Silhouette sind in der Abbildung I wiedergegeben.

Unter Zugrundelegung der Daten aus der genetischen Untersuchung von
sechs Rotten (7abelle 1) und der morphologischen Untersuchung der iibrigen
sieben Rotten lédsst sich zeigen, dass die Fichtenverjiingung auf der Moosenalm
(Stammfussdurchmesser < 10 cm) in generative und vegetative Nachkom-
menschaften strukturiert ist. Unter der Annahme, dass die SolitairbAumchen
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und die genotypisch nicht zu den Ablegerrotten gehdrenden Nebenstimme
aus Samen entstanden sind, setzt sich diese Verjiingung aus etwa gleichen
Anteilen generativer (48 % ) und vegetativer Nachkommen (52 % ) zusammen,
wie aus Tabelle 2 ersichtlich wird.

Tabelle 2. Zusammenstellung der aus generativer und vegetativer Reproduktion entstandenen
jungen Fichten auf einer Verjlingungsflache im Bereich der Moosenalm.

Verjiingungstyp Anzahl %-Anteil
Solitirbaumchen aus Samen 22 393 %
Bdumchen in Rotte aus Samen 5 8,9 %
Vegetative Ableger in Rotte 29 51,8 %
Gesamtanzahl (N) 56

Ausgehend von dem Grundriss dieser Verjiingungsfliche (siehe Abbil-
dung 1) ist zu beobachten, dass die Mehrzahl der generativen Nachkommen
(Solitarbdumchen) gehéuft in dem linken (siidlichen) Teil dieses Waldrandes
auftreten, wiahrend die Ablegerrotten relativ gleichmissig iiber die Fldache ver-
teilt sind. Wahrscheinlich stammen die betreffenden Samen aus der Repro-
duktion eines oder weniger dort stehender Altbdume.

Generell ist festzuhalten, dass die Verjiingungsflichen des subalpinen
Fichtenwaldes ebenso wie die sogenannte Kampfzone an der alpinen Wald-
grenze durch auch vegetativ entstandene Bdume besiedelt sind.

0] ©

Abbildung 1. Grundriss und Aufriss eines Bestandesrandes mit generativer und vegetativer Ver-
jingung (Ablegerrotten) auf der Moosenalm, Bad Reichenhall (1410 m {ib. Sh.). Die genetisch
untersuchten Rotten sind durch die Bezeichnungen B, A, 0, 4, 5 und 61 gekennzeichnet (nidheres
siehe Text).
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4. Diskussion

Viele Pflanzenarten konnen sich in der Regel generativ und vegetativ fort-
pflanzen (N. C. Ellstrand und M. L. Roose, 1987; K. M. Urbanska, 1992), und
auch Waldbaumarten sind neben einer generativen zur vegetativen Fortpflan-
zung befahigt (S. H. Spurr und B. V. Barnes, 1980; H. Koop, 1987). Bei der
Fichte (Picea abies |L.] Karst.) gibt es viele Hinweise und einige direkte
Nachweise vor Ort, dass die an der alpinen Waldgrenze, der sogenannten
Kampfzone, vereinzelt auftretenden Rotten zum grossen Teil aus vegetativen
Ablegern bestehen (R. Kuoch und R. Amiet, 1970; S. Arquilliere, 1986; H. Tie-
fenbacher, 1989).

Weniger geklirt war die Entstehung der élteren Rotten auf Verjlingungs-
flichen des subalpinen Fichtenwaldes, wo die Bestandesstruktur etwas auf-
gelockerter ist, wie zum Beispiel am Rande einer Alm. Erste Hinweise auf eine
zumindest teilweise Entstehung dieser Rotten aus vegetativer Regeneration
ergaben sich anhand morphologischer Vergleiche (B. Stimm, 1985), doch erst
die hier vorliegenden Ergebnisse aus Vergleichen der Multilocus-Genotypen
an Enzym-Genloci zeigten klar auf, dass ein Grossteil der Individuen inner-
halb von Rotten tatsidchlich Ableger sind, die vegetativ (asexuell) aus einem
Initialstamm (Mutterbaum) entstanden sind. Ahnliche Ergebnisse erhielten
Shea und Grant (1986) auch bei der Engelmannfichte (Picea engelmannii
[Parry] Engelm.) und der Felsengebirgstanne (Abies lasiocarpa [Hook.] Nutt.)
in westamerikanischen Gebirgen, wo sowohl generative als auch vegetative
Fortpflanzung in unterschiedlichen Anteilen beobachtet werden konnte.

Auf der hier ndher untersuchten Fichtenverjiingungsfliche im Bereich der
Moosenalm ist ein Anteil von mehr als 50 % der jungen Baumchen (Stamm-
fussdurchmesser < 10 cm) aus vegetativer Fortpflanzung entstanden. Dieser
Anteil verteilt sich allerdings auf insgesamt 13 Rotten. Bei sieben dieser Rot-
ten konnte aufgrund einer relativ eindeutigen Zuordnung anhand morpholo-
gischer Kriterien eine vegetative Entstehung der Abkommlinge bestitigt wer-
den, die weiteren sechs Rotten mussten von uns einer detaillierten genetischen
Untersuchung unterzogen werden. Aus diesen Befunden ergibt sich, dass
insgesamt 40 (27 Baumchen aus Samen + 13 Ablegerrotten) potentiell ver-
schiedene Genotypen (bezogen auf alle polymorphen Genloci im Genom)
unter insgesamt 56 Individuen (7abelle 2) auftreten, was einem Anteil von nur
71 % entspricht. Im Vergleich hierzu bestehen aus Saatgut angezogene
Fichtenbestinde zu 100 % aus verschiedenen Genotypen, wihrend Fichten-
bestidnde, die aus Klongemischen begriindet wurden, zwischen 10 und 50 %
(zwei Ramets/Klon) verschiedene Genotypen aufweisen.

Die vegetative Fortpflanzung in Form von Ablegerrotten muss als eine
physiologische Anpassung an die besonderen Stressbedingungen der subalpi-
nen Standorte betrachtet werden (F. K. Holtmeier, 1986; H. Tiefenbacher,
1989). Zwar wird die genetische Rekombination und damit die Produktion
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neuer Genotypen bei dieser Art der Fortpflanzung ausgeschlossen, doch ist es
unter diesen Umstidnden eher von Vorteil, wenn die bewédhrten und physiolo-
gisch angepassten Genotypen erhalten bleiben, was nur durch vegetative Fort-
pflanzung erreicht wird. Bei dieser Art der Reproduktion muss dariiber hin-
aus angenommen werden, dass die vorherrschenden Umweltbedingungen
raumlich-zeitlich weitgehend homogen sind, damit stets dieselben Genotypen
am besten angepasst sind. Diese Homogenitit basiert auf den sich jahrlich wie-
derholenden Witterungsereignissen, die zwar im Verhiltnis zu tieferen Lagen
extremer sind, aber bislang sich kaum deutlich verdndert haben. Die vor allem
relativ niedrigen Temperaturen erfordern einen erhdohten Energieaufwand fiir
die Erhaltung des normalen Stoffwechsels, so dass eine Energieallokation zur
Produktion von Bliiten wahrscheinlich seltener erfolgt als bei tiefergelegenen
Bestdnden. Somit ist die alternative Reproduktion via Ablegerbildung ein
adaptives Merkmal der Fichte. Sollten sich die beiden Reproduktionstypen
auch genetisch unterscheiden und der Typ mit vorwiegend vegetativer Repro-
duktion in dieser Umwelt eine grossere Nachkommenschaft produzieren
(grossere Fitness besitzen), so muss man auch von genetischer (evolutionérer)
Anpassung ausgehen.

Beim Vergleich der Multilocus-Genotypen aller Individuen fiel auf, dass
vier der fiinf Initialbazume mit vegetativen Ablegern (= 80 %) am Genlocus
6PGDH-B den Genotyp BB, aufweisen (7abelle 1) wihrend alle anderen
analysierten Fichten fiir die Allele B, oder B, homozygot sind. Der heterozy-
gote Zustand an diesem Genlocus konnte eine Rolle bei der Energie- und Sub-
stanz-Allokation spielen, da fiir zusétzliches vegetatives Wachstum (Ableger-
bildung) freie oder freiwerdende Energie (und Substanz) fiir den Nahrstoff-
und Hormontransfer bendétigt wird. Man weiss ndmlich aus physiologischen
Untersuchungen, dass der «Mutterbaum» noch lange Zeit die Ableger versor-
gen muss. Die Bereitstellung von NADPH (fiir anabolische Reaktionen) und
Ausgangssubstanzen fiir spezifische Biosynthesen durch den oxidativen Pen-
tosephosphatweg konnte durch den heterozygoten Status der dort fungieren-
den Enzym-Gensysteme gesteigert werden, wie aus Vergleichen zwischen
«Plusbdumen» und zufallsmissig ausgewdhlten Fichten abgeleitet werden
kann. In einer vergleichenden Untersuchung an zahlreichen Enzym-Genloci
konnte ndmlich festgestellt werden, dass Klone einer Samenplantage (im
Bayerischen Wald aufgrund von Vitalitit und Wachstum selektierte Plus-
Typen) an allen Genloci des oxidativen Pentosephosphatwegs (damit auch am
Locus 6PGDH-B) einen hoheren Heterozygotiegrad aufweisen als zufalls-
massig in denselben Bayerischen Wald-Forstbezirken ausgewihlte Fichten
(F. Bergmann und W. . Ruetz, 1991).
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Résumé

Recherches génétiques basées sur les polymorphismes isoenzymatiques,
ayant pour objets des collectifs d’épicéas de I'étage subalpin

Pour expliquer la présence de vieux collectifs d’épic€as a 1’'étage subalpin, on a
comparé entre elles, en fonction de leur génotype multilocus, les marcottes putatives et
leur tige initiale respective; leur génotype multilocus a €té déterminé a partir de huit
isoenzymes loci polymorphes. La probabilité qu’il y ait plusieurs génotypes multilocus
identiques provenant d’une reproduction sexuée (y compris 'autogamie) est estimée
comme extrémement faible. Six des sept collectifs examinés dans la zone de deux sur-
faces de rajeunissement d’épicéas dans les Alpes bavaroises sont donc composés en
majeure partie de marcottes végétatives provenant d’une tige initiale (50 a 100 % des
tiges secondaires).

Il résulte de I’étude de la structure d’une surface de rajeunissement que 52 % envi-
ron de tous les jeunes épicéas sont issus d’une reproduction végétative. On peut en
déduire que la reproduction végétative représente, pour I’épicéa, une stratégie d’adap-
tation aux conditions ambiantes particulieres de 1'étage subalpin.

Traduction: Diane Morattel
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