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Lokale Anpassung bei Waldbaumarten: geneti-
sche Prozesse und Bedeutung im Klimawandel

Christian Rellstab
Andrea R. Pluess
Felix Gugerli

Eidgendssische Forschungsanstalt fir Wald, Schnee und Landschaft (CH)*
Eidgendssische Forschungsanstalt fir Wald, Schnee und Landschaft (CH)
Eidgendssische Forschungsanstalt fir Wald, Schnee und Landschaft (CH)

Lokale Anpassung bei Waldbaumarten: genetische Prozesse und Bedeutung
im Klimawandel

Waldbaume werden sich in Zukunft den grossen Klimaverdanderungen anpassen miissen. Dabei spielen geneti-
sche Prozesse eine zentrale Rolle. Dank technologischer Fortschritte ist es heute méglich, die Spuren der natiir-
lichen Auslese und der lokalen Anpassung im Erbgut zu identifizieren. Umweltassoziationsstudien suchen nach
dem Zusammenhang zwischen Umweltfaktoren an einem Standort und anpassungsrelevanten genetischen Mus-
tern. Anhand bisheriger Untersuchungen an Waldbdaumen — auch eigener Studien an Eichen und Buchen in der
Schweiz — zeigen wir, dass Bestande entlang verschiedener Umweltgradienten (insbesondere Temperatur und
Niederschlag) genetisch differenziert sind. Es wurden zahlreiche Gene gefunden, die bei der Anpassung an die
lokalen Umweltbedingungen mutmasslich eine Rolle spielen. Aufgrund von Umweltassoziationsanalysen kdnnte
man nun Baume, Bestande und Saatgut identifizieren, die an die zukiinftigen Bedingungen am besten ange-
passt sind. Da solche Ansatze aber noch in den Anféangen stecken und die Wechselbeziehungen von Genom und
Umwelt sehr komplex sind, sollte man sich vorerst auf die Erhaltung der (anpassungsrelevanten) genetischen
Vielfalt, die Férderung von Naturverjiingung und die Vernetzung der Bestande konzentrieren. So wird die Grund-
lage geschaffen, dass sich Bestande durch natiirliche Prozesse an neue Umweltbedingungen anpassen kénnen.

Keywords: climate change, environmental association, forest trees, landscape genomics, local adaptation, na-
tural selection
doi: 10.3188/52f.2016.0333
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n der Schweiz diirfte sich im Zuge des Klimawan-
dels die mittlere Jahrestemperatur bis Ende des
Jahrhunderts um 3 bis 4 °C erhohen, und die
Trockenheit diirfte bedeutend zunehmen (Remund
& Augustin 2015). Die Anpassung an solch neue Be-

bestdnde genetisch verdndern miissen, um an die er-
warteten zukiinftigen Bedingungen angepasst zu
sein.

dingungen ist fiir Waldbaumarten mit Generations-
zeiten von mehreren Jahrzehnten wohl schwierig zu
bewiltigen (Aitken et al 2008). Es besteht die Gefahr,
dass als Folge der Fehlanpassung Bestinde oder Ar-
ten weniger Nachkommen erzeugen, weniger wach-
sen und lokal verschwinden, was eingeschriankte
oder tempordr fehlende Waldleistungen zur Folge
hitte. Ausserdem konnten lokal vorkommende
Baumarten von besser angepassten verdrangt wer-
den, was insbesondere seltene Arten zusdtzlich ge-
fahrdet. Dies kdnnte grosse 6kologische und 6kono-
mische Folgen haben (Hanewinkel et al 2013). Daher
ist es wichtig, das Anpassungspotenzial von Wald-
bdumen zu untersuchen und dabei insbesondere
auch die Frage, in welchem Masse sich Waldbaum-
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Kleines 1x 1 der genetischen Anpas-
sung und der methodischen Ansitze

Die morphologische und die physiologische
Auspragung von Merkmalen eines einzelnen Bau-
mes (Phdnotyp) variiert in Abhdngigkeit der Umwelt
und des Genotyps (Abbildung 1). Der Beitrag dieser
zwei Faktoren zur phdnotypischen Variation wird in
genokologischen Studien untersucht. Dass Bidume
einen anderen Wuchs und eine andere Phédnologie
(Entwicklung innerhalb eines Jahres) aufzeigen,
wenn sie einer veranderten Umwelt ausgesetzt wer-
den, wurde schon sehr frith dokumentiert (Linnaeus
1739). Erste Versuche fiir den Vergleich des Wuch-
ses von Fohrenprovenienzen aus verschiedenen Re-
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Abb 1 Zusammenhang zwischen Umwelt, Genotyp, Phdnotyp und Fitness, mit Beispielen
messbarer Parameter. Der Phédnotyp eines Baumes wird von Genotyp und Umwelt be-
stimmt. Die natiirliche Auslese (dunkelrote Pfeile) wirkt durch die Umwelt auf die Fitness
(auch ein phénotypisches Merkmal) und dndert damit tiber Generationen hinweg die ge-
netische Zusammensetzung eines Bestands. Mit Umweltassoziationsanalysen (schwarzer
Pfeil) wird der Zusammenhang zwischen Umwelt und Genotyp untersucht. Abbildung mo-
difiziert nach Rellstab et al (2015).

gionen Europas wurden Mitte des 18. Jahrhunderts
angelegt, als die franzosische Marine auf der Suche
nach passendem Holz fiir Masten ihrer Kriegsschiffe
war (Langlet 1971). Auch in der Schweiz konnte frith
gezeigt werden, dass die Anpassung an die Umwelt
am Herkunftsort einen entscheidenden Einfluss auf
das Wachstum an einem neuen Standort hat (Eng-
ler 1905).

Da in solchen Provenienzversuchen die Um-
welt fiir alle Individuen gleich gehalten wird, wei-
sen Unterschiede im Phidnotyp auf Unterschiede im
Genotyp hin (Namkoong 1979). Dieser quantitativ-
genetische Ansatz erlaubt es, die genetische Diffe-
renzierung innerhalb von Arten ohne Kenntnis der
molekulargenetischen Grundlage zu erfassen und
diese mit den Umweltbedingungen des urspriingli-
chen Standorts in Bezug zu bringen. Bei langlebi-
gen Organismen wie bei Baumen ist es sehr zeit- und
platzaufwendig, die Versuche bis zum Adultstadium
durchzufithren, um Angaben {iber die Fitness (im
urspriinglichen Sinn die Anzahl gesunder Nach-
kommen) zu erhalten. Die zu Beginn des 20. Jahr-
hunderts angelegten Provenienzversuche in der
Schweiz liefen im Schnitt «nur» 45 Jahre (Zingg
2009). Heute werden Studien zur genetischen Dif-
ferenzierung oft an Keimlingen und Samlingen
durchgefiihrt und dabei zum Beispiel das Wachs-
tum als Merkmal fiir Fitness gemessen, was Einbli-
cke in die wichtige Etablierungsphase erlaubt. Eine
Alternative zu diesem experimentellen Ansatz sind
molekulargenetische Untersuchungen, die Spuren
der lokalen Anpassung spezifischen Orten im Ge-
nom (Erbgut) und genetischen Prozessen zuordnen
konnen.

WISSEN

Natiirliche Auslese und lokale Anpassung

Waldbdaume haben verschiedene Moglichkei-
ten, auf verdnderte Umweltbedingungen zu reagie-
ren. Der einzelne Baum kann seine Physiologie und
Phinologie bis zu einem gewissen Grad den neuen
Bedingungen anpassen (phdnotypische Plastizitat).
Um den Fortbestand in einer Region zu gewahrleis-
ten, konnen sich Arten oder Herkiinfte durch Samen
ausbreiten und so neue Habitate besiedeln, an die sie
bereits angepasst sind. Bestinde konnen sich aber
auch lokal (am Standort) anpassen, indem sie ihre
genetische Zusammensetzung verdndern. Grundlage
dafiir kann die bereits vorhandene genetische Va-
riation sein. Neue Genvarianten konnen aber auch
spontan entstehen (Mutationen) oder durch Pollen
und Samen in Bestdnde eingefiihrt werden.

Lokale Anpassung auf genetischer Ebene ist
eine Folge der natiirlichen Auslese (Selektion; Kawe-
cki & Ebert 2004). Wenn ein Baum bei gewissen Um-
weltbedingungen eine hohere Fitness aufweist als
ein anderer, erhoht sich die Chance, dass sein Erb-
gut an die ndachsten Generationen weitergegeben
wird. Mit der Zeit entwickeln sich so Bestinde, die
an die lokalen Bedingungen angepasst sind. Hat eine
Provenienz unter den lokalen Umweltbedingungen
eine hohere Fitness als eine Provenienz aus einem
anderen Habitat — und umgekehrt —, ist die lokale
Anpassung gegeben (Abbildung 2a). Weil die Fitness
mehrheitlich genetisch gesteuert ist, kann man
durch die Kombination von 6kologischen und gene-
tischen Daten nicht nur herausfinden, ob Bestinde
lokal angepasst sind, sondern auch, welche Gene
und Umweltfaktoren dabei involviert sind.

Nehmen wir einen Locus (Genort) in einem
Gen, das fir den Wasserhaushalt des Baumes wich-
tig ist. Von diesem Locus gibt es zwei Allele (Varian-
ten): das eine Allel ist bei trockenen Bedingungen
vorteilhaft (Allel T), das andere erh6ht bei feuchten
Bedingungen die Fitness (Allel F). Sind Bestinde
lokal angepasst, finden wir Allel F in trockenen Ha-
bitaten kaum, dafiir ist es an feuchten Standorten
hdufig (Abbildung 2b). An intermedidren Standor-
ten erwarten wir beide Allele und somit bei einer
grossen Anzahl von Bestinden eine Korrelation der
Bodenfeuchtigkeit mit der Haufigkeit von Allel F (Ab-
bildung 2¢). Natiirliche Auslese und lokale Anpas-
sung hinterlassen also Spuren in denjenigen Genen,
die die Fitness beeinflussen. Diese genetische Varia-
tion bezeichnet man daher als anpassungsrelevant
(adaptiv). Der iberwiegende Teil des Genoms ist von
Anpassung jedoch nicht betroffen: Andere Prozesse
wie Genfluss (Austausch von genetischem Material
durch Ausbreitung und/oder Fortpflanzung) und ge-
netische Drift (zufédllige Verdnderungen der Allelfre-
quenzen) wirken auf das gesamte Genom; die so ent-
stehenden genetischen Unterschiede nennt man
neutrale genetische Variation.

Schweiz Z Forstwes 167 (2016) 6: 333-340
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Abb 2 Die genetische Basis der lokalen Anpassung und ihre Abhdngigkeit von Umweltfaktoren (schematische Darstellung). a) Lokale Anpassung ist gegeben,
wenn der lokale Bestand eine héhere Fitness aufweist als ein standortfremder Bestand (modifiziert nach Kawecki & Ebert 2004). Ist die Fitness genetisch ge-
steuert, weist die an Trockenheit angepasste Herkunft (T; weiss) an trockenen Standorten eine héhere Fitness auf als eine an feuchte Standorte angepasste
Herkunft (F; rot) und umgekehrt. b) Erwartete Hdufigkeit des «feuchten» Allels (F) an einem trockenen bzw. feuchten Standort unter der Annahme, dass die
Anpassung an Feuchtigkeit durch ein Gen mit den beiden Allelen F und T («trocken») beeinflusst wird. c) Erwartete Hdufigkeit des «feuchten» Allels (F) ent-
lang eines Feuchtigkeitsgradienten.

Genomische Technologien und Daten

Die technischen Fortschritte in der Molekular-
biologie ermdglichen die Untersuchung der lokalen
Anpassung auf breiter Ebene — von ausgewdhlten
Kandidatengenen (Gene, die man aufgrund bisheri-
ger Erkenntnisse als adaptiv erachtet) bis hin zum ge-
samten Genom. Heutzutage werden fiir solche Stu-
dien fast ausschliesslich SNP(single nucleotide
polymorphism)-Marker beniitzt: SNPs sind Stellen
im Genom, an denen sich die einzelnen Nukleotide
(die Basen A, T, C und G, aus denen die DNA besteht
und deren Reihenfolge die Aminosdauren und damit
die Proteine bestimmt) zwischen Individuen unter-
scheiden. SNPs werden meist durch Sequenzierung
der DNA bestimmt. Moderne Sequenziertechnolo-
gien konnen Tausende bis Millionen von SNPs erfas-
sen. Heute sind fiir viele Baumarten zumindest die
Sequenzen verschiedener Kandidatengene bekannt,
fiir einige Baumarten ist sogar das ganze Genom cha-
rakterisiert, zum Beispiel fiir die westliche Balsam-
pappel (Populus trichocarpa, das erste entschliisselte
Baumgenom iiberhaupt; Tuskan et al 2006), die Fichte
(Picea abies, das erste entschliisselte Nadelbaum-Ge-
nom; Nystedt et al 2013) und die Stieleiche (Quercus
robur; Plomion et al 2016). Zusdtzlich sind fiir immer
mehr Gene die biologischen Funktionen bekannt.
Dies erleichtert die Planung und Interpretation von
Studien zur lokalen Anpassung.

Populations- und Landschaftsgenomik

Dass die nattirliche Auslese zu grossen Unter-
schieden in Allelhdufigkeiten zwischen Populatio-
nen fiihren kann (Abbildung 2b), macht sich die Po-
pulationsgenomik (Hohenlohe et al 2010) zunutze
und sucht nach solchen stark differenzierten Stel-
len im Genom (sog. Ausreisseranalyse). Die Land-
schaftsgenomik (Sork et al 2013) hingegen sucht
mittels Umweltassoziationsanalysen (Ubersicht in
Rellstab et al 2015) nach einem Zusammenhang
zwischen Standorteigenschaften und Allelhdufig-
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keiten (Abbildung 2¢). Eine Herausforderung besteht
darin, genaue und verldssliche standortspezifische
Umweltdaten zu sammeln. Topografische (z.B.
Hangneigung, Exposition) und klimatische Fakto-
ren (z.B. Temperatur, Niederschlag, Sonnenein-
strahlung) sind oft bekannt, wahrend Bodeneigen-
schaften (z.B. Nahrstoffe, pH, Austrocknungsgefahr)
oder biotische Faktoren (z.B. Frassdruck, Parasiten-
befall) meist nur mit grossem Aufwand zu bestim-
men sind. Die Landschaftsgenomik bietet nicht nur
die Moglichkeit, die heutige Angepasstheit zu beur-
teilen. Dank detaillierter regionaler Klimaprogno-
sen kann auch die potenzielle zukiinftige Fehlan-
passung abgeschitzt werden. Damit ist es theoretisch
moglich, Einzelbdume oder Saatgut zu analysieren
und abzuschidtzen, in welcher Region diese Geno-
typen unter dem Klimawandel die hdchste Fitness
haben werden.

Populations- und Landschaftsgenomik stossen
jedoch auch an Grenzen. Bei Waldbaumarten feh-
len oft die genetischen Sequenzdaten, weil insbe-
sondere Nadelbdume riesige Genome haben. Zum
Beispiel besteht das Genom der nordamerikanischen
Weihrauchkiefer (Pinus taeda) aus 22 Milliarden
Nukleotiden (Zimin et al 2014) und ist damit sie-
benmal grosser als dasjenige des Menschen. Dabei
unterscheidet sich die Anzahl Gene bei den verschie-
denen Arten kaum. Der Unterschied rithrt vor allem
von repetitiven Sequenzen her, die bei der Weih-
rauchkiefer iiber 80% des Genoms ausmachen. Die
wichtigste Einschrankung von Populations- und
Landschaftsgenomik ist aber die rein korrelative Na-
tur der Analysen. Wird zum Beispiel eine Assozia-
tion zwischen einem Gen und einem Umweltfaktor
gefunden, heisst das noch nicht, dass dieses Gen
auch wirklich direkt die Fitness beeinflusst. Darum
sind Assoziationsanalysen hdufig ein erster Schritt,
um Kandidatengene zu identifizieren. In weiteren
Schritten sollten diese Kandidaten verifiziert wer-
den, zum Beispiel durch die Bestatigung der Korre-
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Abb 3 Die Eichen (hier eine Flaumeiche aus Beillon im Wallis) machen in der Schweiz
heute nur 2% der Anzahl Bdume aus. Sie dtirften aber vom Klimawandel profitieren, da
sie héhere Temperaturen bevorzugen und eine gréssere Trockenheitsresistenz aufweisen
als andere Baumarten. Foto: Sabine Brodbeck

lation in zusdtzlichen Bestinden oder durch Ver-
pflanzungsexperimente. Mit diesen wird getestet, ob
die identifizierten Allele unter gewissen Umweltbe-
dingungen tatsdchlich vorteilhaft sind.

Landschaftsgenomik bei Waldbaumen

Eine der ersten Landschaftsgenomik-Studien
bei Waldbaumarten zeigte, dass die Allelfrequenzen
gewisser SNPs der Douglasie (Pseudotsuga menziesii)
nicht nur mit deren Winterhirte, sondern auch mit
den an den Herkunftsstandorten herrschenden Tem-

Tongehalt im Boden*
Kontinentalitat**
Niederschlagssumme im Winter
Anzahl Trockentage

Anzahl Frosttage

Relative Luftfeuchtigkeit

Globale Sonneneinstrahlung
Mittlere Niederschlagssumme
Evapotranspiration
Standortwasserbilanz

Maximale Temperaturamplitude***
Magnesiumgehalt im Boden*
Schénwetter-Sonneneinstrahlung
Spatester Frosttag
Niederschlagssumme im Sommer

I I I I I I 1 1 I 1
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Anzahl assoziierte Genomregionen
B Traubeneiche  E Flaumeiche [ stieleiche
Abb 4 Die 15 am hdufigsten mit genetischen Markern assoziierten Umweltfaktoren in den
drei untersuchten Eichenarten, sortiert nach abnehmender Héufigkeit der summierten As-

soziationen. * in 0-40 cm Tiefe, ** maximaler Jahrestemperaturunterschied, *** in der Ve-
getationsperiode.
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peraturen im Nordwesten der USA korrelierten
(Eckert et al 2009). Diese Bestdtigung der Dreiecks-
beziehung Umwelt-Genotyp-Phanotyp (Abbil-
dung 1) ist ein starker Hinweis dafiir, dass diese Loci
tatsachlich adaptiv sind und dass die Temperatur fiir
diese Art bei der natiirlichen Auslese sehr wichtig
ist. Auch fiir in der Schweiz beheimatete Baumarten
gibt es Untersuchungen: Bei vier Koniferenarten
(Weisstanne [Abies alba], Larche [Larix decidua], Arve
[Pinus cembra] und Bergfohre [Pinus mugo]) der Alpen
und des Apennins fanden Mosca et al (2012) viele
Assoziationen der genetischen Variation mit nieder-
schlags- und temperaturbezogenen Faktoren, ins-
besondere den Jahrestiefsttemperaturen. Bei der
Schwarzerle (Alnus glutinosa) kombinierten De Kort
et al (2014) Experimente mit Umweltassoziationsstu-
dien und konnten zeigen, dass adaptive genetische
Variation und phanotypische Merkmale - insbeson-
dere Blattgrosse und Phanologie — mit der Tempera-
tur korrelierten. Biume von warmeren Standorten
hatten kleinere Blatter, vermutlich weil kleinere Blat-
ter weniger Wasser verlieren als grossere.

Lokale Anpassung bei der Eiche

Die drei hdufigsten Eichenarten der Schweiz,
die Trauben- (Q. petraea), die Flaum- (Q. pubescens,
Abbildung 3) und die Stieleiche (Q. robur), machen
etwa 2% der Waldbdume der Schweiz aus (Cioldi et
al 2010). Dieser Anteil diirfte als Folge der Klima-
erwdrmung zunehmen (Hanewinkel et al 2013), weil
insbesondere die Trauben- und die Flaumeiche als
trockenheitsresistent gelten. Da fiir die Eiche inzwi-
schen viele genomische Daten vorhanden sind, war
sie wiederholt Objekt von Studien zur lokalen An-
passung, insbesondere beziiglich Temperatur und
Trockenheit (z.B. Alberto et al 2013).

Rellstab et al (2016) untersuchten die adaptive
genetische Variation von 71 autochthonen Bestdn-
den aller drei Eichenarten aus der ganzen Schweiz.
Dabei wurden in 94 Kandidatengenen insgesamt
tiber 3500 SNPs gefunden und mit mehr als 30 Um-
weltfaktoren der Kategorien Topografie, Klima und
Boden (am Standort gemessen) in Bezug gesetzt.
Hunderte von SNPs waren mit mindestens einem
Umweltfaktor korreliert. Ausser beim Tongehalt im
Boden unterschied sich die Anzahl Assoziationen
der wichtigsten Umweltfaktoren deutlich zwischen
den Arten (Abbildung 4). Vor allem temperatur- und
niederschlagsbezogene Faktoren waren von Bedeu-
tung; Topografie, Sonneneinstrahlung und die rest-
lichen untersuchten Bodenfaktoren spielten meist
eine kleinere Rolle. In einem Gen (Galactinol Synt-
hase 1) war es der gleiche SNP, der in allen drei Ar-
ten mit der jdhrlichen Niederschlagssumme korre-
lierte (Abbildung S). Galactinol Synthase 1 ist ein
Schliisselenzym bei der pflanzeneigenen Synthese
von Kohlenhydraten und wird unter anderem bei
Salz- und Trockenstress vermehrt produziert.

Schweiz Z Forstwes 167 (2016) 6: 333-340
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Die Studie von Rellstab et al (2016) schitzte
zudem die potenzielle genetische Angepasstheit an
zukiinftige (modellierte) Klimabedingungen ab. Da-
bei zeigte sich, dass zum Teil betrdchtliche Anderun-
gen der Allelhédufigkeiten (bis zu 50% in einzelnen
Bestanden) notig sind, um fiir zukinftige Umwelt-
bedingungen gewappnet zu sein. Die Stieleiche
scheint am besten an die modellierten héheren Tem-
peraturen angepasst zu sein. Beziiglich zukiinftig re-
duzierter Wasserverfiigbarkeit hingegen war es die
Traubeneiche, und auch in kleinerem Masse die
Flaumeiche, deren Bestdnde genetisch am besten fiir
die Zukunft vorbereitet scheinen. Interessanterweise
deckt sich dieser Befund mit den 6kologischen Pra-
ferenzen der Eichenarten, kommt die Stieleiche doch
heute schon an wiarmeren, die Trauben- und die
Flaumeiche an eher trockenen Standorten vor.

Es ist allerdings schwierig, vorauszusagen, wie
die einzelnen Eichenbestinde konkret auf den fort-
schreitenden Klimawandel reagieren werden. Die
grossen theoretisch notigen Anderungen der Allel-
héiufigkeiten sind dank des hohen Genflusses zwi-
schen den Bestanden womoglich realisierbar. Die lo-
kalen Bestdnde konnten sich also dank dem Eintrag
von Erbgut aus besser angepassten Provenienzen oder
Arten anpassen. Zum Beispiel konnte sich im Erbgut
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der Stieleiche, die sich mit den anderen zwei Arten
kreuzen kann, vorteilhaftes Erbgut der beiden tro-
ckenheitsresistenteren Eichenarten festsetzen. Sollte
die Anpassung der lokalen Bestdnde trotz Genfluss
nicht mit dem Klimawandel mithalten konnen, wiir-
den die Bestande durch Samenausbreitung wohl all-
madhlich von Provenienzen oder Arten aus warmeren
und trockeneren Regionen verdrangt. An den Stielei-
chenstandorten der Alpennordseite ist zum Beispiel
wegen zunehmender Trockenheit eine Artverschie-
bung in Richtung Trauben- oder gar Flaumeiche zu
erwarten. Die Reaktion der Eiche auf den Klimawan-
del wird also aus dem Zusammenspiel von geneti-
scher Variation, Anpassung, Genfluss und zwischen-
artlicher Kreuzung bestimmt werden (Kremer 2010).

Lokale Anpassung bei der Buche

Die Buche ist die hdufigste Laubbaumart im
Schweizer Wald und in tieferen Lagen vielerorts be-
standesbildend (Cioldi et al 2010). Sie ist anfilliger
auf Trockenheit als manch andere Laubbaumart, wie
ihr stark reduziertes Wachstum im sehr trockenen
Jahr 2003 zeigt (Leuzinger et al 2005). Dennoch
kommt sie auch in der Schweiz auf Béden mit gerin-
ger Wasserspeicherkapazitdt vor. Buchenbestdnde
von trockenen und feuchten Standortpaaren sind
genetisch differenziert (Ausreisseranalyse in Pluess
& Weber 2012). Ob sie an weitere Umweltfaktoren
(Topografie, Klima, Boden) angepasst ist, wurde in
78 Buchenprovenienzen mit 114 SNPs in 52 Kandi-
datengenen untersucht (Pluess et al 2016). In der
Umweltassoziationsanalyse korrelierten 16 SNPs aus
10 Genen mit 35 der 87 untersuchten Umweltfakto-
ren (Abbildung 6), wobei Bodenfaktoren und Strah-
lung keine signifikanten Effekte aufwiesen. Die As-
soziationen spiegeln die Genfunktionen wider: So
korrelieren zum Beispiel die Allelfrequenzen von
SNPs in zwei Genen (Kalium Transporter 2 und Pec-
tinesterase Inhibitor 40), die fiir ihre Abhdngigkeit
mit der Wasserverfiigbarkeit bekannt sind, nur mit
Niederschlags- und Trockenheitsfaktoren.

Die Resultate der Studie deuten darauf hin,
dass Genvarianten, die in einer trockeneren Umwelt
von Vorteil sind, heute schon in Schweizer Buchen-
bestanden vorkommen. Das Muster der neutralen
genetischen Variation zeigte zudem, dass die Stand-
orte durch Genfluss weitrdumig miteinander ver-
netzt sind und somit vorteilhafte Gene durch Aus-
breitung an zukiinftig trockenere Standorte gelangen
konnen (Pluess et al 2016).

Bedeutung genetischer Untersuchun-
gen fiir die Waldbewirtschaftung

Obige Ausfiihrungen zeigen, warum geneti-
sche Untersuchungen im Waldbau wichtig sein kon-
nen. Einerseits kann damit die neutrale und die
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Abb 6 Anzahl Gen-Umwelt-Assoziationen in 78 Schweizer Buchenprovenienzen. Fiir die
Darstellung wurden die Gene in sechs Funktionsklassen und die untersuchten Umweltfak-
toren in sechs Gruppen eingeteilt. Trockenheitsindizes beinhalten eine Kombination von
Bodeneigenschaften und Niederschlag. Temperatur und Niederschlag beschreiben Mittel-
werte bzw. Summen und Variationen in unterschiedlichen Perioden des Jahres. Physiologi-

sche Temperatur bedeutet zum Beispiel Wiarmesumme oder frostfreie Perioden.

adaptive genetische Vielfalt eines Bestandes abge-
schatzt werden. Andererseits ist es nun moglich,
Baume oder Saatgut an adaptiven Loci zu charakte-
risieren und so zu ermitteln, ob diese an die heuti-
gen oder zukiinftigen Umweltbedingungen ange-
passt sind. Dazu reicht eine Gewebeprobe (zum
Beispiel ein Blatt), aus der die DNA extrahiert und
der Genotyp bestimmt wird. Vorhandene vorteil-
hafte Allele kdnnen dann an den spezifischen Stand-
orten gefordert werden, entweder durch Eliminie-
rung von nicht angepassten Baumen oder durch
Verwendung von angepasstem Saatgut. Die Untersu-
chung der Gen-Umwelt-Assoziationen steckt aber
noch in den Anfangen und ist mit vielschichtigen
Unsicherheiten behaftet. Diese betreffen einerseits
die Bedeutung der als adaptiv gefundenen Gene und
andererseits die Klimaprognosen, die fortlaufend an-
gepasst werden und oft rdumlich interpoliert sind.
Ausserdem konnen klimatische Extremereignisse
wie Spatfroste, die bei der natiirlichen Auslese eine
wichtige Rolle spielen, kaum vorhergesehen werden
und sind bei solchen Untersuchungen nicht mitein-
bezogen.

Eine fiir die Praxis wichtige Frage lautet: Wer-
den Pflanzungen in Zukunft wichtiger? Ein Ansatz,
der vor allem in Nordamerika intensiv diskutiert
wird, ist die «Assisted Migration» (McLachlan et al
2007). Dieses dkologisch orientierte und urspriing-
lich auf Arten bezogene Konzept schlédgt vor, Saat-
oder Pflanzgut aus Gebieten zu verwenden, in de-
nen heute die fiir die Zukunft prognostizierten
Umweltbedingungen herrschen (siehe auch Holde-
regger 2016, dieses Heft; Sperisen et al 2016). Trans-
fers von Vermehrungsgut tiber grosse Distanzen ha-
ben eine lange forstliche Tradition (Fady et al 2016),
wurden aber vorwiegend aus konomischen Uber-
legungen gemacht (z.B. slawonische Eichen, Doug-
lasie, Roteiche) und hatten zum Teil schwerwiegende
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Folgen (z.B. Weymouth-Kiefer; Fady et al 2016). Das
Konzept der Assisted Migration konnte auch auf ge-
netischer Ebene angewendet werden (z.B. McLane &
Aitken 2012), indem die Verschiebung ausgewdhlter
Herkiinfte einer Art auf Klimaprognosen und um-
weltassoziierte Allelverbreitung abgestiitzt wird.
Man koénnte also bei der Waldverjiingung Saat- und
Pflanzgut verwenden, das die vorteilhaften Allele
fur die zukiinftigen lokalen Bedingungen bereits
enthdlt. Dabei stellt sich aber auch die grundsatzli-
che Frage, ob die heute verjiingten Bestinde gegen-
iber den Adultbdaumen nicht bereits an verdnderte
Umweltbedingungen angepasst und somit fit fiir die
Zukunft sind. Der Umstand, dass die natiirliche Aus-
lese vorwiegend im Jungstadium stattfindet, kdnnte
dafiir sprechen, innerhalb einer Art Adultbdume mit
denjenigen Allelen zu fordern, die heute als lokal an-
gepasst erscheinen; dies in der Annahme, dass die
sich etablierenden Nachkommen dank phédnotypi-
scher Plastizitdt auch in Zukunft vital sein werden.
So oder so wird es in ndchster Zeit nicht moglich
sein, alle relevanten Gene auf ihre Variation hin zu
untersuchen und diese 6kologisch einzuordnen.

Fiir den Waldbau bedeutet dies, dass wegen des
Klimawandels der Erhaltung und der Férderung der
genetischen Vielfalt eine noch grdssere Bedeutung
zukommt als bisher, da eine grosse genetische Viel-
falt eine breite Basis fiir die natiirliche Auslese schafft
(Sperisen et al 2016). Eine grosse genetische Vielfalt
findet man in grossen Bestinden und in Bestdnden,
die gut vernetzt sind. Die Vernetzung stellt den Gen-
fluss sicher und fordert die Ausbreitung vorhande-
ner genetischer Variation. Denn gerade Herkiinfte
aus dem siidlichen Bereich eines Verbreitungsgebiets
konnen Allele beherbergen, die in Zukunft weiter
nordlich eine wichtige Rolle spielen kdnnten (Hampe
& Petit 2005). Auf lokaler Ebene konnen Baume frei-
gestellt werden, damit sie blithen, bestdauben und be-
staubt werden sowie ihre Samen ausbreiten kénnen.
Die Naturverjiingung sollte durch gezielte Auflich-
tung gefdrdert werden, damit sich neue Genotypen
der natiirlichen Auslese stellen kdnnen und sich der
Bestand rasch anpassen kann. Zudem sollten Bedin-
gungen geschaffen werden, bei denen auch zukunfts-
trachtige, wenn auch konkurrenzschwichere Arten
wie die Eichen aufkommen kénnen.

Fazit

Die Untersuchung der genetischen Grundla-
gen der lokalen Anpassung ist wichtig und hilfreich,
weil sie die sehr aufwendigen phdnotypischen und
experimentellen Ansitze (z.B. Provenienzversuche)
teilweise ersetzen kann und zusitzliche Informa-
tionen, zum Beispiel die funktionelle Zuordnung der
involvierten Gene, zu liefern vermag. Doch was
bringt die Zukunft? Mit Sicherheit werden fiir im-
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mer mehr Waldbaumarten Referenzgenome vorhan-
den sein. Diese werden bei populations- und land-
schaftsgenomischen Untersuchungen eine grosse
Hilfe sein. Um die bislang eher explorativ gewonne-
nen Erkenntnisse aus Umweltassoziationsstudien zu
iberpriifen, sollten gezielte Verpflanzungsversuche
an unterschiedlichen Standorten durchgefiithrt wer-
den. Zu hoffen ist, dass im Waldbau in Zukunft ver-
mehrt genetische Erkenntnisse genutzt werden, ins-
besondere von Studien, die adaptive Variation
untersuchen. Anhand neutraler genetischer Varia-
tion alleine kann ndamlich keine Aussage {iber die lo-
kale Anpassung gemacht werden.

Die grosste Herausforderung fiir die Praxis ist
die Komplexitdt der adaptiven Prozesse, weil sehr
viele zum Teil miteinander korrelierende Umwelt-
faktoren und gekoppelte Gene im Spiel sind. Zuver-
lassige genetische Schnelltests, mit denen man die
Angepasstheit eines Baumes an zukiinftige Bedin-
gungen abschdtzen kann, sind daher in naher Zu-
kunft nicht zu erwarten. Die grosstmogliche Absi-
cherung fiir die Zukunft erhialt die Forstpraxis, wenn
sie die Naturverjiingung férdert und innerhalb der
Arten auf breite genetische Vielfalt hinwirkt, zum
Beispiel durch Verwendung von vielfaltigem Saatgut
oder von Saatgutmischungen aus warmeren oder tro-
ckeneren Regionen (Sperisen et al 2016). Dabei sollte
auch die Artenvielfalt nicht vergessen gehen. Ausser-
dem sollte sich der Waldbau an natiirlichen Prozes-
sen orientieren, insbesondere an Genfluss und na-
tirlicher Auslese (Fady et al 2016). So werden die
besten Voraussetzungen geschaffen, dass Arten sich
lokal halten und zukiinftig passende Habitate besie-
deln kénnen.
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L'adaptation locale des essences forestieres:
les processus génétiques et son interpréta-
tion dans un contexte de changement cli-
matique

Les arbres forestiers vont devoir s’adapter a des changements
climatiques importants dans le futur, ainsi les processus gé-
nétiques vont jouer un réle essentiel. Grace aux progres tech-
nologiques, il est aujourd’hui possible d’identifier la signa-
ture de la sélection naturelle et de I'adaptation locale dans le
génome. Les études d’associations environnementales ont
pour but d‘associer des motifs génétiques avec des para-
metres environnementaux qui décrivent |’habitat. Des études
récentes — y compris nos analyses sur les chénes et les hétres
en Suisse — montrent que les arbres forestiers sont généti-
quement différents le long de divers gradients environne-
mentaux. De nombreux génes peuvent étre détectés comme
pouvant jouer un réle dans l'adaptation a ces facteurs envi-
ronnementaux, notamment a la température et aux précipi-
tations. En se fondant sur de tels résultats, nous pouvons iden-
tifier des arbres ou des populations qui sont adaptés aux
futures conditions, et leurs graines peuvent étre éventuelle-
ment utilisées pour la gestion forestiere. Du fait que ce type
d’approche est encore a ses débuts, parce que les interactions
génome-environnement sont complexes, les stratégies de
gestions doivent se concentrer sur la conservation de la di-
versité génétique (adaptative), la régénération naturelle et la
connectivité entre les populations. Ceci créerait la base natu-
relle de I'adaptation des populations forestieres aux nouvelles
conditions environnementales.
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Local adaptation in forest trees: genetic
processes and relevance under climate
change

Forest trees will have to adapt to future climatic changes, a
process that will comprise genetic changes as a key compo-
nent. Owing to technological advances it is now possible to
identify the signature of natural selection and local adapta-
tion in the genome. Environmental association analyses aim
at associating adaptive genetic patterns with environmental
parameters describing the local habitat. On the basis of such
studies — including own investigations using oak and beech
in Switzerland —, we show that forest trees are genetically
differentiated along various environmental gradients, espe-
cially temperature and precipitation. Numerous genes could
be found that presumably play a role in the adaptation to
such environmental factors. Based on these findings, one
could identify trees or stands that are adapted to future local
conditions, and respective seed material could be considered
in silviculture. Because such approaches are still in their in-
fancy and because genome-environment interactions are
complex, management strategies should focus on the pre-
servation of (adaptive) genetic diversity, natural regeneration,
and connectivity among stands. This would set the basis for
the local adaptation of forest stands to altered environmen-
tal conditions by natural processes.
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