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Genetische Inventuren in Bestanden der Weisstanne
(Abies alba Mill.) — Aspekte der nacheiszeitlichen
Wanderungsgeschichte

Von Erwin Hussendorfer und Gerhard Miiller-Starck
FDK 165: 174.7 Abies: 182.1

1. Einleitung

Genetische Inventuren sind ein unentbehrliches Instrument der modernen
forstgenetischen Forschung geworden. Ziel dieser Inventuren ist die Erfas-
sung genetischer Merkmale von Individuen (zum Beispiel Baume, Jungpflan-
zen, Samen). Aus den Informationen einer reprdsentativen Anzahl von Indi-
viduen lassen sich Populationen genetisch charakterisieren und miteinander
vergleichen.

Genetische Inventuren verwenden Genmarker. Darunter versteht man
phédnotypische Merkmale, deren Ausprdgung es ermdéglicht, Riickschliisse
auf die zugrunde liegende genetische Information zu ziehen. In der forst-
genetischen Forschung werden als Genmarker vor allem Isoenzyme ver-
wendet. Neuere molekulargenetische Methoden verwenden DNS-Marker.
Die Gruppe Forstgenetik entwickelt diese Verfahren zurzeit in einem EU-
Verbundprojekt gemeinsam mit elf anderen Arbeitsgruppen, um sie fiir gene-
tische Inventuren in Waldbestinden anwenden zu konnen. Genetische Inven-
turen verhelfen zu Erkenntnissen iiber geographische Verteilungsmuster
genetischer Information. Sie ermdglichen die prizise Beschreibung geneti-
scher Variation auf der Ebene des Individuums («Heterozygotiegrad»), der
Ebene der Population (genetische Vielfalt, Diversitit, Differenzierung) oder
zwischen Populationen (genetischer Abstand, Differenzierung). Genetische
Variation ist die Voraussetzung fiir die Fihigkeit von Waldbestidnden, sich an
komplexe, wenig beeinflussbare und nicht prognostizierbare Umweltverhalt-
nisse anzupassen und dadurch zu iiberleben.

Genetische Inventuren erlauben es, genetische Ressourcen zu charakte-
risieren, Kriterien fiir Massnahmen zur Erhaltung genetischer Variation zu
erarbeiten und Risikosituationen (Genverlust, Inzucht) zu erkennen. Gene-
tische Konsequenzen anthropogener Einflussnahme (zum Beispiel Immis-
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sionsbelastungen, Waldbewirtschaftung) konnen beschrieben werden. Wer-
den genetische Inventuren in unterschiedlichen Entwicklungsphasen einer
Baumpopulation durchgefiihrt (zum Beispiel Saatgut vs. Altholz), lassen sich
zusitzlich Aussagen iiber die zeitliche oder rdumliche Dynamik genetischer
Variation treffen (zum Beispiel Selektion, Reproduktion, Genfluss) (Hattemer
et al. 1993, Kap. 8.8, Miiller-Starck 1993a, b).

2. Genetische Besonderheiten der Weisstanne

Aufgrund der Ergebnisse verschiedener Untersuchungen werden die
Anzahl und Typen eiszeitlicher Refugien und die nacheiszeitliche Riickwande-
rungsgeschichte unserer Baumarten als eine wesentliche Ursache fiir eine
Differenzierung nach morphologischen und genetischen Merkmalen betrach-
tet (Hattemer et al. 1993, Kap. 14.5).

Larsen (1986) vermutet bei der Weisstanne eine starke Selektion und gene-
tische Einengung vor oder am Ende der letzten Eiszeit bzw. einen Verlust an
genetischer Variation infolge der Riickwanderung aus den Refugialgebieten.
Fehlende Anpassungsfihigkeit (das heisst die Potenz, sich auch an kiinftige,
heterogene Umwelten anzupassen) konnte somit unter anderem fiir eine
geringere 0kologische Amplitude und verminderte Milieuanpassungsfiahigkeit
(«Mimosenhaftigkeit») der mitteleuropédischen Weisstanne im Vergleich zum
Beispiel mit kalabrischen Herkiinften verantwortlich sein.

Ergebnisse genetischer Inventuren in Europa zeigten, dass zwischen der
Region Siiditalien (einschliesslich Kalabrien) und den iibrigen Tannenarealen
in Europa die grosste genetische Differenzierung vorliegt und die Tanne Kala-
briens zusitzliche genetische Varianten besitzt, die in den iibrigen Tannen-
arealen nicht gefunden werden konnten (Bergmann und Kownatzki 1988). In
Osterreich ergaben genetische Untersuchungen an vier Enzymgenorten einen
deutlichen West-Ost-Klin, der in Zusammenhang mit der nacheiszeitlichen
Riickwanderung gebracht wird ( Breitenbach-Dorfer et al. 1993).

In der Schweiz wurden bisher noch keine genetischen Inventuren in Weiss-
tannenbestdnden durchgefiihrt, die eine Aussage iiber eine geographische
Variation genetischer Information ermdéglicht. Aufgrund der besonderen
orographischen Verhiltnisse der Schweiz — zum Beispiel zahlreiche hohe,
schmale Pisse, die tiberwunden werden mussten — ldsst sich allerdings ver-
muten, dass im Zusammenhang mit der Riickwanderung nach der letzten Eis-
zeit eine genetische Differenzierung und auch ein Verlust an genetischer
Variation («Flaschenhals-Effekt») stattgefunden hat. Im folgenden soll
anhand erster Ergebnisse genetischer Inventuren in Weisstannenbestinden
diesen Fragen unter Beriicksichtigung der Aspekte der nacheiszeitlichen Wan-
derungsgeschichte nachgegangen werden.
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3. Lage der Untersuchungsfliichen und Durchfiihrung
genetischer Inventuren

Fiir die genetischen Untersuchungen wurden aufgrund der pollenana-
lytisch rekonstruierten Riickwanderungsgeschichte der Weisstanne elf als
autochthon geltende Bestinde in der Schweiz ausgewihlt, von denen bisher
sechs untersucht werden konnten (siche Abbildung 1). Ein weiterer Bestand
im benachbarten Vintschgau (Siidtirol) wurde ebenfalls bereits beerntet, zwei
weitere Beerntungen in Bestinden in der Region Savoyen (Frankreich) und
im nordlichen Apennin (Italien) sind noch vorgesehen.

In jedem Bestand wurden auf einer Flache von 10 Hektaren jeweils
100 Baume systematisch entlang eines Gitternetzes ausgewihlt. Von diesen
Baumen wurden Knospenproben geerntet und mittels Starkegelelektropho-
rese untersucht. An 14 Genorten, die polymorph waren, also genetisch unter-
schiedliche Varianten besassen, konnte somit die genetische Struktur der
einzelnen Bestdnde ermittelt und verglichen werden (Hussenddrfer, in Vorbe-

reitung).

4. Ergebnisse pollenanalytischer Untersuchungen

Ausfiihrliche Darstellungen zur nacheiszeitlichen Wanderungsgeschichte
der Weisstanne finden sich bei Zoller (1964), Kral (1979) und Burga (1988,
1994). Im folgenden werden einige Aspekte der Refugialgebiete und Wander-
wege angesprochen, die fiir die genetischen Inventuren bedeutsam sein kon-
nen.

Refugialgebiete der Tanne

Als Refugialgebiete wahrend der letzten Eiszeit werden — ausser dem
nachgewiesenen Gebiet in den Pontinischen Stimpfen — Refugien auf der Pyre-
nden- und der Balkanhalbinsel (Firbas, 1949, Zoller, 1964, Kral, 1979) ver-
mutet.

Fiir eine Einwanderung in Zentraleuropa — und damit auch in die Schweiz
— ist nach Burga (1988) der nordliche Mittelmeerraum mit seinem Mosaik aus
unterschiedlicher Steppenvegetation und lokal eingesprengten Wéldern mass-
geblich. Von Schneider (1979) wird angenommen, dass die Tanne sogar an
Standorten im Tessin iiberdauern konnte, da sich bereits im Alleréd (10 000
bis 8800 v. Chr.) dort und in der westlichen Poebene Spuren von Abies finden
lassen.

Aufgrund genetischer Untersuchungen ergaben sich Hinweise, dass mit-
teleuropdische Tannen hauptsidchlich aus Refugialgebieten in Mittelitalien
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stammen. Der Einfluss eines mehr westlich gelegenen Refugiums (zum Bei-
spiel Pyrenden) wird fiir westliche Teile Deutschlands, der Schweiz und Kor-
sika vermutet (Bergmann und Kownatzki 1988).

Wanderwege der Tanne

Anhand der Ergebnisse von Burga (1988) lassen sich fiir die Tanne minde-
stens fiinf Einwanderungswege in die Schweiz skizzieren (siche Abbildung 1):

(A) Oberitalien — Leventina — Lukmanierpass (eventuell auch Gotthard- und
Oberalppass) — Vorderrheintal — Region Ostliche Voralpen (bis etwa
Luzern)

(B) Savoyen — Forclazpass — Westliche Voralpen — Berner Alpen

(C) Oberitalien — Simplonpass — Oberwallis

(D) Franzosischer Jura — Schweizer Jura — vermutlich Schwarzwald

(E) Etschtal — Reschenpass — Samnaun

5. Ergebnisse genetischer Inventuren

Die Ergebnisse der genetischen Inventuren in den sechs Versuchsbestéin-
den konnen wie folgt zusammengefasst werden:

(a) Die genetische Variation — ausgedriickt durch die durchschnittliche
Anzahl gefundener Allele pro untersuchten Genort (A, ) —ist grosser, als dies
aufgrund von Aussagen anderer Untersuchungen erwartet werden konnte.
So fanden beispielsweise Bergmann et al. (1990) bei der Untersuchung von
45 Weisstannenpopulationen innerhalb Europas durchschnittlich 1,8 Allele
pro Genort (bezogen auf zehn Genorte). In den sechs hier untersuchten Popu-
lationen lag dieser Wert bei 2,1 Allelen pro Genort (bezogen auf 14 Genorte).

Betrachtet man lediglich die acht Genorte, die beiden Untersuchungen
gemeinsam sind, so errechnet sich fiir die europédischen Populationen der Wert
2,0, wihrend er in der Schweiz bei 2.4 liegt. Dieser Befund ist darauf zuriick-
zufiihren, dass hier genetische Varianten (Allele) identifiziert werden konn-
ten, die in der Untersuchung von Bergmann ez al. (1990) nicht beobachtet wur-
den (siehe auch Punkt (b)). Eine mogliche Erkldrung dafiir sind die mit 100
Bdumen vergleichsweise grossen Stichprobenumfénge der hier durchgefiihr-
ten Untersuchung. Je grosser der Umfang einer Stichprobe ist, desto grosser
ist auch die Wahrscheinlichkeit, dass seltene Varianten in der Stichprobe auf-
treten (Hattemer et al. 1993, Kap. 8.8).

Im Vergleich zeigen die A -Werte der sechs Untersuchungsflichen in
der Schweiz ebenfalls Unterschiede. Die Werte liegen zwischen 2,0 und 2,2
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(bezogen auf 14 Genorte). Dies erklért sich dadurch, dass nicht alle (seltenen)
Allele iiberall vorhanden sind bzw. durch die Stichprobe erfasst wurden.

(b) Die bisher nur in der Schweiz nachgewiesenen Allele oder Genotypen
(vgl. Bergmann et al., 1990, Konnert, 1992) beziehen sich vor allem auf die
Genorte AP-A, AP-C, AP-D, NADH und PGM (Hussendorfer, in Vorberei-
tung). Je mehr Varianten vorhanden sind, desto grosser ist auch die genetische
Variation. Unter dem Aspekt der Erhaltung genetischer Ressourcen ist aller-
dings zu beachten, dass diese Varianten meist selten sind, das heisst mit weni-
ger als 5 % auftreten. Sie sind deswegen besonders dem Risiko eines Verlustes
ausgesetzt (Hattemer et al. 1993, Kap. 12.1-12.3).

(c) Zwischen den einzelnen Untersuchungsflichen wurden an fiinf der 14
polymorphen Genorte, ndmlich AP-A, AP-C, AP-D, GOT-B und 6PGDH-A
statistisch signifikante Unterschiede hinsichtlich der Allel- bzw. Genotypen-
verteilung gefunden. Eine deutliche Differenzierung zeigten auch die Werte
der gametischen Multilocus-Diversitit, die beispielsweise im Untersuchungs-
bestand «Bondo» im Vergleich zum Untersuchungsbestand «Signau» beinahe
dreimal so gross sind (Hussendorfer, in Vorbereitung).

(d) An den Genorten AP-D und MNR-A zeigte die Verteilung der selte-
nen Allele AP-D1, AP-D3 und MNR-A1 deutliche Unterschiede sowohl hin-
sichtlich des Auftretens als auch der Héaufigkeiten in den bisher untersuchten
Bestidnden siehe Tabelle 1).

1 Le Brassus (JU) 5 Sierre (VS)
N 2 Neuenburg (NE) 6 Signau (BE)
1\ 3 Martigny (VS) 7 Zofingen (AG)
4 Gstaad (BE) 8 Schwarzenberg (LU)
9 Vergeletto (TI)
10 Bondo (GR)
11 Tschlin (GR)

(E)
(D)
[J Ap-D1
B Ar-D3
[J MNR-A 1

Abbildung I. Lage der 11 Tannen-Versuchsflachen in der Schweiz. Die Pfeile geben den aufgrund
pollenanalytischer Befunde vermuteten Wanderweg der Tanne wieder. Die Kreisdiagramme zei-
gen geographische Verteilungsmuster der seltenen Allele an den Enzymgenorten AP-D und
MNR-A der bisher untersuchten Flichen (Nr. 4, 6, 8,9, 10, 11).
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Das Allel AP-D1 wurde in den Bestanden Tschlin, Bondo, Vergeletto und
Schwarzenberg beobachtet, wobei eine klinale Abnahme von Siidosten nach
Nordwesten festzustellen ist. Die beobachteten Héiufigkeiten liegen zwischen
8,5% und 3,5% (siehe Tabelle I). Bei diesen Haufigkeiten diirfte das Fehlen
dieser Variante in den Bestdnden Signau und Gstaad nicht auf zu kleine Stich-
probenumfinge zuriickzufiihren sein, so dass Riickschliisse auf die nacheiszeit-
liche Wanderungsgeschichte der Weisstanne moglich sind (siehe Punkt (6)).

Das Allel AP-D3 wurde in den Bestidnden Bondo, Vergeletto, Schwarzen-
berg und Signau gefunden, wobei ebenfalls eine klinale Abnahme der Héaufig-
keiten von Siiden nach Nordwesten zu beobachten ist. Aufgrund der relativ
geringen Haufigkeiten (4 % bis 0,5 % ) kann aber nicht ausgeschlossen werden,
dass es in den iibrigen Bestdnden vorhanden ist und lediglich durch die Stich-
probe nicht erfasst wurde. Weitere Untersuchungen mit grosseren Stich-
probenumfingen bzw. in einer grosseren Anzahl von Bestinden kdnnten in
diesem Fall zusitzliche Informationen liefern. Das Allel MNR-A1 wurde in
den Bestinden Gstaad, Signau und Schwarzenberg beobachtet, wobei ein
West-Ost-Klin auftritt. Aufgrund der Héufigkeiten (3,5 % bis 1,5 %) wire es
wiederum denkbar, dass diese Variante in den anderen Bestdnden bei gros-
seren Stichprobenumféangen noch gefunden werden konnte. Allerdings zeigen
genetische Untersuchungen in Weisstannenbestdnden in Frankreich und
Deutschland (Bergmann und Kownatzki 1988, Konnert 1992), dass diese Vari-
ante nur in Westeuropa auftritt und daher ein Zusammenhang mit der nach-
eiszeitlichen Riickwanderung sehr wahrscheinlich ist.

Tabelle 1. Prozentuale Héaufigkeiten der Allele an den Enzymgenorten AP-D und MNR-A.

Genort AP-D MNR-A
Bestand 1 2 5 Sa. 1 25154,
Tschlin 85 | 915 100 100 | 100
Bondo 8 88 | 4 | 100 100 | 100
Vergeletto 45 1935] 2 | 100 100 | 100
Schwarzenberg o0 (935 & | 100 x5 198.5] 100
Signau 995 B85 | 100 f 851 97.5| 100
Gstaad 100 100 | 3.5 | 96.5| 100

6. Diskussion der Ergebnisse, verglichen mit pollenanalytischen Befunden
der nacheiszeitlichen Wanderungsgeschichte

Die Beobachtung einer hoheren durchschnittlichen Anzahl von Genen im
Vergleich mit Weisstannenpopulationen des benachbarten Auslandes (mit
Ausnahme von Tannenpopulationen in Kalabrien) ldsst erkennen, dass eine
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allgemeine Tendenz zu Genverlust infolge der nacheiszeitlichen Riickwande-

rung nicht offensichtlich ist. Das Auftreten genetischer Varianten nur in eini-

gen der untersuchten Bestdnde konnte allerdings mit der nacheiszeitlichen

Entwicklung der Weisstannenverbreitung in der Schweiz zusammenhéngen

(differenzierte Wanderwege).

Die an fiinf Genorten gefundenen signifikanten Unterschiede hinsichtlich
der Allel- und Genotypenverteillung konnen ebenso wie die grosse Differen-
zierung der gametischen Multilocus-Diversitédt zwischen den einzelnen Unter-
suchungsflichen zweierlei Ursachen haben. Zum einen ist es denkbar, dass
diese Verteilungsmuster tatsdchlich aufgrund unterschiedlicher nacheiszeit-
licher Wanderung entstanden sind und heute noch festgestellt werden kénnen.
Sie konnen aber auch das Ergebnis einer spéter eingetretenen Fragmentierung
sein (zum Beispiel durch eine rdumliche Trennung in verschiedenen Télern).
Ortliche Variationsmuster konnten anschliessend dadurch entstehen, dass
kein Genaustausch zwischen den rdumlich getrennten Populationen mehr
stattgefunden hat und genetisch bedeutsame Prozesse (zum Beispiel gene-
tische Drift) wirksam wurden. Ein eindeutiger Zusammenhang zwischen
diesen Befunden und der nacheiszeitlichen Wanderungsgeschichte ist daher
nicht herzustellen.

Betrachtet man allerdings die Verteilungsmuster dreier selteneren Allele
an den Genorten AP-D und MNR-A (siehe Abbildung 1), so ldsst sich im Ver-
gleich mit pollenanalytischen Befunden und unter dem Vorbehalt der Repré-
sentativitdt der Stichproben folgendes feststellen:

— Im Versuchsbestand «Tschlin» findet sich nur die Variante AP-D1 — im
Vergleich mit den anderen Flichen am héufigsten — wihrend die Varian-
ten AP-D3 und MNR-A1 fehlen. Dieser Befund konnte Ergebnissen pol-
lenanalytischer Forschung entsprechen, die fiir die Weisstannen in Tschlin
eine separate Einwanderung in die Schweiz aus dem Vintschgau iiber den
Reschenpass annehmen (Route «E» in Abbildung 1).

— In den Versuchsbestinden «Bondo» und «Vergeletto» findet sich eine
zusiatzliche Variante — AP-D 3 —, die auch noch in den Versuchsbestinden
«Schwarzenberg» und «Signau» beobachtet wurde. Diese Feststellung
konnte ebenfalls im Einklang mit pollenanalytischen Befunden stehen,
wonach ein weiterer Wanderweg der Weisstanne aus Oberitalien bis zu den
Ostlichen Voralpen vermutet wird (Route «A» in Abbildung 1).

— Im Versuchsbestand «Gstaad» fehlen die Varianten AP-D1 und AP-D3, es
tritt nur die Variante MNR-A1 auf. Diese findet sich ebenfalls in den
Bestinden «Signau» und «Schwarzenberg». Diese Beobachtung entspricht
sowohl pollenanalytischen Befunden hinsichtlich der Einwanderung
(Route «B» in Abbildung 1) als auch Ergebnissen genetischer Unter-
suchungen, die bereits aufgrund des Auftretens dieser Variante ein sepa-
rates Refugialgebiet fiir Tannenvorkommen in Westeuropa vermuten
(Bergmann und Kownatzki 1988).
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— In der Region «Schwarzenberg» — «Signau» konnten Route «A» aus dem
Stiden kommend und Route «B» aus dem Stidwesten kommend (siehe
Abbildung 1) zusammengetroffen sein, da sich im Versuchsbestand
«Schwarzenberg» alle drei Varianten finden lassen.

7. Schlussfolgerungen und Ausblick

Die ersten genetischen Inventuren in sechs autochthonen Weisstannenbe-
stianden der Schweiz lassen bereits deutliche geographische Variationsmuster
genetischer Information bei dieser Baumart erkennen. Die gefundenen Unter-
schiede zeigen aber auch, dass es notwendig sein wird, eine grossere Anzahl
von Bestidnden in die Untersuchung mit einzubeziehen. Die Ergebnisse wer-
den in erster Linie fiir die Ausweisung von Genreservaten von grosser Bedeu-
tung sein und die Grundlage bilden, um geeignete Massnahmen zum Schutz
genetischer Ressourcen bei der Weisstanne zu entwickeln. Sie konnen aller-
dings auch wertvolle Hinweise zum Beispiel fiir die Ausweisung von Samen-
erntebestdnden oder zur Auswahl von geeigneten Herkiinften bei geplanten
Unterbaumassnahmen bzw. Wiederaufforstungen liefern.

Besonders hervorzuheben ist, dass es die gewonnenen Ergebnisse ermog-
lichen, pollenanalytische Befunde hinsichtlich der eiszeitlichen Refugialge-
biete bzw. nacheiszeitlicher Wanderungswege einheimischer Weisstannen
nachzuvollziehen. Genetische Inventuren in weiteren Bestinden konnten viel-
leicht pollenanalytische Forschung dort ergidnzen, wo diese aufgrund des Feh-
lens geeigneter Untersuchungsobjekte (zum Beispiel Moore) an ihre Grenzen
stosst. In Zukunft werden bei derartigen Fragen verfeinerte molekulargene-

tische Methoden, die zur Zeit in Entwicklung sind, eine weitere Hilfestellung
leisten konnen.
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Résumé

Inventaires génétiques dans les peuplements de Sapins blancs (Abies alba Mill.):
Rétrospective de la réimmigration postglaciaire des foréts

Ce travail présente les résultats d’'une étude pilote sur la variation génétique des
Sapins blancs en Suisse. Il décrit les possibilités d’utiliser les inventaires génétiques et
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il évoque les particularités génétiques du Sapin blanc apres la réimmigration postgla-
ciaire des foréts. Les résultats des inventaires obtenus jusqu’ici pour six peuplements
confirment I’hypothese selon laquelle la variation génétique ne s’est pas considérable-
ment appauvrie apreés cet événement. L'analyse de la distribution géographique
d’alleles rares débouche sur des résultats qui sont en parfaite concordance avec ceux de
I’analyse des pollens.

Les caractéristiques génétiques fournissent des renseignements utiles dans de mul-
tiples circonstances. Ils permettent a la fois d’établir la rétrospective de la réimmigra-
tion postglaciaire des foréts, de déceler les influences néfastes sur les structures
génétiques des peuplements forestiers et de développer des méthodes de protection des
ressources génétiques. Traduction: Monique Dousse
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