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Schweizerische Zeitschrift fiir Forstwesen
Journal forestier suisse

145. Jahrgang Dezember 1994 Nummer 12

Die genetische Variation und ihre Bedeutung fiir Wald
und Waldbiume'

Von Hans H. Hattemer FDK 165: UDK 581, 504.1

1. Genetische Variation

1.1 Bedeutung und Begriffe

Das unterschiedliche Aussere von Individuen der gleichen biologischen
Art gehort ebenso zu unserer Erfahrung wie die Existenz der grossen Vielfalt
deren genetischer Information zu unserem biologischen Grundwissen. Die
phénotypische Variation der Baume eines Bestandes (im wesentlichen gleich-
bedeutend mit einer Population) hat genetische Variation zur wesentlichen
Voraussetzung. Kaum einmal hat sich in den sehr zahlreichen Experimenten
der forstlichen Ziichtungsforschung herausgestellt, dass die modifizierende
Wirkung der Umwelt die Auspridgung wichtiger Merkmale der Badume allein
bestimmt. Dass die beiden genannten Kennzeichen der belebten Welt auch auf
Baumpopulationen zutreffen, hat die Forstwirtschaft in letzter Konsequenz
erst akzeptiert, seitdem vor kurzem die Erhaltung der genetischen Vielfalt in
einer breiteren Offentlichkeit aktuell wurde.

Ist diese Variation nur eine Spielerei der Natur? Sie beruht im Grunde auf
Mutationen, und diese Strukturdnderungen informationstragender Molekiile
bzw. bei der DNS-Replikation unterlaufende Fehler haben fiir die Population
grosse Bedeutung. Sie erdffnen ndmlich die Moglichkeit, dass die Umwelt
neue Gene und damit Genotypen nach dem Prinzip von Versuch und Irrtum
daraufhin priift, ob sie die Fitness ihrer Triager und folglich die Fitness der
Population erhohen. Auf diese Weise wird Selektion in Gang gesetzt, so dass
evolutiondre Anpassung beginnen kann. Die Umwelt der Population ent-
scheidet also nachtréglich iiber den Anpassungswert vorher entstandener
Gene. Die Existenz je mehrerer Varianten dieser Gene bietet am ehesten die
Gewihr, dass eine davon in der derzeitigen und gegebenenfalls eine andere in

! Referat, gehalten am 7. Februar 1994 im Rahmen der Montagskolloquien der Abteilung fiir
Forstwissenschaften der ETH Ziirich.
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einer zukiinftigen Umwelt hohere Fitness liefert. Genetische Variation ist
daher die physische Grundlage der Anpassungsfahigkeit der Population.

Baume kommen auf sehr unterschiedlichen Standorten vor und bediirfen
zur Besiedelung ihres dkologisch heterogenen Habitats eines hohen Vorrats
an genetischen Varianten. Sie sind wéhrend ihrer langen Lebensdauer sehr
wechselnden Bedingungen ausgesetzt und werden dabei sehr eingehend auf
ihre Lebenstauglichkeit gepriift. Die dadurch geforderte hohe physiologische
Plastizitdt beruht wesentlich auf ihrer Heterozygotie. Baume reproduzieren
wiederholt und erzeugen dabei teilweise sehr grosse Mengen von Samen.
Unmittelbar darauf wird die Nachkommengeneration in ihrem Umfang
jeweils stark reduziert, wobei die Haufigkeiten der Genotypen deutliche selek-
tive Anderungen in unterschiedlichen Richtungen (Miiller-Starck, 1993) erfah-
ren. Fiir die Entstehung der unter diesen besonderen Umstédnden erforder-
lichen hohen genetischen Variation gibt es einige plausible Erkldrungen. Hier-
zu zahlt — wie bei anderen Pflanzen auch — das Fehlen einer Keimbahn; hinzu
kommen einige Besonderheiten der Entstehung von Mutationen sowie ihrer
Erhaltung in Populationen mit der bei langlebigen Pflanzen zwangsldufigen
Altersstruktur. Diese Zusammenhénge sind systematisch noch nicht bearbei-
tet worden. Jedenfalls kann mit dem Bedarf nach hoher genetischer Variation
ihre Existenz nicht begriindet werden.

Genetische Variation besteht fiir uns in der Verschiedenheit der gene-
tischen Ausstattung der Individuen einer Population. Man betrachtet dabei
alle Gene oder nur eine beschriankte Anzahl Genloci, welche man mit geeig-
neten Methoden identifiziert hat. Erst in zweiter Linie verstehen wir unter
genetischer Variation die genetische Verschiedenheit der Individuen einer bio-
logischen Art. Erst recht miissen wir diesen Begriff von der Artenvielfalt bzw.
Artendiversitit trennen, welche die Okologen an Okosystemen untersuchen.

1.2 Merkmale

Zur Feststellung genetischer Variation halten wir uns an solche phino-
typischen Merkmale, von denen wir wissen, dass ihre Variation vorwiegend
oder gar ausschliesslich die Variation ihrer kontrollierenden Genloci wider-
spiegelt. Heute sind dies in erster Linie Isoenzyme. Deren grosster Vorteil ist,
dass mittels einfacher genetischer Methoden ihre kontrollierenden Genloci,
die Enzymgenloci, identifizierbar sind. Diese sind nicht nur als klassische
Markergenloci verfiigbar, sondern ihre Allelbesetzung hat sich unter bestimm-
ten Umweltbedingungen als bedeutsam fiir Anpassungsprozesse herausge-
stellt (Bergmann, 1991).

Fiir Biume hat die forstliche Forschung eine grosse Zahl adaptiver phano-
typischer Merkmale beschrieben. Deren Ausprdagung unterliegt wie die
grundsatzlich aller phénotypischen Merkmale auch genetischer Kontrolle,
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ohne dass im allgemeinen ihr Vererbungsmodus bekannt wire. Sie bleiben
daher hier ausser Betracht, was ihrer grossen Bedeutung in keiner Weise
Abbruch tun soll.

1.3 Messung durch Parameter

In der Populationsgenetik bringen wir die Verschiedenheit von Objekten
wie in der beschreibenden Statistik durch reelle Zahlen zum Ausdruck. Die
Bedeutung einiger dieser Parameter wird dargestellt, ohne dass ihre Herlei-
tung referiert werden kann.? Viele andere Parameter wurden vorgeschlagen
bzw. sind in der Literatur eingefiihrt; angesichts besonderer Vorteile einiger
davon wurde aber eine ganz bestimmte Auswahl getroffen. Es versteht sich
von selbst, dass mit Anderungen genetischer Strukturen auch diese Parameter
zeitlichem Wandel unterworfen sind und daher den Zustand der Population
zum Zeitpunkt der Inventur charakterisieren.

1.3.1 Anteil polymorpher Genloci

In vielen Berichten iiber Baumpopulationen wurden besonders hohe
Werte dieses einfachsten Masses dokumentiert (Hamrick et al., 1992). Eine
methodische Schwierigkeit besteht in der nicht immer sicheren Zdhlung der

monomorphen Genloci.

1.3.2 Anzahl der Allele an diesen Genloci; Vielfalt

Die Anzahl der an einem polymorphen Genlocus beobachteten Allele
nennen wir auch seine allelische Vielfalt; sie iibersteigt die Zahl 2 in vielen
Fillen und ist bei Biumen grosser als bei annuellen Pflanzen (Miiller-Starck,
1991, Hamrick et al., 1992). Aus der allelischen Vielfalt mehrerer Genloci ldsst
sich ableiten, wieviele paarweise verschiedene Genotypen auf dieser Grund-
lage denkbar sind.

Am einzelnen Genlocus konnen n Allele zu n(n+1)/2 diploiden Genotypen
kombiniert werden. Hat man mehrere Genloci, so multipliziert man diese
Anzahl und erhalt fiir die 16 Genloci der Fichte, deren Variation bisher beson-
ders gut dokumentiert ist, etwa 9 x 10!! paarweise verschiedene Genotypen
(vgl. Tabelle 1); eine so grosse Anzahl genotypisch verschiedener Fichten
liesse sich, wenn eine Flache von 1 ha etwa 500 Baume aufnehmen kann, erst
auf etwa 18,9 Mio. km? unterbringen; dies entspricht ziemlich genau der heu-
tigen Waldfldche der Erde. Man kann sich unschwer vorstellen, dass angesichts
einiger tausend Cistrons der Fichte nur ein winziger Bruchteil der denkbaren

2 Grundlegende Arbeit auf diesem Gebiet wurde in den beiden abgelaufenen Jahrzehnten

von H.-R. Gregorius geleistet. Fiir eine kurze Zusammenstellung seiner zahlreichen Veroffent-
lichungen zu diesem Thema vgl. Hattemer et al. (1993, loc. cit., Kap. 14).
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Genotypen realisierbar ist; ihre potentielle Anzahl tibersteigt die Molekiilzahl
des Universums bei weitem.

Tabelle 1. Anzahl n der an 16 Enzym-Genloci der Fichte (Picea abies) bisher gefundenen Allele
(nach Ziehe et al., 1993).

Genlocus Anzahln Genlocus Anzahln
LAP-A 4 NDH-A 2
LAP-B 4 MDH-C 4
SAP-B 4 6-PGDH-B 2
GOT-A 3 6-PGDH-C 4
GOT-B 3 G-6-PDH-A 3
FDH-A 2 PEPCA-A 2
GDH-A 2 GRD-A 3
IDH-A 4 PGM-B 2

Die hypothetische genotypische Vielfalt ist ein sehr empfindliches Varia-
tionsmass. Es eignet sich besonders dazu, sich die Konsequenzen einer gering-
fligig verminderten Anzahl von Allelen fiir die Entstehung verschiedener
Genotypen zu veranschaulichen. Gallo (1991) hat gezeigt, wie sich bei der
Aspenziichtung durch bestimmte Verfahren der einmaligen Auslese in einer
Nachkommenschaftspriifung durch Verlust einiger Allele an einigen Enzym-
genloci deren genotypische Vielfalt nur auf die Hilfte oder doch bis auf ganz

wenige Prozente der unter den Kreuzungseltern vorhandenen Vielfalt ver-
mindert.

1.3.3 Diversitiit
Ein Parameter, welcher im Gegensatz zu den Vielfaltmassen die Héaufig-

keiten p, der n gefundenen Allele eines Genlocus beriicksichtigt, ist die effek-
tive Anzahl der Allele oder die allelische Diversitét

1 <y = nZ(pl.)zlul <n. (1)

r=1

v erreicht seinen Minimalwert 1 bei einem monomorphen Genlocus und
seinen Maximalwert n dann, wenn p, = 1/n Vi. Die Populationen einer biologi-
schen Art konnen an Enzymgenloci sehr unterschiedliche Diversitdten auf-
weisen (Bergmann et al., 1990). Bei der Buche ist eine Population mit v~3 am
Genlocus LAP-A bekannt; die willkiirlich angenommenen Allelhdufigkeiten
der Tabelle 2 orientieren sich an einem derartigen Fall. Im Verhiltnis zu Popu-
lation 1 wirkt sich in Population 2 ein zusitzliches Allel mit méssiger Héaufig-
keit vergleichsweise wenig aus. v sinkt sogar unter zwei, wenn wie in Popula-
tion 3 eines der drei Allele in seiner Haufigkeit dominiert. Populationen 5 und
6 zeigen, dass trotz Anwesenheit von vier Allelen v~1 ist; solche Fille sind in
Populationen von Waldbdumen mittlerweile sehr zahlreich belegt. Diese Bei-
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spiele lehren auch, dass die Diversitit auf Anderungen der Allelhéufigkeiten
empfindlich reagiert. Die Variation sehr verschiedener allelischer Strukturen
wird andererseits durch moglicherweise gleiche Diversitidten gemessen, wie
man am Vergleich der Populationen 1 und 7 sieht.

Tabelle 2. Allelische Diversitit eines Genlocus, welcher in verschiedenen Populationen sehr
unterschiedliche Allelhdufigkeiten aufweist.

Allel- Population

Hiiufigkeiten 1 2 3 4 > 6 7

P, 0,50 0,45 0,80 0,25 0,91 0,97 0,683
P, 0,50 0,45 0,10 0,25 0,03 0,01 0,106
P; 0,10 0,10 0,25 0,03 0,01 0,106
Py 0,25 0,03 0,01 0,105
Diversitit v 2,00 2,41 1,52 4,00 1,20 1,05 2,000

Die fiir die Diversitét also entscheidende Nihe der Allelhdufigkeiten zur
Gleichverteilung bringt ein gesondertes Mass, die Aquitit (Gregorius, 1990),
zum Ausdruck.

Misst man den einzelnen Allelen grundsétzlich gleichen Wert fiir die
Anpassung der Population zu, so ist v zur Schidtzung des Anpassungspotentials
einer Population geeignet. Natiirlich gilt dies nicht fiir evolutiondre Zeit-
rdume, in welchen sich Allelhdufigkeiten durch Mutation, Selektion und
andere Faktoren ohnehin stark dndern konnen. Denkt man aber in iiber-
schaubaren Zeitrdumen von wenigen kiinftigen Generationen, so gibt M, die
Anzahl der Allele mit Héaufigkeit grosser als einen Wert o an, wobei o so zu
bestimmen ist, dass die M, Allele bei starker Umweltdnderung hipreichend
schnell so grosse Héufigkeiten erlangen konnen, dass sie fiir das Uberleben
der Population entscheidend werden. Im Extremfall ist sogar anzunehmen,
dass nur die Triger eines Allels iiberleben.Verschiedene Uberlegungen spre-
chen dafiir, diese Schwellenhdufigkeit als o= 0,02 anzunehmen (Finkeldey,
1993). Man bemisst die effektive allelische Vielfalt mit der Anzahl der Allele,
welche diesen Schwellenwert tiberschreiten. Im Beispiel der 7abelle 2 betragt
diese Grosse fiir die Population 5 noch vier, wihrend die Population 6 trotz
v>1 als effektiv monomorph anzusehen wire.

1.3.4 Differenzierung zwischen Populationen und Populationsteilen
Die Differenzierung der allelischen Strukturen eines Genlocus mit »
Allelen in zwei Populationen X und Y wird gemessen durch den allelischen

Abstand

0sdp= oY r—yisl, )

]

B —
et

Il
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worin x; und y, die Allelhdufigkeiten in den beiden Populationen bezeich-
nen. (2) gibt an, welchen Anteil ihrer Allele X und Y nicht gemeinsam haben.
So betragt fiir die beiden Populationen in 7abelle 3 der allelische Abstand
d=0,2. Ganz offensichtlich ist dieses Mass unbeeinflusst von dem wichtigen
Umstand, dass Population Y ein Allel mehr besitzt als X.

Tabelle 3. Allelischer Abstand zweier Populationen an einem Genlocus; im hypothetischen Bei-
spiel errechnet man d=(0,2+0,1+0,1)/2 = 0,2.

Hiufigkeiten
Population Allel 1 Allel 2 Allel 3
X x,=06 x;=04
y; =04 y,=01 y;=05

Liegen mehr als nur zwei Populationen vor, misst man ihre Differenzie-
rung zweckmaissig durch den genetischen Abstand, welchen sie (j=1,2,...)
von ihrem Komplement haben, das heisst

OSDj:%'ilpi—ﬁi{SL (3)

i=1

Darin bezeichnet p, die Héufigkeit des i-ten Allels in der Vereinigungs-
menge aller Populationen ausser der j-ten. Der Einfachheit halber werden die
Populationen hier als gleichgross angenommen, so dass die Gewichtung bei
Berechnung dieses Komplements entfillt. Eine wichtige Eigenschaft von (3)
tritt bei Betrachtung der hypothetischen Daten in 7abelle 4 zutage. Die Popu-
lation 2 erweist sich als vom Rest besonders gering differenziert; denn ihre
Allelhdufigkeiten stimmen weitgehend mit den Mittelwerten der beiden ande-
ren iiberein. Sie darf daher fiir die Gruppe dieser drei Populationen als beson-
ders représentativ bezeichnet werden. Diese Représentativitét ist aber nicht in
dem Sinne zu verstehen, dass sie alle Allele enthielte; als ein Abstandsmass
bezieht sich die Differenzierung vielmehr lediglich auf die quantitativen
Unterschiede zwischen den betrachteten Populationen.

Tabelle 4. Differenzierung der allelischen Strukturen dreier Populationen.

Population 1 Population 2 Population 3
P, 0,80 0,50 0,10
P> 0,20 0,50 0,80
Py 0,10
D, 0,50 0,05 0,55
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Die Differenzierungsmasse lassen sich auch auf die Allele mehrerer Gen-
loci oder die Genotypen an einem oder mehreren Genloci anwenden. In
Anwendung auf Teile einer Population eignen sie sich auch zur Messung der
Variation in derselben. Insbesondere ist die Gesamtdifferenzierung ein
anschauliches Mass fiir die Differenzierung des Allelbestands der Individuen
untereinander, ndmlich

5 1
055r=1-_2!11?=1-;ﬁl- (4)

Wie der Term rechts ausweist, steht dieser Parameter (unter Vorausset-
zung grosseren Populationsumfangs) in einer einfachen funktionalen Bezie-
hung zur Diversitdt (Gregorius und Roberds, 1986). Betragt etwa die Diversi-
tat v=3, so haben die Individuen untereinander einen Anteil von 1-1/3 = 0,67
ihres Allelbestands nicht gemeinsam. Dies bedeutet, dass am obengenannten
Genlocus LAP-A der Buche mit seinen meist vier Allelen sich Altbaume oder
Bucheckern eines Bestandes so auf die zehn denkbaren Genotypen verteilen,
dass sie im Durchschnitt nur ein Drittel ihres Allelbestands gemeinsam haben.

Die unserer Intuition sehr entgegenkommende Bedeutung der Differen-
zierungsmasse als Anteil nicht gemeinsamer genetischer Varianten und der
gerade genannte Zusammenhang mit der Diversitdt sind wichtige Beweg-
griinde fiir die Verwendung gerade dieser Parameter.

Die Natur der Gesamtdifferenzierung als Komplement des Homozygoten-
anteils in einer idealen Referenzstruktur, der sogenannten panmiktischen
Struktur nach dem Gesetz von Hardy und Weinberg, sollte nicht dazu ver-
leiten, (4) als «<erwartete Heterozygotie» zu bezeichnen; diese beschreibt defi-
nitionsgemaiss nicht den aktuellen Zustand biologischer Populationen hin-
sichtlich der Heterozygotie. In einer Population mit Homozygoteniiberschuss
aufgrund von Inzucht ist der Heterozygotenanteil etwa auf den Bruchteil
(1-F) reduziert. Lisst sich Fnicht als Inzuchtkoeffizient bezeichnen und hat er
nur den Charakter eines Fixierungskoeffizienten, kann er — etwa aufgrund von
Selektion — durchaus negativ sein; der aktuelle Heterozygotenanteil kann den
erwarteten daher nicht unerheblich iibersteigen. Will man den realisierten
Anteil Heterozygoter an ihrem bei gegebener allelischer Struktur tiberhaupt
moglichen Anteil messen, verwendet man mit Vorteil den bedingten Hetero-
zygotenanteil (Gregorius et al., 1986).

1.3.5 Heterozygotiegrad und Heterozygotenanteil

Neben der genetischen Vielfalt erweckt dieser Parameter heute wohl das
lebhafteste Interesse. Es ist also etwas ndher hierauf einzugehen. Wir ver-
stehen unter dem Heterozygotiegrad eines Individuums den Anteil seiner
Genloci, welche mit verschiedenen Allelen besetzt sind. Viele Inventuren der
genetischen Variation an Enzymgenloci haben gezeigt, dass die Langlebigkeit
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des einzelnen Baums oder doch seine Widerstandsfiahigkeit gegen Stress mit
seinem Heterozygotiegrad in Verbindung steht. Hohe Heterozygotiegrade der
Baume sind gleichbedeutend mit hohen Heterozygotenanteilen dieser Genloci
in der Population.

Bei vorwiegend selbstbefruchtenden Pflanzen ist dieses Mass nahe Null
und betrégt bei annuellen Pflanzen im allgemeinen bis 0,15. Bei Waldbdumen
wurden bisher allgemein mit Durchschnittswerten um 0,25 die weitaus gross-
ten Heterozygotiegrade in der gesamten Flora festgestellt. Besonders alte in
Samenplantagen aufgenommene Plusbdume (Bergmann und Ruerz, 1991,
Choi, 1993), ziichterisch auf rasches Wachstum ausgelesene Pappelklone oder
die im Rahmen von Aussaatversuchen bzw. am Standort inventierten immis-
sionsbelasteten Populationen von Fichte (Bergmann und Scholz, 1989), Tanne
(Konnert, 1992) und Buche (Miiller-Starck, 1993) haben gezeigt, dass hohe
Vitalitit und Viabilitdt mit hohen Heterozygotiegraden in Zusammenhang
stehen. Mit zunehmendem Alter reichern sich in Baumpopulationen dadurch

100

sens. tol.

BEn

Harz

. Frankenwald
_| Fichtelgebirge
. Schwarzwald

Anzahl Baume

A
phih YAk Ot 3
Anzahl heterozygoter Genloci

Abbildung 1. Verteilung der Heterozygotiegrade an 16 Enzymgenloci, welche in fiinf immissions-
belasteten deutschen Buchenbestinden unter den insgesamt je 243 toleranten und sensitiven Biu-
men beobachtet wurden (nach Miiller-Starck, 1993).
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an vielen Genloci Heterozygoten an; daher sollten Zahlenangaben hiertiber
stets von Altersangaben begleitet sein.

Der heterozygote oder homozygote Zustand eines Genlocus ist im all-
gemeinen nicht unabhéngig von dem anderer Genloci. Und zwar treten bei
Bidumen mit threm aus Fremd- und Selbstbefruchtung gemischten Paarungs-
system gewisse Haufungen von Individuen mit geringen bzw. mit hohen Hete-
rozygotiegraden ein. Selektionsbedingte Strukturverdnderungen an einem
Genlocus bringen also Verdnderungen an anderen mit sich. Auslesevorteile
der Heterozygoten an einem Genlocus sind infolgedessen mit hohen Anteilen
Heterozygoter auch an solchen Genloci verbunden, welche der Auslese gar
nicht unterliegen. In Abbildung 1 erkennt man als einen assoziierten Effekt
deutlich die konsistent hoheren Heterozygotiegrade an Enzymgenloci tole-
ranter Buchen (vgl. Abbildung 2) in immissionsgeschiddigten Bestdnden mit
ihrer starken Variation der Schadenssymptome (Ziehe und Miiller-Starck,
1991). Es gibt auch Belege dafiir, dass der heterozygote Zustand ganz
bestimmter Genloci, und zwar Enzymgenloci, Auslesevorteile bedingen kann
(Bergmann und Ruetz, 1991; Bergman und Gregorius, 1993) und dass diese
Situation besonders unter Stress (Rothe und Bergmann, 1994) eintritt. Grund-
sdtzlich wirken sich also die Bedingungen der Viabilititsauslese auf den
Heterozygotenanteil einzelner Genloci und damit den Heterozygotiegrad im
ganzen Genom aus (Ziehe und Miiller-Starck, 1991).

Nun gelangt ein einzelnes Allel A, oder A hédufiger in die Folgegeneration,
wenn es seine Triagerindividuen mit hoherer ﬁitness ausstattet. Dagegen ist der
heterozygote Zustand eines Genlocus eine Eigenschaft eines diploiden Geno-
typs A A .. Er ist also nicht erblich wie ein Allel; denn bei der Gametenbildung
werden die Allele A; und A; segregiert. Ein heterozygoter Baum hat daher
nicht notwendig mehr heterozygote Nachkommen als ein homozygoter (vgl.
Abbildung 3). Die Entstehung eines Genotyps AA; in der Folgegeneration
hingt vielmehr davon ab, dass Allele A; nicht mit ihresgleichen, sondern mit
A; verschmelzen. Schon Mendel hat gezeigt, dass nach Paarung A,A. x AA,
ebenso nur zur Hilfte Heterozygote entstehen wie nach Paarung eines Homo-
zygoten mit einem Heterozygoten, also A,A; X AA;.

a) Paarungssystem. Die fiir die Entstehung von Heterozygotie massgeblichen
Faktoren betrachten wir mit Vorteil nicht am Beispiel der einzelnen Paarung,
sondern an Hand des Paarungssystems der Population. Wir halten jetzt auch
nicht mehr an dem Sonderfall nur zweier Allele fest. Als ein der Heterozygo-
tie abtriglicher Faktor ist seit langem Inzucht bekannt.? Ergibt sich ndmlich in

3 Man erkennt hieran, dass der Heterozygotenanteil nicht primér genetische Variation misst, son-
dern genetische Variation zur Voraussetzung hat und eine Eigenschaft der genotypischen Struk-
tur beschreibt, welche bei gegebener Variation auf deren Paarungssystem beruht. Der Hetero-
zygotiegrad des Individuums bringt die genetische Variation gerade in dessen Genbestand zum
Ausdruck.
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Abbildung 2. Auswahl der Paare mit einem toleranten und einem sensitiven Baum. Die Paare
gehoren in diesem Falle zu ein und demselben Bestand. Hier wurde der Heterozygotiegrad der
Bdume an identischen Enzymgenloci auf Differenzierung untersucht; daneben interessiert der
Genotyp an einzelnen Genloci (nach Hattemer et al., 1993, loc. cit., S. 349).

>

einer panmiktischen Population nach dem Gesetz von Hardy und Weinberg die

Haufigkeit eines Heterozygoten P,; aus den Haufigkeiten p. und p;der Allele A,
und A J in der Vorgeneration mit

P;j = prj, (5a)
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so reduzierte sich der Heterozygotenanteil auf die Hélfte, also

it

wenn die Mitglieder einer mondézischen Population nicht nach dem Zufall,
sondern ausschliesslich mit sich selbst paarten. Letzteres Ergebnis war bereits
Mendel bekannt (das Hauptinteresse der Nachwelt galt freilich anderen
Aspekten seiner bahnbrechenden Erkenntnisse!). In der Natur paaren die
Bédume jedoch nur teilweise mit sich selbst; das gemischte Paarungssystem ldsst
einen relativen Anteil 0 < 6 < 1 der Zygoten aus Selbstbefruchtung entstehen.
Hier gilt

P =§P,.}.+ (1-0)2pp, (5¢)

und man erkennt unschwer, dass (5a) und (5b) nur Sonderfille von (5c¢) fiir
6 = 0 bzw. o = 1 darstellen. Die Auswirkung von Inzucht auf den Heterozygo-

N e\ N N e
1 1 ] 1

{A; A}, A Ay} {A; A; } {Ay A}
{2 A A, A AL A AY

Abbildung 3. Heterozygotenanteil in der Samenproduktion eines heterozygoten und eines homo-
zygoten Baums. Reziproke Paarungen sind dquivalent und hier weggelassen.
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tiegrad ist besonders gravierend, weil sie den Heterozygotenanteil an allen
polymorphen Genloci abnehmen lisst. Im Gegensatz zu einigen tropischen ist
o bei den meisten einheimischen Bdumen gering. Der Heterozygotenanteil
nimmt {ibrigens nicht zwingend stetig ab, wie (5c¢) vielleicht vermuten lasst.
Beispielsweise gibt es, falls Selbstbefruchtung die einzige Quelle von Inzucht
darstellt, in der effektiv unendlich grossen Population irgendwann so viele
homozygote Tréager verschiedener Allele, dass deren Paarung zum Bestand an
Heterozygoten stdrker beizutragen beginnt — der Heterozygotenanteil kon-
vergiert also gegen ein Gleichgewicht.

Koénnen wir aber den Selbstbefruchtungsanteil in Baumpopulationen
gering halten? Nehmen wir an, dass fiir diese strikteste Form der Inzucht in
erster Linie die Ineffizienz der Pollenverbreitung verantwortlich ist, so konn-
ten wir einem Anstieg der Selbstbefruchtung durch hohe Bestandesdichte
entgegensteuern. Die Wirksamkeit dieses scheinbar einfachen Rezepts ist
indessen nicht einfach nachzuweisen, weil ausser den Abstinden zwischen den
Bidumen Faktoren wie die Turbulenz der Atmosphére zur Zeit der Bliite und
das Flugverhalten von Pollenvektoren wirksam sind, welche sich unserer
Beobachtung weitgehend entziechen. Mehr Aufmerksamkeit als die Haupt-
baumarten verdienen in dieser Hinsicht die, welche als Mischbaumarten mit
geringem Mischungsanteil vorkommen (Weiser, 1974).

Ebensowenig wie die Selbstbefruchtung konnen wir die der Homozygotie
an bestimmten Genloci forderliche Assortativitdt der Paarung zwischen Tri-
gern gleicher Allele gering halten.

b) Viabilititsauslese. Verabschiedeten sich im Gefolge einer gegen Homozy-
goten gerichteten starken Viabilitdtsselektion im Laufe eines langen Baum-
lebens bis zum Beginn der Reproduktion gar alle Homozygoten aus der
Population, so entstiinden aus Paarung ausschliesslich Heterozygoter unter-
einander wiederum zur Hilfte Homozygoten. Diese Auslese auf hohe Viabi-
litat konnte sich von Generation zu Generation identisch wiederholen und
fiihrte zu einem sehr stabilen Gleichgewichtszustand, in welchem der Hetero-
zygotenanteil am Beginn der Ontogenese einer Generation vor Auslese auf
den Betrag von 1/2 gewissermassen eingefroren ist. Die am Ende einer
Generation erreichte Zusammensetzung nur aus Heterozygoten kann in der
Population nicht festgehalten werden und als Grundlage weiterer Anpassung
in den Folgegenerationen dienen. In der Natur wird so drastisch wohl kaum
einmal ausgelesen. In jeder Generation kann aber ein in den Samen vorhan-
dener Uberschuss an Nachkommen aus Selbstbefruchtung durch diese Art der
Auslese verringert werden.

c) Sexuelle Asymmetrie. Der Vollstdndigkeit halber sei erwdhnt, dass unglei-
che Haufigkeiten der Allele unter den Gameten der beiden Geschlechter den
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Heterozygotenanteil erhohen (vgl. Abbildung 4): Seien p, und p; die Haufig-
keiten von Allelen A; und A; unter allen Gameten einer Population, dann ist

, 1
P,‘j = zpipj +5 (P,Q—P?‘) ; (ij_ p]d). (6a)

Zwar kann bei Anwesenheit von mehr als nur zwei Allelen der Anteil eines
Heterozygoten gegeniiber panmiktischer Reproduktion wohl ein Defizit auf-
weisen; insgesamt ist ein Homozygoteniiberschuss bei Asymmetrie aber nicht
denkbar, denn nach Ziehe (1983, loc. cit., Kap. 2) ist

PiE p’? Vi. (6b)

Wir erkennen hieran zwar die mogliche Forderung von Heterozygotie in
der Natur; einen Einfluss auf diese Eigenschaft des Reproduktionssystems der
Population haben wir aber nicht.

d) Tragerschaft seltener Allele. Kehren wir aber einmal zu der oben benutz-
ten Darstellung von Baumen im Verbund der Population zuriick. Abbildung 5
zeigt solche Biume, welche eine Besonderheit aufweisen. Sie tragen ndmlich
als einzige Mitglieder einer Population, in welcher zwei Allele A, und A, vor-
herrschen, ein seltenes Allel A, bzw. zwei Allele A, und A,. Die Entfernung
zwischen diesen beiden Bdumen sei so gross, dass sie untereinander nicht paa-
ren konnen. Es leuchtet ein, dass die gesamte Nachkommenschaft von A A
aus Fremdbefruchtung heterozygot ist und dass auch noch die halbe Nach-
kommenschaft von A, A, aus Selbstbefruchtung heterozygot wire. Der Baum
mit dem seltenen Genotyp A, A, hiitte auch dann noch vorwiegend heterozy-
gote Nachkommen, wenn A, und A, mit geringer Haufigkeit im befruchtenden
Fremdpollen auftreten. Nach wie vor wiirden bei seiner Reproduktion ja die
Pollen mit den haufigeren Allelen A!dund Ajo‘ effektiv.

In abgeschwichter Form gilt die Erwartung vieler Heterozygoter fiir alle
Trager seltener Allele, auch wenn jeweils einige weitere Baume in der Popula-
tion seltene Allele besitzen. Sogar fiir alle Trager aller seltenen Allele ist ein
hoher Anteil Heterozygoter zu erwarten.

Die Biaume mit besonders heterozygoter Nachkommenschaft sind also
vornehmlich Tréger seltener Allele. Verdienen sie deshalb verstidrkte Beern-
tung im Rahmen der Genkonservierung? Sicher nicht, denn sie tragen diese
seltenen Allele zwar an einigen inventierten Genloci, iiber den Rest des
Genoms aber wissen wir nichts. Selbst wenn sie aber auch an anderen Genloci
seltene Allele auf sich vereinigten, so ist zu bezweifeln, ob ihre seltenen
Allele auch und gerade in dieser besonders seltenen Kombination als evolu-
tiondr erprobt, das heisst koadaptiert, gelten kénnen. Die Bedeutung einer
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koadaptierten Genausstattung an der Ebene der Population haben Stern und
Roche (1974, loc. cit., Kap. IV)dargestellt.*

e) Genfluss. Die Abbildung 5 erlaubt schliesslich die Herstellung der Ana-
logie zum Genfluss. Fiihrt ndmlich in einer Population Pollen zur Befruchtung,
welcher in einer anderen Population erzeugt wurde, so fiithrt er in dem Masse
zu Heterozygoteniiberschuss, in welchem Donor- und Empfiangerpopulation
genetisch differenziert sind. Im Grenzfall fihrt Influx eines in der Population
nicht vorhandenen Allels zur Entstehung von ausschliesslich Heterozygoten
am betreffenden Genlocus. Man erkennt daran die grosse Bedeutung des
Umfeldes einer Population nicht nur fiir die Erhaltung genetischer Variation,
indem ihr fehlende Allele zugefiihrt werden; wir erkennen daran auch die

(freilich schwache) Forderung der Heterozygotie in der Empfangerpopu-
lation.

f) Diversitir. Gibt es am Genlocus A also mehrere, insgesamt n, Allele, so
entsteht bei panmiktischer Reproduktion ein Anteil von

n-1n

Pi=2-Y Y pp; (7)

=1

Heterozygoten. Dieser ist am grossten, wenn p;= pj.Vi, J, das heisst p, = 1/n,
wie sich aus (1) unschwer ableiten ldsst. Dieser Zustand der Population ent-
spricht aber der grosstmoglichen Diversitidt des Genlocus, und wir erkennen
den diesbeziiglichen Zustand einer Population an der Nédhe zu diesem Maxi-
malwert, das heisst an der Differenz n—v (Bergmann et al, 1990). Aus den
Eigenschaften von (7) ldsst sich folgern, dass der grosstmogliche Heterozygo-
tenanteil einer zufallspaarenden Population (n—1)/n mit zunehmender Anzahl
von Allelen ansteigt und dass der Heterozygotiegrad von Individuen stark von
den Genloci mit mehreren Allelen mittlerer Hiaufigkeit gepriagt wird (Finkel-
dey, 1993). Der in der heutigen Diskussion stark beachtete Heterozygotiegrad
ist vermutlich wenig relevant fiir die Anpassung an rdumlich heterogene
Umweltbedingungen im Habitat. Schon plausibler ist diese Bedeutung bei der
Aufeinanderfolge zeitlich variierender Umweltbedingungen der Bdume ein
und derselben Generation.

Zusammenfassend ist festzustellen, dass die Verdichtung von Beobach-
tungen iiber genetische Variation zu Parametern sowohl eine einfache Cha-
rakterisierung von Populationen erlaubt als auch der Analyse ihrer Struktur
dienlich ist. Aus Eigenschaften dieser Parameter geht die grosse Bedeutung
der allelischen Diversitit eines Genlocus fiir den Heterozygotenanteil in der

4 Fiir diesen Hinweis danke ich H.-R. Gregorius.
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Abbildung 5. Heterozygotenanteile in der Samenproduktion zweier Tréger seltener Allele. Ist der
Baum als einziger Triger eines seltenen Allels homozygot, so hat er aus Fremdbefruchtung eben-

falls nur heterozygote Nachkommen.

Population hervor. Die Bedeutung der Diversitidt wichst noch, wenn man
bedenkt, welch geringe Moglichkeiten der Gestaltung der anderen Einfluss-
faktoren des Heterozygotiegrades uns offenstehen.

1.4 Klassifizierung nach allelischen Profilen

Die urspriingliche volle Information iiber die Haufigkeitsverteilung der
Allele an einem Genlocus lédsst sich auch ohne abgeleitete Parameter gra-
phisch untersuchen. Und zwar kommt die Variation besonders gut zum Aus-
druck, wenn man die Allelhdufigkeiten der Grosse nach ordnet. Wie Finkel-
dey (1993) gezeigt hat, erlauben diese Profile eine kausale Erkldrung der Ent-
stehung bzw. Aufrechterhaltung genetischer Polymorphismen. Der in Abbil-
dung 6 oben vorgestellte Genlocus LAP-B kodiert ein Enzym der Gruppe 11,
welches eine Rolle im Sekundéirstoffwechsel spielt; er ist wie andere dieser
Genloci besonders variabel (Gillespie und Langley, 1974), besitzt aber ein mit
sehr dhnlichen Héufigkeiten in allen untersuchten Populationen vorherr-
schendes Allel. Dieses wie die weniger hidufigen Allele zeigen bei der Fichte
nur quantitative Haufigkeitsunterschiede zwischen den elf Populationen ver-
mutlich sehr @dhnlichen Ursprungs in Thiiringen. Diese Profilschar ldsst auf ein
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Gleichgewicht zwischen rekurrenter Mutation und einheitlicher gerichteter
Selektion schliessen. Der Genlocus GOT-B kodiert dagegen ein Enzym der
Gruppe I, welches eine Rolle im Primirstoffwechsel spielt; diese Genloci sind
allgemein weniger variabel. Der in bisher allen Populationen der Fichte an
diesem Genlocus gefundene Majorpolymorphismus mit zwei sehr hdufigen
und nur wenigen weiteren Allelen (vgl. Abbildung 6 unten) wird durch offen-
sichtlich sehr einheitlich ausgeprdgten Selektionsvorteil der Heterozygoten,
also Uberdominanz bei Ausprigung des Merkmals Viabilitit, aufrechter-
halten. Ein Nullallel wurde in nur einer der elf Populationen gefunden. Das
gegeniiber B, und B, seltene Allel B, entsteht wahrscheinlich durch rekur-
rente Mutation.

Der Wert allelischer Profile besteht fiir uns heute auch in dem indirekten
Nachweis der adaptiven Bedeutung von Enzymgenloci. Im Verbund mit den
etwas spezifischeren Nachweisen von Adaptivitédt dieser Genloci (vgl. Zusam-
menstellungen bei Hattemer und Miiller-Starck, 1989, sowie Miiller-Starck,
1993) liefern sie wichtige Argumente fiir die Validitédt genetischer Inventuren
dieser Loci fiir die Suche nach geeigneten Genressourcen.

Ganz grundsitzlich liefert die an den allelischen Profilen erkennbare
geringe Differenzierung von Baumpopulationen ein zusitzliches Argument
gegen die lange Zeit vorherrschende These, dass die Variation an Enzym-
genloci nicht adaptiv sei und solche Genloci daher bei der Untersuchung von
Anpassungsprozessen oder bei der Ausweisung von Genressourcen (Ziehe et
al., 1989) ausser Betracht bleiben miissten. Die in vielen Populationen fast ein-
heitlichen Héufigkeitsrelationen von Allelen sind durch die Wirkung des
Zufalls allein in Form genetischer Drift indessen nicht zu erkldaren. Zwar miis-
sen wir in Anwesenheit von Genfluss durch Pollen berticksichtigen, dass die
Grosse von Populationen die Anzahl der Sameneltern bei weitem iibersteigen
kann und daher Driftvorgédnge in Bestdnden unserer Hauptbaumarten nicht
sehr lebhaft sein konnen. Angesichts der Lange der zurtickliegenden evolu-
tiondren Zeitrdume erwartete man trotzdem mehr Differenzierung. Vermut-
lich hat die in weiten Teilen des Verbreitungsgebiets von Baumarten gleicher-
massen geforderte Anpassung an die Erfordernisse der Existenz langlebiger
Pflanzen als vereinheitlichende Kraft gewirkt.

2. Der Mensch und die genetische Variation der Waldbaume

2.1 Der Mensch in Okosystemen

Als eine sehr erfolgreiche biologische Art hat der Mensch seit langem
einige ihm niitzliche Arten domestiziert, im iibrigen den Lebensraum anderer
Arten stark eingeschrdnkt und zerteilt. Hat man seit langem den durch das
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Abbildung 6. Allelische Profile an zwei Genloci der Fichte (nach Finkeldey, 1993). Die (zur Beto-
nung der seltenen Allele) logarithmische Teilung der Ordinate zeigt die Allelhdufigkeiten elf
sauerldndischer Populationen, wodurch eine ganze Profilschar entsteht. Die acht bzw. vier Allele
sind nach ihrem jeweiligen Mittelwert (in % ) geordnet. Die schraffierte Zone gibt den bei diesen
elf Populationen gefundenen Bereich an. Die Verbindungslinien zwischen den Sdulen veranschau-
lichen die Profile der einzelnen Populationen. — Die Numerierung dreier neu gefundener Allele
mit 1a, 3a und 4a ldsst die nachtrigliche Anderung einer fritheren Numerierung vermeiden. Diese
drei sowie ein Nullallel blieben in Tabelle 1 unberiicksichtigt.
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anhaltend rasche Wachstum der Weltbevolkerung bedingten Riickgang des-
Waldes beklagt, beginnt heute bereits der stindige Riickgang landwirtschaft-
lich nutzbarer Flachen Besorgnis zu erregen.

Die Folge des Wachstums der Weltbevolkerung und deren Einstellung zur
Umwelt einschliesslich globaler Biodiversitit ist ein Tempo des Verschwin-
dens biologischer Arten, welche die Geschwindigkeit ihrer evolutionidren
Neuentstehung vermutlich bei weitem tibertrifft. Da sich jeweils nur in Teil-
bereichen nachweisen lédsst, wie berechtigt diese Befiirchtung ist, wird sie noch
immer verdrédngt. Zu der physischen Vernichtung biologischer Populationen
tritt die anthropogene Verdnderung der Umwelt, welche Gleichgewichte
zwischen Arten verschiebt und destabilisiert und welche Anpassungsvorgiange
erzwingt. Miiller-Starck behandelt dieses Thema anschliessend®.

2.2 Forstwirtschaft

Aus der Theorie endlicher Populationen ergibt sich unmittelbar, dass
starke Verringerung des Umfangs von Populationen deren Variation ver-
mindert. Zu einem Zeitpunkt erhohter Belastung des Okosystems Wald durch
Umweltverdanderungen ist daher die Erhaltung der genetischen Variation der
Baumpopulationen als ihrer tragenden Mitglieder ein besonders dringliches
Anliegen (Gregorius, 1986).

Die Verringerung der Populationsgrosse wirkt sich unter Umstidnden bei
der Naturverjiingung, besonders aber wohl bei der Samenernte und Pflanzen-
anzucht zum Zweck der kiinstlichen Bestandsbegriindung, auf die Diversitat
aus. So ist beispielsweise die bei Verknappung von Saatgut geiibte Samenernte
von nur wenigen Bdumen problematisch. Wurde der einzelne Baum als
Samenelter auch von Pollen moglicherweise vieler anderer Bdume befruchtet,
so steuert er doch mindestens die Hélfte zur genetischen Information der
Samen bei. Hierdurch werden Drifteffekte heraufbeschworen. Dies gilt in
abgeschwiéchter Form fiir die Konzentration der Samenernte auf geringe Teile
der Waldflidche, auf welchen phédnotypisch bessere Bestidnde stocken. Je gros-
sere Samenmengen dort auf einmal anfallen, desto attraktiver wird diese Kon-
zentration. Dieses Thema behandelt Rotach im Rahmen einer eingehenden
Ubersicht iiber Beitriige der Forstgenetik zum Waldbau in einem nachfolgen-
den Beitrag®.

In der Ziichtung von Waldbdumen generell den einzigen Weg zur Ertrags-
steigerung des Waldes zu sehen, oder aber sie als verwerflich zu betrachten, ist
einem schonenden Umgang mit genetischer Variation nicht dienlich. Es gilt

> Miiller-Starck, G. (1994): Die Bedeutung der genetischen Variation fiir die Anpassung
gegeniiber Umweltstress. Schweiz. Z. Forstwes. 145 (1994) 12: 977-997.

® Rotach, P. (1994): Genetische Vielfalt und praktische forstliche Titigkeit: Probleme und
Handlungsbedarf. Schweiz. Z. Forstwes. 145 (1994) 12: 999-1020.

972



vielmehr die Verfahren der Ziichtung wie die der waldbaulichen Praxis auf
ihre genetischen Implikationen hin zu untersuchen. Daraus abgeleitete Emp-
fehlungen sind derzeit noch sehr allgemein und iiberhaupt spérlich. Die in den
letzten Jahren erfreulich intensivierte forstgenetische Forschungstitigkeit
wird hoffentlich bald einige dieser dringlichen Fragen beantworten konnen.

Im Grundsatz kann niemand erwarten, dass uns Wald als stdndig spru-
delnde Quelle von Wohlfahrtswirkungen oder als nachhaltiger Rohstoffliefe-
rant auf Dauer verfiigbar ist, wenn wir nicht das pfleglich behandeln, was ihm
das Uberleben in rauher Umwelt ermoglicht, ndmlich seine variable gene-
tische Information. Ein wichtiges Element unserer Bemithungen muss dabei
die Erhaltung solcher genetischer Ressourcen sein, welche auf der Grundlage
unseres jeweils neuesten Wissensstandes ausgewéhlt werden. Bei dieser Aus-
wahl leistet die Untersuchung allelischer Profilscharen wertvolle Dienste. Zu
den Auswabhlkriterien selbst gehort die Auspragung adaptiver phénotypischer
Merkmale ebenso wie ein effektiv hohes adaptives Potential und geringe Dif-
ferenzierung. Mit der Ausweisung solcher Populationen wurden in mehreren
Léandern bereits wichtige und verdienstvolle Schritte unternommen.

Die zweckdienliche Behandlung und Verjiingung dieser auch als Gen-
erhaltungswilder oder Genreservate bezeichneten Genressourcen in situ stellt
eine Aufgabe dar, welche im Verein mit der Arbeit des Forstgenetikers der
Kompetenz des Waldbauers bedarf (Schiitz, 1990). Vermutlich ist sehr bedeut-
sam, in welchem Grade die waldbauliche Behandlung an der natiirlichen
Reproduktionsweise dieser Bestdnde und am genetischen System der vertre-
tenen Baumarten orientiert ist. Mit den einzelnen Verjiingungsverfahren ver-
bindet Miiller (1990, 1993) unter diesem Gesichtspunkt sehr verschiedene
Erwartungen. Da auch in populationsgenetischer Hinsicht hierzu bisher im
wesentlichen erst Theorien entwickelt wurden, besitzt die Analyse genetischer
Daten zur Naturverjiingung (Starke, 1993) in Zusammenarbeit von Waldbau
und Forstgenetik hohe Aktualitét.
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Résumé
La variation génétique et sa signification pour la forét et les arbres forestiers

La variation génétique représente une propriété fondamentale du monde animé.
Nous appliquons ce terme aux genes ponctuels ou au génome dans son ensemble aussi
bien des membres d’une population que de la population en tant que telle. La variation
est mesurée au moyen de différents parametres tels que multiplicité, diversité, diffé-
renciation, et degré d’hétérozygotie. Les valeurs les plus élevées de ce dernier para-
metre, décisif pour la plasticité physiologique de I'individu, ont été observées parmi
tous les organismes supérieurs dans des populations d’arbres. En examinant les gran-
deurs influencgant le degré d’hétéroxygotie, la diversité génétique se présente comme le
facteur le plus important. Celle-ci forme le fondement physique de la faculté d’adapta-
tion de populations sous des conditions environnementales changeantes. La conser-
vation de populations d’arbres s’adaptant bien représente 1'une des taches futures fon-
damentales de la foresterie. Le choix de ressources génétiques correspondantes ne peut
réussir que si des méthodes de génétique forestiere sont employées; pourtant on ne
peut se passer dans ce cas de la sylviculture. Cette participation est également indispen-
sable pour la conservation de ces ressources génétiques. Traduction: S. Croptier
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