ten Verbreitungsgebietes einbezogen werden. Bisher fehlen
Stichproben noch aus dem ndrdlichen Randgebiet ihrer
Verbreitung, in denen sie mit A. alba sympatrisch ist. Eben-
so standen Balkanherkinfte von A. alba noch nicht zur
Verfugung. Daruber hinaus sind sowohl A. borisii regiswie
A. cephalonica aus ihrem sympatrischen Vorkommen zu
ergénzen.
Summary

Comparative cytological investigations of the chromo-
some structure in Abies borisii regis Martr., A- cephalonica
Loup. and A. alba MiLL.

From seed sampled in different sites o the distribution
areas d the three species comparative cytological studies
were carried out in the somatic tissue o the root tip o
seedlings.

Preliminary investigations tested different staining me-
thods suitable for a detailed identification of the mor-
phological structure o the chromosomes.

Though the investigation was as yet limited, the 3 species
revealed 3 pairs o chromosomes that seemed to be quite

similar. Further specific features in another chromosome
were noticed in A. cephalonica, that were not observed in
the other 2 species and vice versa.

In the light o the present findings the possibilities o a
further extensive study regarding the relationship between
A. borisii regis and the other two species were discussed.

Key words: Abies borisii regis, A. cephalonica, A. aba, chromo-
some identification.
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Bemerkungen Uber die Bedeutung der Populationsgenetik und der 6kolo-
gischen Genetik alsBasisfur for stgenetische und for stpflanzenziichterische
Arbeiten

Von M. Hiuun*)

Aus dem Institut fir Pflanzenbau und Pflanzenziichtung der Christian-Albrechts-Universitéat in Kiel

(Eingegangen September 1975)

Vorbemerkung: Die nachfolgenden Ausfihrungen stellen
die Wiedergabe eines Vortrages dar, der im Rahmen eines
Kolloquiums Uber Probleme der Forstgenetik und Forst-
pflanzenziichtung im August 1975 am Institut fur Forstge-
netik und Forstpflanzenziichtung in Schmalenbeck der
Bundesforschungsanstalt fur Forst- und Holzwirtschaft
Reinbek/Hamburg gehalten wurde.

Inhaltlich handelt es sich dabei nicht um die Darstellung
und Diskussion eigener wissenschaftlicher Arbeiten und
Ergebnisse, sondern die folgenden Ausfiihrungen sollen
mehr in Form eines ffbersichtsreferates theoretische
Grundlagen verschiedener Probleme und Arbeitsgebiete
aus Forstgenetik und Forstpflanzenziichtung unter dem
Blickwinkel einiger neuerer Entwicklungen in der Popula-
tionsgenetik und der 6kologischen Genetik beleuchten, denn
wir sind der Meinung, daf3 ein solches tieferes Verstand-
nis der wissenschaftlichen Grundlagen zichterischer Mal3-
nahmen bei der Planung und Durchfihrung von Zich-
tungsprogrammen unerlailich ist.

Bei einem Teil der nachfolgenden Darlegungen aus dem
Gebiet der okologischen Genetik stitze ich mich in einigen
Abschnitten stark auf ein Vorlesungsmanuskript von Prof.
Dr. K. Stern — und ich habe ganz bewufl3 einige langere
Passagen daraus in der Form von Zitaten gebracht, um die
prézisen und blendend geschriebenen Formulierungen die-

= Anschrift des Verfassers: Prof. Dr. Manrreo HUnn, Christian-
Albrechts-Universitét Kiel/Institut flr Pflanzenbau und Pflanzen-
ziichtung, 2300 Kiel, Olshausenstr. 40—60, Neue Universitit/Haus
S 20 a, Bundesrepublik Deutschland.
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ses hervorragenden Vertreters dieser neuen Blickrichtun-
gen und Arbeitsgebiete in Forstgenetik und Forstpflan-
zenzichtung noch einmal in Erinnerung zu bringen.

Dem Wunsch der Silvae Genetica-Schriftleitung, dal3 doch
sicherlich ein grofReres Interesse an einem solchen allge-
meinen methodischen Ubersichtsreferat bestehe, habe ich
dann schliefdlich durch die Bereiterklarung zur Veroffentli-
chung dieses Vortrages entsprochen.

Vortrag

,In den letzten Jahrzehnten hat die Zichtungsforschung
eine Reihe von Verfahren erarbeitet, die das Ziel haben,
gewisse Voraussagen uber den Erfolg bestimmter Zich-
tungsverfahren oder einzelner Mal3hahmen zu machen,
welche im Zusammenhang mit einem Zichtungsprogramm
notwendig werden. Je sicherer und weitreichender solche
Voraussagen sind, um so mehr Nutzen kann der prakti-
sche Zuchter daraus ziehen, und je schwieriger die Ob-
jekte sind, mit denen er arbeitet, um so mehr lohnt es sich,
solche Verfahren einzusetzen. Die meisten Forstpflanzen
sind solche schwierigen Objekte. Hohe Kosten fir die An-
zucht jedes Individuums verteuern und lange Zeitraume
zwischen den Generationen behindern hier die Zich-
tungsarbeit in so hohem Mal3e, da? man auch heute noch
vielfach einer gewissen und durchaus nicht unberechtigten
Skepsis gegenuber der Forstpflanzenziichtung begegnet,
obgleich andere Voraussetzungen, z. B. die genetische Va-
riation der Baumarten, nachgewiesenermafien gunstig sind"
(Stern 1964). Diesen vor Uber einem Jahrzehnt von Srern

Silvae Genetica 24, 4(1975)



einer umfangreichen Arbeit liber Herkunftsversuche in der
Forstpflanzenziichtung vorangestellten einleitenden Bemer-
kungen kann man heute auch noch unbedenklich zustim-
men, wobei sich aber sicher mit gutem Grund behaupten
148t, daB diese Skepsis gegeniiber der Forstpflanzenziich-
tung gerade durch die neueren Entwicklungen in der 6ko-
logischen Genetik und den Einsatz von deren Denkweise
und Ergebnissen in Forstgenetik und Forstpflanzenziich-
tung unbegrindeter ist denn je und heute wohl auch zum
groften Teil abgebaut sein diirfte.

Wenn sich auch Waldbau und Forstpflanzenziichtung in
zunehmendem MaBe immer weniger mit natlirlichen Popu-
lationen — dem Hauptuntersuchungsobjekt der ©kologi-
schen Genetik — sondern meist mit kiinstlich hergestellten
Sorten oder Bestinden als Ausgangsmaterial solcher Ziich-
tungsprogramme zu beschéftigen haben — zumindest durf-
te dieses fiir unsere Bereiche fast durchweg der Fall sein —,
so werden trotzdem die Eigenschaften und das Verhalten
solcher artifizieller Populationen unter den Bedingungen
des modernen Waldbaus besser verstiandlich, wenn man
die GesetzmiBigkeiten kennt, denen natiirliche Populatio-
nen unterliegen.

,Die Bezeichnung Okosystem wurde urspriinglich ein-
gefiihrt, um bestimmte lokale Vergesellschaftungen von
Organismenarten nicht nur durch ‘Artenlisten’ o. dgl. rein
deskriptiv darzustellen, sondern um die Vielfalt der Bezie-
hungen der Arten untereinander hervorzuheben. Sie kon-
nen z. B. Glieder einer Nahrungskette sein und so vonein-
ander abhéngig, sie konnen an irgendeiner Stelle um den
gleichen Umweltfaktor konkurrieren, sie konnen Parasiten
einer oder mehrerer ‘Wirte’ sein, die in der Gesellschaft
vertreten sind u. a. In allen Fillen ist die Evolution einer
bestimmten Population jetzt nicht mehr allein abhingig
von der abiotischen Umwelt, sondern auch vom Vorhanden-
sein von Populationen anderer Organismenarten und nun
natiirlich von der Evolution dieser fremden Populationen.

Tatsdchlich werden bestimmte Zusammenhidnge in der
Okologie nur klar, wenn man mit genetisch verschiedenem
Material arbeitet, das an bestimmte Umweltbedingungen
verschieden angepaBt ist* (Stern 1971). ’

»Wichtig war vor allem die Feststellung, dai es Korre-
lationen zwischen Umweltvariablen und Merkmalsauspra-
gungen der Rassen oder Herkiinfte gibt. Sie miissen dem-
nach besondere Anpassungstypen repriasentieren, und man
nahm schon friihzeitig an, daB3 sie durch natiirliche Auslese
entstanden seien. Korrelationen zur Umwelt bedeuten, daf3
Muster und Verteilung der Umweltvariablen in den Rassen
einer Art widergespiegelt werden. So wird gewissermafBlen
die geographische Verteilung der Umweltvariablen in die
genetischen Moglichkeiten der Art projiziert; es entsteht
ein ,Rassenmuster®, das wir heute als genetisches Varia-
tionsmuster einer Art bezeichnen. Die geographische Va-
riation vieler Umweltvariabler, vor allem der des Klimas,
ist gekennzeichnet durch geographische Gradienten. Man
findet sie etwa bei der mittleren Jahrestemperatur, der Ta-
geslinge, der Linge der Vegetationsperiode, beim Konti-
nentalititsindex und vielen anderen. Die Folge davon miis-
sen Trends auch in der Auspridgung der adaptiven Merk-
male sein, oder der mit adaptiven Merkmalen genetisch
korrelierten Merkmale. Auch diese miissen nun entlang der
geographischen Gradienten kontinuierlich variieren. Man
nennt diese Trends der kontinuierlichen geographischen
Variation Kline“ (Stern 1967).

Neben dieser kontinuierlichen (klinalen) Variation ex-
istieren selbstverstiandlich auch diskontinuierlich verteilte
Umweltvariable, wie z. B. Bodeneigenschaften, deren mo-

saikartige Verteilungen zum Beispiel durch Abhéngigkeit
vom Grundgestein entstehen koénnen oder Klimainseln,
wie z. B. Frostlocher in Senken, Trockeninseln usw. — de-
ren Konsequenz fiir das genetische Variationsmuster eine
diskontinuierliche Komponente ist. ,Der ProzeB der An-
passung durch natiirliche Auslese fiihrt dann zu weniger
einheitlichen geographisch-genetischen Variationsmustern
oder gar zu uniibersichtlichen, diskontinuierlichen Mustern.
Es entstehen Lokalrassen, Standortrassen oder, wenn auf
groBere geographische Gebiete bezogen, Okotypen“ (Stern/
TIGERSTEDT 1974).

Ich moéchte im folgenden das Schwergewicht meiner Aus-
flihrungen auf die genetische Komponente der Okosystem-
biologie legen und versuchen, daraus Folgerungen fiir die
Forstpflanzenziichtung abzuleiten.

,Das Problem Ubertragung der genetischen Information
von einer Generation zur anderen ist im Organismenreich
auf verschiedene Weise gelost worden. Immer handelt es
sich aber darum (1) den , Erfahrungsschatz*“ der Population,
gewonnen mit Hilfe der Versuch-Irrtum-Methode und ge-
speichert durch Reaktion auf Auslese, in die folgenden
Generationen tibernehmen zu kénnen und (2) der Popula-
tion die Modglichkeiten flir evolutionidren Fortschritt und
flir Reaktionen auf nicht vorhersehbare Ereignisse offen-
zuhalten. Die erstgenannte Aufgabe erfordert im Extrem
Spezialisierung auf einige wenige Genotypen, die zweite
Bereithalten und Anbieten einer Vielzahl von Genotypen
in jeder Generation. Diese beiden Prinzipien widersprechen
einander und es ist Voraussetzung fiir das Verstandnis der
Variation usw. einer Population zu wissen, welche Auf-
gaben ihr die Umwelt in Vergangenheit und Gegenwart
gestellt hat und auf welche Weise sie mit dieser Aufgabe
fertig geworden ist.

DaruinGroN hat schon in den dreiliger Jahren darauf hin-
gewiesen, daB man alle mit der Ubertragung der geneti-
schen Information iiber die Generationen beteiligten Fak-
toren als ein komplexes System auffassen sollte, und er
bezeichnete dies als das ‘genetische System’ der betreffen-
den Population“ (Stern 1971).

Komponenten des genetischen Systems sind: Reproduk-
tionsweise, d. h. das Verhiltnis von Selbst- und Fremd-
befruchtung sowie der Anteil vegetativer Vermehrung
oder Apomixis; Merkmale der Populationsdynamik wie:
PopulationsgroBe, Mutationsrate, Migrationsrate, geogra-
phische Verteilungsmuster, Generationenfolge, Geschlech-
terverhédltnis, Paarungstyp; ,,Chromosomaler Zyklus (Typ
der Meiosis in beiden Geschlechtern); Rekombinationsin-
dex; die genetischen und zytologischen Polymorphismen
und alle anderen Merkmale, welche das Erbverhalten einer
Population iiber einen Zeitraum bestimmen, der hinrei-
chend lang ist, um Gelegenheit fiir evolutiondre Anderun-
gen zu geben.

Natlirlich ist es moglich, daB zwei verschiedene Popula-
tionen eine ihnen gestellte bestimmte Aufgabe auf ver-
schiedene Weise 16sen. Aber die jeweils vorhandenen Mog-
lichkeiten sind begrenzt, und es sollte deshalb auch méglich
sein, nun umgekehrt von Merkmalen oder Merkmalskom-
binationen des genetischen Systems einer Population auf
die Art der Probleme zu schlieflen, die sie in der Vergan-
genheit zu meistern hatte und mit denen sie sich in der
Gegenwart in der Hauptsache auseinandersetzt.

Wir missen jetzt versuchen, in diese komplexen Zusam-
menhinge Ordnung zu bringen, also ein generelles Modell
zu finden, mit dessen Hilfe wir die Reaktionen des geneti-
schen Systems und zwar nicht in jeder Einzelheit, aber doch
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in groflen Ziigen und unter Betonung der generellen Trends
beschreiben und erklidren konnen.

Hierfiir ist es notwendig, die wesentlichen Eigenschaf-
ten der Umwelt festzulegen, da jede Reaktion einer Popu-
lation jetzt aufgefait werden muf3 als entstanden aus dem
Wechselspiel von Umwelt und genetischem System* (STErN
1971).

Bei diesem Wechselspiel von Umwelt und genetischem
System — wodurch das genetische Variationsmuster dann
zustandekommt — konnen auch Merkmale des genetischen
Systems selbst adaptiv verdndert werden, z. B. der Paa-
rungstyp, die Chromosomenzahl, die Chromosomenstruk-
tur u. a.

Anpassung bedeutet in der Natur immer Anpassung an
heterogene Umweltverhiltnisse. Dabei kann es sich um
Umweltverhédltnisse handeln, die heterogen in der Zeit, he-
terogen im Raum oder heterogen in Raum und Zeit sind —
und diese Umwelt kann und wird sowohl abiotische wie
auch biotische Komponenten umfassen. Gerade im forstli-
chen Bereich haben wir es durchweg mit solchen in Raum
und Zeit heterogenen Umwelten zu tun; denn einerseits
sind hier die zur Verfligung stehenden Standorte wesent-
lich heterogener als es beispielsweise im landwirtschaftli-
chen Bereich der Fall ist und dariiber hinaus liegen in-
folge der langen Produktionsdauer forstlicher Bestande
stark heterogene Umwelten in der Zeit vor.

Die Festlegung der wesentlichen Eigenschaften der Um-
welt liber die ,0kologische Nische“ als Hyperraum oder
Punktmenge in einem n-dimensionalen Raum beschreibt
zwar die Umweltbedingungen, unter denen eine Population
dauernd zu uberleben vermag und mit denen sie und ihr
genetisches System in stdndiger Wechselbeziehung stehen,
sie unterscheidet aber nicht zwischen optimalen und sub-
optimalen Bereichen in der 6kologischen Nische.

Wesentliche Kennzeichen der Nische sind die ,,Korngro-
Be“ der Umweltvariablen, die Breite der Nische einer Po-
pulation, die Zahl ihrer Dimensionen und der Grad der
Uberlappung mit Nischen von Populationen anderer dhn-
licher Arten im gleichen Okosystem. Hierbei entsprechen
den n Dimensionen des Nischenraumes die n zur Konstruk-
tion der Nische verwendeten Umweltvariablen und der Be-
griff ,Kornigkeit der Umwelt“ bzw. ,Korngréfle der Um-
weltvariablen® 148t sich — nach STern/TiGERsTEDT — fol-
gendermaflen definieren: ,Eine Umwelt ist feinkornig fir
ein Individuum, wenn es die verfiigbaren Ressourcen zu
den Anteilen nutzt, in denen sie im Lebensraum des Indi-
viduums vorkommen. Sie ist grobkérnig, wennn es gezwun-
gen ist, sich auf die Nutzung einer der verfligbharen Res-
sourcen zu beschrinken. Statt Ressourcen konnen wir un-
bedenklich ‘Nischen’ sagen, wenn wir jeweils eine be-
stimmte Nischendimension und ihre spezifische Ausbildung
im Auge haben oder bestimmte Ausprigungen von Kom-
plexen eng korrelierter Nischendimensionen und wenn wir
uns auf die fur das Individuum realisierte Nische bezie-
hen*“ (STerN/Ti1GERSTEDT 1974).

»,Man hat Eigenschaften von Populationen, die iiber ihren
Anpassungswert entscheiden auch als ihre Strategien be-
zeichnet. Dabei kann man von Strategien der Art als Gan-
zes oder von der Strategie einzelner Unterpopulationen
sprechen. Dabei ist es wichtig zu wissen, da3 Populationen
der gleichen Art in verschiedenen Okosystemen verschie-
dene Strategien spielen kénnen. Die Population erwirbt ih-
re Strategien natiirlich wieder auf dem Umweg liber die
natiirliche Auslese. Wir miissen deshalb fragen, wie die op-
timalen Strategien einer Population aussehen und wie sie
durch Auslese erworben werden konnen“ (Stern 1967).

120

Dieser Begriff der ‘Strategie’ ist aus der mathematischen
Theorie der Spiele libernommen und wird erst in diesem
Rahmen klar definiert und voll verstidndlich.

Jede Definition des Anpassungswertes von Populationen
birgt Schwierigkeiten und Unsicherheiten — und gerade
liber diesen entscheidenden Begriff sind in der neueren
Populationsgenetik und okologischen Genetik heftige Kon-
troversen im Gang. Die Hauptschwierigkeiten scheinen
(nach StErN) darin zu liegen, da Anpassung an verschie~
dene Umweltsituationen verschiedene Anforderungen an
die Population stellt und daB3 ihr dariber hinaus auch noch
jeweils mehrere Lésungsmoglichkeiten zur Verfiigung ste-
hen konnen. Am hiufigsten verwendet, obwohl flir manche
Situationen sicherlich nicht brauchbar, wird nach wie vor
die mittlere Eignung, d. h. der Mittelwert tiber die indi-
viduellen Eignungswerte aller Mitglieder der Population.
Hierbei wird der Eignungswert eines Genotyps oder Indi-
viduums gemessen durch seine Reproduktionsrate. , Ande-
re Versuche den mittleren Eignungswert oder Anpassungs-
wert einer Population zu definieren, bestanden darin, die
Konkurrenzeigenschaften der Population gegeniiber ande-
ren Populationen zu priifen oder ihre Produktion an Bio-
masse zugrunde zu legen.

Im Grunde ist keiner dieser Versuche voll befriedigend.
Es sind Fiélle bekannt, in denen eine hohe Populationsgro-
Be nicht entscheidend fiir den Anpassungswert ist, in de-
nen aber auch Konkurrenzeignung allein nicht entscheidet.
Eigentlich sollte in einer Definition des Anpassungswertes
die Fadhigkeit fiir dauerndes Uberleben in einer bestimm-
ten 6kologischen Nische mit in bestimmtem Rahmen wech-
selnder Ausprigung der Milieuvariablen enthalten sein
oder sogar im Vordergrund stehen.

Manche Baumarten im Klimaxwald sind z. B. immer nur
mit relativ kleinen Anteilen vertreten. Trotzdem sind sie
sicherlich gut angepaBlt. Das Ziel der Auslese liegt hier of-
fenbar nicht in der Herstellung moglichst grofler Popula-
tionen iiber alle Nischen, sondern in einer immer besse-
ren Einpassung in spezielle Nischen oder sogar in eine
einzige Nische des Okosystems. Hier besteht ein Wider-
streit zwischen dem Bestreben, neue Nischen zu erobern,
und dem, alte Nischen zu erhalten, zwischen Ausdehnung
(Erweiterung des Areals) und Erhaltung (Spezialisierung).
Beides sind Grenzfille.

Konkrete Beispiele in der Natur flir auf Eroberung neuer
Nischen eingerichtete Populationen bieten die sogenannten
kolonisierenden Arten, wahrend das andere Extrem etwa
bei parasitidren Arten vertreten ist.

Besondere Probleme bestehen bei in der Zeit fluktuieren-
der Umwelt. Das Vermogen der Population vermittels na-
tiirlicher Auslese ,Erfahrungen“ (= Informationen {iber
Ereignisse der Vergangenheit) im Gene-Pool zu speichern,
kann hier in eine Sackgasse fiihren. Wenn Umwelten auf-
treten, iiber die in der Vergangenheit keine Erfahrungen
vorlagen, kann die so aufgespeicherte genetische Informa-
tion wertlos oder sogar schidlich sein. Deshalb ist gerade
bei zeitlicher Heterogenitidt Entwicklungshomdostase in je-
dem Fall von Vorteil. Sie ermoglicht es der Population sich
ohne Substanzverlust auch in unerwartetem Milieu durch-
zusetzen. Ebenso wertvoll ist im gleichen Zusammenhang
ein System genetischer Homodostase, das es der Population
erlaubt, auch unter diesen Umstinden ihren Genbestand
zu erhalten.

Andererseits sind natiirlich der Entwicklungshomdostase,
der genetischen Homoostase und der genetischen Flexibi-
litdt praktische Grenzen gezogen. Das Resultat wird ‘des-



halb immer ein Kompromil zwischen den Forderungen
nach Breite und Spezialisierung sein“ (Ster~ 1967).

Die begrenzte und in vielen Fillen sehr eingeschrinkte
Verwendbarkeit der mittleren Eignung der Population als
Anpassungsmafl zur Kennzeichnung der optimalen Strate-
gie einer Population zeigt sich auch schon sehr deutlich
durch folgende Uberlegung: In einer groBen zufallspaaren-
den Population fallen bei Betrachtung nur eines Genlocus
und fortgesetzter Selektion mit konstanten Selektionskoef-
fizienten die stabilen populationsgenetischen Gleichge-
wichte mit den Stellen maximaler mittlerer Eignung der
Population zusammen. Aber schon bei einer Anderung des
Paarungssystems — unter Beibehaltung aller anderen Vor-
aussetzungen — d. h. bei einem konstanten Inzuchtkoef-
fizienten in jeder Generation stimmt diese Aussage schon
nicht mehr: Stabile populationsgenetische Gleichgewichte
und Stellen maximaler mittlerer Eignung der Population
stimmen nicht mehr lberein und die mittlere Eignung der
Population kann unter der Selektion sogar kleiner wer-
den. Maximiert wird am stabilen populationsgenetischen
Gleichgewicht ein anderer — der mittleren Eignung jedoch
verwandter Parameter (siehe z. B. L1 1967).

Auch im 2-Locus-Fall kann man bei Vorliegen von Epi-
stasie in den Selektionskoeffizienten zeigen, daB es Fille
gibt, in denen die mittere Eignung der Population bei Se-
lektion abnimmt (siehe z. B. Konma and KeiLeHER 1961).

Um die Eigenschaften zu erfassen, die eine Population
mit hohem Anpassungswert neben hoher mittlerer Eig-
nung noch besitzen muBl, wurden Modelle aus der Spiel-
theorie, Kybernetik und Systemanalyse herangezogen. Sie
flihren (nach SterN) meist zur Kennzeichnung von Optima
von Populationsstrukturen, die zu relativ hohen Anpas-
sungswerten flihren und weniger zur Feststellung der Po-
pulationszusammensetzung und Populationsstruktur maxi-
maler Anpassung.

Zur Entwicklung eines Modells fur die Beschreibung der
genetischen Konsequenzen der Anpassung an heterogene
Umwelten ,fiihren wir auf der Seite der Population eine
Gruppe von Bestandteilen des genetischen Systems und
auf Seiten der Umwelt eine Gruppe von verschiedenen
Umwelten ein. Unsere Aufgabe bei der Suche nach der op-
timalen Population besteht dann in der Optimalisierung
des Anpassungswertes der Population iiber die vorgege-
bene Gruppe von Umwelten durch Wahl einer optimalen
Gruppe von Bestandteilen des genetischen Systems. Dies
ist eine typische Aufgabe flir die Systemanalyse“ (Stern
1967).

Das vielseitigst verwendbare Modell fiir die Herleitung
der optimalen adaptiven Strategie unter verschiedenen
Umweltbedingungen und Eigenschaften des genetischen
Systems ist das Modell von Levins. Ich méchte hier in-die-
sem Zusammenhang jedoch nicht auf die Voraussetzungen,
Ableitungen und Anwendungsmoglichkeiten im einzelnen
eingehen, sondern werde nur einen Grundbegriff dieser
Levins’schen Theorie kurz streifen — némlich den Begriff
der , Eignungsmenge“. Darunter versteht man die allen
moglichen Phinotypen in einem n-dimensionalen Raum
entsprechende Punktmenge, wenn die n Koordinatenachsen
dieses Raumes den Eignungen der Phénotypen in den n
verschiedenen Umwelten = Gkologischen Nischen entspre-
chen. Diese auf den ersten Blick vielleicht etwas abstrakt
und sehr mathematisch erscheinende Definition erweist
sich als ein auBerordentlich niitzlicher Begriff bei der Un-
tersuchung der zuvor angesprochenen Probleme in der
okologischen Genetik.

»Die Form der Eignungsmenge im interessierenden Be-
reich entscheidet also dariiber, ob die Optimumpopulation,
d. h. die Population grofter Eignung, monomorphisch oder
polymorphisch ist.

Die Eignungsmenge allein definiert noch nicht die opti-
male Strategie einer Population gegeniiber einer bestimm-
ten Umwelt. Von besonderem Interesse sind dabei natiir-
lich Strategien gegeniiber einer im Raum und/oder der
Zeit variierenden Umwelt mit allen vorkommenden Varia-
tionstypen, denn die optimale Strategie gegeniiber einer
konstanten Umwelt ist klar: Spezialisierung auf nur einen
Genotyp“ (Stern 1971).

Daher definiert man die adaptive Funktion als MaB fiir
die mittlere Eignung einer Population iiber den verschie-
denen Umwelten = Nischen. Diese adaptive Funktion be-
schreibt somit den Anpassungswert einer Population iiber
eine oder mehrere Umwelten. Diejenigen Populationen ha-
ben den groBten Anpassungswert — und das sind ja gerade
die von uns gesuchten Optimumpopulationen — fiir die die
adaptive Funktion einen maximalen Wert annimmt. Folg-
lich miilte die adaptive Strategie der Population nun darin
bestehen, zu einer Zusammensetzung zu kommen, die zu
einem Maximalwert der adaptiven Funktion fiihrt. Dies
ist natiirlich nur dann richtig, wenn unsere Voraussetzung
zutrifft, derzufolge die mittlere Eignung der Population
ein gutes Maf3 fir ihren Anpassungswert darstellt.

Auf die explizite Angabe und Diskussion der adaptiven
Funktionen in einzelnen interessierenden Féllen sowie auf
die daraus ableitbaren Folgerungen in bezug auf Optimum-
populationen und optimale Strategien méchte ich an dieser
Stelle jedoch nicht ndher eingehen.

Diese Uberlegungen zeigen nun, daB die optimale adap-
tive Strategie einer Population primir durch die Form der
Eignungsmenge und die Art der Umweltheterogenitit be-
stimmt wird. Die Form der Eignungsmenge wird nun
aber durch zahlreiche EinfluBigroBen beeinfluit wie bei-
spielsweise: Dominanzgrad im Merkmal Eignung, Umwelt-
toleranz der Phéanotypen, Paarungstyp (Inzuchteffekte) u. a.

Ich mochte hier noch einmal besonders betonen, da3 die
optimale Strategie einer Population weder die Maximie-
rung der Biomasseproduktion noch die Herstellung einer
Population groBter Individuenzahl zu sein braucht. Der
hochste Anpassungswert, der hier das entscheidende Kri-
terium darstellt, kann auf anderen Strategien beruhen, z. B.
auf sogenannten Sicherheitsstrategien oder auf Minimax-
Strategien, worunter man Strategien versteht, die das Ri-
siko fiir maximalen Verlust minimieren.

Bisher haben wir bei allen vorhergehenden Betrachtun-
gen angenommen, daf3 die Eignung eines Phénotyps allein
von der Okologischen Nische und dem Phinotyp abhingt,
nicht dagegen von der Populationsdichte und den H&aufig-
keiten, mit denen andere Phénotypen und der eigene Phéa-
notyp in der Population vorhanden sind. ,Bei Aufheben
der Forderung nach Dichteunabhéngigkeit konnen wir zwei
weitere SchluBfolgerungen ziehen: 1) Wenn zwischen den
Phanotypen positive Interaktionen bestehen, sind poly-
morphe Optimumpopulationen zu erwarten, 2) bei nega-
tiver Interaktion hingegen monomorphische“ (Stern 1967).

Eine exakte Formulierung dieser komplexen Zusammen-
hiange ist moglich im Rahmen der von MorGensTERN und
voNn Neumann entwickelten mathematischen Theorie der
strategischen Spiele, wobei auch informationstheoretische
Grundlagen zur Beschreibung der Ubermittlung der von
der Umwelt {iber die natiirliche Selektion gewonnenen
Information uber gut angepaf3te Genotypen an die Popula-
tion zur Anwendung kommen.
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Auf einige generelle Schluf3folgerungen aus den Be-
trachtungen des Levins’schen Modells méchte ich noch kurz
eingehen:

»a) Die Ausbildung von Entwicklungshomoostase und
Entwicklungsflexibilitat ist bei Umweltschwankungen im-
mer von Vorteil.

b) Wenn die Umweltschwankungen zu groffi sind, um
durch Entwicklungshomoostase und -flexibilitat ausgegli-
chen werden zu koénnen, ist ein balancierter Polymorphis-
mus ein gutes Mittel, um der Population eine gleichblei-
bende mittlere Eignung zu verschaffen.

c) Bei Heterogenitidt im Raum, aber Stabilitdt in der
Zeit, hilft Differenzierung entlang von Gradienten oder
Differenzierung von lokalen Rassen. Die Form der Eig-
nungsmenge bestimmt, welche Typen von Gradienten oder
Lokalrassen dabei entstehen. Aber auch die Eignungsmen-
ge selbst ist nicht unabhéngig von der Auslese.

d) Das Vermogen einer Population auf Auslese zu rea-
gieren, ihre genetische Flexibilitdt, hilft mit, Schwankun-
gen der Umwelt aufzufangen und ein groleres Areal zu be-
siedeln und zu halten“ (Stern 1967).

Hierbei wird unter ,genetisch bedingtem Polymorphis-
mus“ nichts anderes verstanden ,als das Vorkommen von
zwei oder mehr distinkt voneinander unterschiedenen erb-
lich bedingten Formen, wobei der seltenste Typ in einer so
grofBen Hiufigkeit vorkommt, dal er nicht nur durch das
wiederholte Auftreten von gleichen Mutationen erklart
werden kann* (Wricke 1974).

Diese genetischen Polymorphismen, die also adaptive
Strategien von Populationen darstellen, gehoren seit lan-
gem zu den besonders intensiv untersuchten Problemen
der Populationsgenetik und der dkologischen Genetik (sie-
he z. B. Stern 1968 und STerN/TI1GERSTEDT 1974).

Ursachen fiir das Entstehen und Aufrechterhalten gene-
tischer Polymorphismen sind (nach Stern) z. B.:

1) Selektion in heterogener Umwelt.

2) Selektionsvorteil der Heterozygoten.

3) Haufigkeitsabhdngige Selektion, bei der die Selektions-
koeffizienten der verschiedenen Genotypen von den Ge-
notypfrequenzen abhéngen (siehe hierzu z. B. Stern 1972;
Wricke 1974; SterN/TIGERSTEDT 1974).

Nicht ohne Grund wurde bei dieser Aufzidhlung die ‘Se-
lektion in einer heterogenen Umwelt’ an erster Stelle ge-
nannt. , Besonders fiir langlebige Arten, wie fir die mei-
sten Forstpflanzen, ist es wichtig, variierende 6kologische
Bedingungen zu Uberstehen. Eine reich gegliederte oder
auch sich zyklisch dndernde Umwelt bietet bestimmten Ge-
notypen sogenannte Nischenvorteile. Oder anders ausge-
driickt: Bei verschiedenen Umweltverhiltnissen, wie sie
unterschiedliche Okologische Nischen bieten, nehmen die
in einer ‘random mating’-Population vorhandenen Geno-
typen wechselnde Fitness-Werte an. Das kann zu einem
balancierten Polymorphismus fiihren: In der einen Um-
welt haben beispielsweise die AA-Genotypen eines Gen-
ortes die hochste Fitness, eine andere Nische bietet den aa-
Genotypen bessere Lebensbedingungen. Die Folge ist, daf3
neben den beiden Homozygoten auch die Heterozygote in
der Population erhalten bleibt. Bei voller Dominanz und
dem Vorhandensein von 2 Allelen — wie im angenom-
menen Fall — wire die Population in bezug auf die von
A-a abhingige Eigenschaft deutlich dimorph“ (Wricke
1974).

Genetische Polymorphismen konnen auch als Folge von
Wechselwirkungen zwischen Mitgliedern der gleichen Po-
pulation entstehen und aufrechterhalten werden. Konkur-
renz zwischen verschiedenen Genotypen fiihrt keinesfalls
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zu Populationen, in denen ein Genotyp — ndmlich der ge-
geniiber Konkurrenz Bestgeeignete — erhalten bleibt, son-
dern diese Konkurrenz kann ein entscheidender Auslese-
faktor sein und fiihrt meistens zu balancierten Systemen
mit hoher genetischer Variation. ,In Konkurrenzversuchen
mit Pflanzen hat man immer wieder und mit relativ ho-
hem Anteil unter den moglichen Relationen zwischen Kon-
kurrenten ‘Kooperation’ gefunden, d. h. beide Konkurren--
ten gewannen durch ‘Konkurrenz’. Als Vergleich diente je-
weils das Ergebnis der Konkurrenz zwischen gleichen Ge-
notypen. Diese Kooperation ist so hdufig und ausgepriagt,
daBl man schon vor mehr als 150 Jahren versucht hat, sie
durch Sortenmischungen u. dgl. praktisch zu nutzen.

Fiir uns ergibt sich hieraus, daB ‘Uberkompensation’ aus
Kooperation zu Polymorphismen filihren muBl. Auslese
wirkt hier iiber Konkurrenz nicht als einengendes, sondern
als variationserhaltendes. Man nimmt an, daf sich in vie-
len Populationen Konkurrenzgleichgewichte eingestellt ha-
ben (relational homeostasis)* (Stern 1971).

Es zeigt sich ndamlich, da3 die Eignungswerte der Geno-
typen sowohl frequenzabhéngig als auch beeinflufit sind
durch die Konkurrenzparameter benachbarter Genotypen.
Auf dieser — auch experimentell vielfach nachgewiesenen
Annahme — untersuchten Scuurz, Brim und Usanis (1968)
sowie Scuurz und Usanis (1969) erstmals Systeme mit durch
Konkurrenzeffekte bedingten Riickkopplungsmechanismen,
die zu stabilen populationsgenetischen Gleichgewichten
flihren kénnen.

Da intraspezifische und interspezifische Konkurrenz ver-
schiedene Anforderungen stellen, ist Konkurrenzeignung in
Reinbestidnden nicht identisch mit Konkurrenzeignung in
Mischbestinden. Diese Zusammenhédnge sind von grund-
legender Bedeutung sowohl fiir ein vertieftes Verstindnis
der Grundvoraussetzungen der verschiedensten biologi-
schen Arbeitsgebiete wie: Pflanzengeographie, Okologie,
Pflanzensoziologie, Genokologie, Populationsgenetik und
Evolutionslehre als auch fiir ein besseres Verstdndnis der
Grundlagen in den mehr anwendungsorientierten Berei-
chen wie Forstwirtschaft, Pflanzenbau und Pflanzenziich-
tung. Dieser Beziehungen zur Ziichtung wegen mochte ich
an dieser Stelle doch etwas ausfiihrlicher auf die Konkur-
renzphidnomene eingehen:

»oeit langem ist aus vielen experimentellen Untersu-
chungen bekannt, dal Konkurrenz zwischen im Bestand be-
nachbart aufwachsenden Pflanzen eine der wichtigsten
Ursachen fir die Variation und Kovariation konkurrenz-
empfindlicher Merkmale in Pflanzenbestinden darstellt,
d. h. man weil}, dafl ein Pflanzenbestand nicht einfach als
Summe seiner Mitglieder aufzufassen ist, sondern daB3 er
ganz wesentlich durch die Wechselwirkungen und gegen-
seitigen Beeinflussungen der Individuen mitbestimmt wird.
Diese wechselseitige Beeinflussung, deren Bedeutung fiir
das Verstidndnis biologischer Zusammenhénge mindestens
seit DarwiN bekannt ist, verdndert fiir die Einzelpflanze
die Ausprigung qualitativer und quantitativer Merkmale.
Sie ist also eine Variationsursache, deren Nichtbertiicksich-
tigung in genetischen, zlichterischen und pflanzenbaulichen
Versuchen wie: Nachkommenschaftspriifung, Heritabilitits-
schitzung, Phinotypenselektion, Mischungsversuch usw. zu
verzerrten Schitzwerten und damit auch zu wenig effek-
tiven Versuchsplénen fiihrt.

Die genotypische Komponente des Merkmals Konkur-
renzfihigkeit resultiert natiirlich daraus, daB3 verschiedene
Genotypen verschiedene Fiahigkeiten haben, sich den in
einer bestimmten Konkurrenzsituation gegebenen Bedin-
gungen anzupassen. Es gibt eine Menge von Versuchen,



die Unterschiede zwischen den Konkurrenzfihigkeiten
verschiedener Genotypen nachweisen.

Auch weil man, daffi Auslese die Konkurrenzfihigkeit
von Populationen schon in wenigen Generationen ent-
scheidend verdndern kann“ (Huoun 1969 und Huoun 1973).

Diese — besonders den Okologen interessierende — Kon-
kurrenz zwischen verschiedenen benachbart aufwachsen-
den Arten ist auch von grofier Bedeutung fiir die Grund-
lagen der Pflanzensoziologie: ,Man wei3, daB3 verschiedene
Arten sich gegenseitig aus ihren physiologischen Optima
verdringen konnen, daf3 bestimmte Artgrenzen nicht Kli-
magrenzen, sondern Konkurrenzgrenzen sind, und Genéko-
logen und Populationsgenetiker haben festgestellt, daB die
Konkurrenzbedingungen, unter denen eine Population steht,
ihre genetische Zusammensetzung mafBigeblich mitbestim-
men konnen“ (Sineu 1967). ,,Durch Konkurrenz mit ande-
ren Arten wird aber auch die natiirliche Auslese innerhalb
jeder der konkurrierenden Populationen wesentlich mit-
gesteuert. In vielen Fillen konnte man nachweisen, dafB3
spezifische Konkurrenzbedingungen auch zu spezifischen
Reaktionen der beteiligten Populationen fiihren. Es mul3
also genetische Faktoren geben, die das Konkurrenzver-
halten von Populationen und Individuen beeinflussen.
Konkurrenz wird also auch zu einem Problem im Rahmen
der Genetik, Ziichtung und Evolutionslehre* (Houn 1970).

»In Versuchen der Pflanzenziichtung — dabei aber ganz
besonders beim Arbeiten mit Fremdbefruchtern — ist Kon-
kurrenzvarianz praktisch gleich Fehlervarianz zu setzen,
denn Konkurrenz verschleiert die genetisch bedingten Lei-
stungsdifferenzen zwischen Pflanzen und erschwert so die
Einschdtzung der auszulesenden besten Individuen. Bei
der Voraussage des Zuchterfolgs, beim Vergleich verschie-
dener Zichtungsverfahren usw. tritt also Konkurrenz —
und besonders Konkurrenz zwischen verschiedenen Geno-
typen — als Fehlerursache in Erscheinung, die man bisher
nicht getrennt einschitzen und isolieren kann.

Diese Probleme spielen in der ziichterischen Praxis eine
grofle Rolle: So hangt z. B. in der forstlichen Ziichtung. der
Erfolg bei der Auswahl sogenannter Plusbiume fiir Ziich-
tungsvorhaben wie Samenplantagen, vegetative Vermeh-
rung, Nachkommenschaftsprifung usw. ganz entscheidend
davon ab, wie genau man den ,Zuchtwert“ eines Baumes
bestimmen kann, d. h. wieviel von allen wirkenden Um-
welt-Variationsursachen man dabei einschédtzen und be-
rlicksichtigen kann. Eine — und eine sehr wesentliche sol-
che Umwelt-Variationsursache ist nun aber die Existenz
von Konkurrenzeffekten. Konkurrenz ist daher der ent-
scheidendste Storfaktor bei der fiir die zlichterische Praxis
wichtigen und unerlédllichen phénotypischen Selektion.

Zahlreiche experimentelle Untersuchungen haben iiber-
einstimmend gezeigt, dal die aus Konkurrenz zwischen
Genotypen entstehende Varianz groBer sein kann als die
eigentliche genetische Varianz eines Versuches oder einer
Population.

Nichtberticksichtigung von Konkurrenz fiihrt zur uber-
hohten Schatzung der genetischen Varianz und damit auch
zu einer liberhdhten Schitzung der Heritabilitdt, die fur
Zichtungsprogramme und deren Erfolg die entscheidende
numerische Groe darstellt. Es ist sicher, daB die oft nur so
geringen erzielten Gewinne in Selektions- und Ziichtungs-
programmen zum groflen Teil auf die Nichtberticksichti-
gung von Konkurrenzeffekten zuriickzufithren sind. Durch
eine quantitative Einschatzung dieser Konkurrenzeffekte —
oder wenigstens ihrer Groflenordnung — konnte man die
Ergebnisse dementsprechend korrigieren, und man kéme

sicherlich zu hdlieren Selektionsgewinnen“ (Houn 1971 und
Houn 1973).

»Neue Moglichkeiten zur Untersuchung dieser kompli-
zierten Zusammenhénge ergaben sich durch Anwendung
der Methoden der quantitativen Genetik auf die Konkur-
renzphédnomene durch Saxkar (Siehe z. B. Sakar 1955 und
Sakar 1961). Grundlage dieser genetischen Untersuchungen
ist die durch zahlreiche experimentelle Ergebnisse gestiitz-
te Annahme, dal Konkurrenzeigenschaften und Konkur-
renzverhalten von Pflanzen wie normale quantitativ-gene-
tische Merkmale aufgefaBt und behandelt werden kénnen.
Meistens werden dabei jedem Genotyp zwei solche quanti-
tativen Konkurrenzeigenschaften zugeschrieben: Konkur-
renzfidhigkeit, d. h. das Vermégen, dem EinfluB3 der Nach-
barn zu widerstehen (d. h. der Ertrag unter bestimmten
Konkurrenzbedingungen) und Konkurrenzwirkung, eine
von der beurteilten Pflanze selbst ausgehende aktive Be-
einflussung der Nachbarpflanzen (d. h. der mittlere Ein-
flu auf den Ertrag im Bestand benachbarter Genotypen“
(HouN 1972).

Die Beschreibung dieser Zusammenhidnge mit Hilfe ein-
facher genetischer Modelle ist in den letzten Jahren sehr
weit entwickelt worden und fiihrt flir Zlichtung, Genetik
und Evolutionslehre zu wichtigen Ergebnissen und Be-
ziehungen, wie z. B.: Kenntnis der durch Nichtberticksich-
tigung von Konkurrenzeffekten bedingten Fehler bei He-
ritabilitdtsschdtzungen, Relationen zwischen genetischer-
und Konkurrenzvarianz, Einschitzung der Verzerrungs-
effekte bei Selektionsproblemen, Untersuchung der durch
Konkurrenzeffekte bedingten populationsgenetischen
Gleichgewichte und der damit zusammenhéngenden Frage
nach der Abhingigkeit des Selektionsgewinns von der ge-
netischen Struktur und der Konkurrenzstruktur des zu-
grundeliegenden Bestandes bei positiver Massenauslese,
die ja gerade in der Forstpflanzenziichtung eine sehr hiu-
fig verwendete Ztichtungsmethode darstellt.

An dieser Stelle mochte ich ganz kurz auf einen wesent-
lichen ziichterischen Anwendungsbereich der soeben dis-
kutierten Konkurrenzbetrachtungen hinweisen: Als Folge

" der in der letzten Zeit immer weiter entwickelten Techni-

ken der Vegetativvermehrung bei Forstpflanzen rlickt —
nach den groflen Erfolgen und guten Erfahrungen im land-
wirtschaftlichen Bereich — auch fiir die Forstpflanzenziich-
tung die Sortenstruktur der ‘Klonmischungen’ immer mehr
in den Mittelpunkt des Interesses. Das ziichterische Ziel
dieser ,Multi-Clone-Varieties“ ist nicht nur die Erzielung
hoherer Ertrige durch eine effizientere Ausnutzung der
Umweltbedingungen und der positiven intergenotypischen
Interaktionen, sondern ein Hauptziel ist die Erreichung
einer grofleren Ertragsstabilitat liber moglichst verschiede-
nen Umwelten sowie eine geringere Krankheitsanfilligkeit
solcher Mischungen.

Klonmischungen haben eine geringere phanotypische Va-
riabilitdt als die einzelnen Klone, sie sind okologisch sta-
biler, besonders im Hinblick auf die noch spater kurz disku-
tierten Wirt-Parasit-Systeme, und sie konnen — wie be-
reits gesagt — bei optimaler Zusammenstellung die Lei-
stung der reinen Klonbestiande Ubertreffen.

Die Aufgabe der Forstpflanzenziichtung der Selektion
solcher optimaler Klonmischungen, d. h. Selektion auf 6ko-
logische Kombinationseignung, 146t sich nur im Rahmen
der 6kologischen Genetik mit Aussicht auf Erfolg angehen
und lésen (Siehe hierzu auch z. B. TiGersTEpT 1974).

Gewisse Abweichungen im ,Paarungssystem® von der
meist angenommenen Zufallspaarung haben aus popula-
tionsgenetischer Sicht oftmals eine der ziichterischen Mas-
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senauslese vergleichbare Selektionswirkung. Hierbei spielt
eine in der letzten Zeit auch theoretisch eingehend unter-
suchte Klasse der ,Paarungssysteme®, ndmlich die ,Paa-
rungen aufgrund phinotypischer Ahnlichkeit“, eine ent-
scheidende Rolle. — In der Forstpflanzenziichtung werden
z. B. durch reine Massenauslese ausgewihlte Plusbdume
in Samenplantagen zusammengefa3t, wobei diese Samen-
plantagen nach freiem Abbliihen dann das Saatgut zum
Aufziehen der nichsten Generation liefern. Bei der Kli-
rung der genetischen Struktur dieser durch ziichterische
MafBnahmen erhaltenen Folgepopulation im Vergleich
mit der unselektierten Ausgangspopulation wie auch bei
der Untersuchung und Planung der methodischen Grund-
lagen der weiteren sich anschlieBenden Ziichtungsschritte
(Mehrstufenselektion, Nachkommenschaftspriifungen usw.)
spielen die zuvor erwihnten populationsgenetisch-theore-
tischen Uberlegungen uber z. B. die Vorzugspaarung eine
wichtige Rolle.

Auch tUiber eine ndhere Analyse der Zusammenhinge
zwischen existierenden Konkurrenzeffekten in Bestinden
und solchen speziellen ,Paarungssystemen“ wie den ,Paa-
rungen aufgrund phinotypischer Ahnlichkeit* zeigt sich,
daB Konkurrenz einen wesentlichen Faktor beim Zustande-
kommen der schlieBlichen genetischen Struktur von Pflan-
zenbestdnden und bei den Polymorphismen und Hetero-
zygotie aufrechterhaltenden Mechanismen darstellen kann.
Bei sehr vielen Populationen — z. B. auch bei den uns hier
interessierenden Waldbdumen — kommen mit hoher Wahr-
scheinlichkeit als mogliche Befruchter einer Pflanze nur
die in einer relativ begrenzten Nachbarschaft vorkommen-
den Nachbarindividuen in Frage. Gerade diese Individuen
sind jedoch auch die Hauptkonkurrenten der betreffenden
Pflanze. Es muf3 hier also Beziehungen und Wechselwir-
kungen geben.

Diese Uberlegungen spielen auch eine entscheidende Rol-
le bei der Beurteilung aller mit der forstlichen ,Naturver-
jingung® zusammenhingenden Probleme, denn: Wie die
neueren Untersuchungen zum ,Paarungssystem® unserer
Hauptbaumarten ubereinstimmend gezeigt haben — und
zwar einerseits mit Hilfe der Pollenverteilungsstudien,
andererseits durch Anwendung von Isoenzymtechniken —
sind die effektiven NachbarschaftsgroBen wegen der ,,Iso-
lierung durch Distanz“ (weil eben benachbarte Individuen
mit groBerer Wahrscheinlichkeit paaren als entfernter von-
einander aufwachsende) wesentlich kleiner, als man bisher
durchweg angenommen hatte. Wenn nun aber die Befruch-
tung eines bestimmten Individuums vorwiegend durch In-
dividuen aus einer relativ begrenzten Nachbarschaft dieser
Pflanze erfolgt, und wenn die Bestandeserneuerung durch
Naturverjlingung vorgenommen wird, dann ist schon bei
einer einzigen Wiederholung dieses Vorganges, d. h. in der
dieser ersten Naturverjingung durch eine erneute Natur-
verjingung herangezogenen folgenden Generation, mit ei-
ner betridchtlichen Zunahme des Inzuchtkoeffizienten sol-
cher Bestdnde zu rechnen, da Paarungen zwischen Indivi-
duen verschiedener naher Verwandtschaftsgrade immer
hiufiger werden. Die Folge dieser Gesetzmifigkeiten wird
eine starke Inzuchtdepression mit allen damit verbundenen
unerwiinschten Folgen sein, so daB aus dieser Sicht eine
wiederholte Naturverjiingung zur Begriindung von Bestin-
den ungeeignet erscheint.

Es liegt auf der Hand, daB3 sich an dieser Stelle sehr
wahrscheinlich von der einen oder anderen Seite Wider-
spruch gegen die AusschlieBSlichkeit dieser negativen Ein-
schitzung einer wiederholten Naturverjlingung erheben
diirfte; denn es ist ganz selbstverstidndlich, daB sich bei der-
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art hochgradig komplexen Zusammenhingen auch eine Rei-
he von Faktoren anfiihren lassen, die den geschilderten
negativen Folgeerscheinungen einer wiederholten Natur-
verjingung entgegenwirken und diese vielleicht teilweise
wieder aufheben — ich denke da z. B. an den Fall einer
Selektionsiiberlegenheit der Heterozygoten.

Trotzdem — so meine ich — sollte man in der forstlichen
Praxis zunidchst einmal an diesen durch theoretische po-
pulationsgenetische Uberlegungen nahegelegten Resultaten
und- Warnungen festhalten, bis man aufgrund von weite-
ren theoretischen — in erster Linie aber aufgrund von ein-
gehenden experimentellen — Untersuchungen zu einem
vertieften Verstdndnis dieser komplizierten Zusammen-
hinge gekommen ist.

Positiv zu bewerten ist dagegen die durch diese Inzucht-
erscheinungen bedingte Homozygotiezunahme natiirlich im
Sinne der Hybridziichtung bei einer Verwendung von
Pflanzenmaterial aus solchen moéglichst weit voneinander
entfernt stehenden Naturverjliingungs-Bestidnden etwa bei
Provenienz-Kreuzungen, bei der Anlage von Samenplan-
tagen usw.

Bestimmte Eigenschaften des genetischen Systems, wie
hier die Zunahme des Inzuchtkoeffizienten, sind also je
nach der gerade praktizierten Ziichtungs- und Vermeh-
rungsstrategie sehr unterschiedlich zu bewerten. Bei der
Planung von Zichtungsprogrammen ist daher eine einge-
hende Kenntnis dieser populationsgenetischen Zusammen-
hange unerléiflich.

AbschlieBend mochte ich nun — auf dem Hintergrund
der anfangs behandelten methodischen Uberlegungen —
einige weitere einfache Bemerkungen und Folgerungen fiir
die Ziichtung diskutieren: Sdmtliche Fragen der Ziichtung
unterliegen selbstverstdndlich dem entwickelten allgemei-
nen Konzept, denn alle ziichterischen Probleme haben es
mit Beziehungen zwischen genetischem System und hete-
rogenen Umwelten zu tun — und der Ziichter und Wald-
bauer versucht ja, in beide verdndernd einzugreifen.

,Die Ursachen filir das Zustandekommen und die Auf-
rechterhaltung von genetischer Variabilitit koénnen sehr
verschieden sein. Es gibt Umwelten, in denen auf hohe Va-
riabilitdt innerhalb der Populationen ausgelesen wird.
Demzufolge kann auch die Veridnderung der natiirlichen
Populationsstruktur durch den Zuchter ganz verschiedene
Bedeutung fiir die Population haben. So kann das Aufhe-
ben eines Polymorphismus, der aus zeitlich fluktuierender
Umwelt entstanden ist, schddlich sein. Aber ein Polymor-
phismus aus mosaikartiger Verteilung der Umwelten kann
durch Spezialsorten ohne Schaden aufgehoben werden.

Wenn man die Konsequenzen des Zusammenspiels von
genetischem System und Umwelt kennt, kann man oft
Riickschliisse auf die Ursachen irgendeines genetischen
Merkmals einer Population allein aus dem Vorkommen
dieser Merkmale selbst finden. Man kommt dann tber die
Beschreibung hinaus zu einer Erklirung und daran an-
schlieBend zu Voraussagen Uber die Folgen bestimmter
Zichtungs- aber auch Wirtschaftsmafinahmen.

Eine weitere SchluB3folgerung ist die, da3 das Vorkom-
men diskreter Nischen die Entstehung koadaptierter Gen-
komplexe beglnstigt. Gleiches gilt auch fiir weit entfernte
Populationen entlang eines Klins. Die Resultate von Ras-
senkreuzungen konnen deshalb nicht vorausgesagt werden,
weil neue epistase Relationen entstehen, die normalerweise
nicht vorkommen. Der Nachweis der Koadaption im Kreu-
zungsexperiment ist verh#ltnisméflig einfach. Bei Vermi-
schen der Komponenten verschiedener elterlicher Gene-
Pools in den Hybriden kommt es oft zu einem vollstindigen



Zusammenbruch des Anpassungssystems, entweder des
vegetativen Systems (Hybridschwiche) oder des generati-
ven Systems (Hybridsterilitdt). Oft erfolgt dieser Zusam-
menbruch erst in der F,. Das gilt sowohl fiir Hybriden zwi-
schen Arten als auch fiir Hybriden zwischen Rassen der
gleichen Art. Dieser Zusammenbruch der F, ist oft mit He-
terosis in der F, verbunden. Die Ursache hierfiir ist das
Vorkommen von Rekombinanten in der F,, die in der F,
noch nicht méglich waren, also von Interaktionen zwischen
gleich besetzten Loci.

Koadaption findet man aber auch entlang von Klinen.
Ein Beispiel hierfiir bieten gewisse Arten, bei denen die
Kreuzung zwischen den an den entgegengesetzten Gren-
zen des Verbreitungsgebiets vorkommenden Populationen
nicht mehr moglich ist, weil sie eine zu verschiedene Evo-
lution durchgemacht haben.

Koadaption ist also eine notwendige Begleiterscheinung
der Entstehung diskreter Rassen, oder entfernter Rassen
entlang geographischer Gradienten* (Stern 1967).

Diese Uberlegungen sind von besonderer Bedeutung fiir
ein tieferes Verstindnis der Grundlagen der Hybridziich-
tung.

AbschlieBend mochte ich nun noch kurz auf Wirt-Para-
sit-Systeme und deren Bedeutung fiir forstgenetische und
forstpflanzenziichterische Untersuchungen eingehen: ,Die
Verhiltnisse zwischen Wirtsarten und parasitiren Arten
sind Grundlage u. a. der Resistenzzilichtung. Aber ein Ver-
stdndnis der Relation zwischen Wirt und Parasit ist auch
notwendig fiir das Verstindnis der Gleichgewichte in na-
tiirlichen Okosystemen.

Resistenzzlichtung ist nichts anderes als der Versuch,
dieses System zugunsten des Wirtes zu verschieben.

Im Prinzip handelt es sich immer darum, daB3 Genotypen
des Parasiten mit hochster Virulenz die hochste Eignung
haben und umgekehrt Genotypen des Wirts mit hochster
Resistenz. Die Moglichkeiten aber fiir den Parasiten Re-
sistenzmechanismen des Wirts zu brechen oder umgekehrt
fiir den Wirt neuen Typen des Parasiten zu begegnen sind
so zahlreich wie die physiologischen oder biochemischen
Abhéngigkeiten zwischen beiden.

In natiirlichen Populationen sollte man Gleichgewichte
erwarten, die selbstverstidndlich von der Umwelt mitbe-
stimmt sind. Solche Gleichgewichte sollten beiden Organis-
men dauernde Existenz sichern“ (Stern 1967 und SrteErRN
1971).

Ein erster einfacher modellméfliger Ansatz zur Erklarung
des Zustandekommens solcher Gleichgewichte zwischen
Wirt und Parasit lieferte die von FLor am System Flachs-
Flachsrost entwickelte Hypothese der Gen-fiir-Gen-Be-
ziehungen zwischen Wirtsresistenz und Parasitenpathoge-
nitdt: “This states that during their evolution host and
parasite develop complementary genic systems — that “for
each gene conditioning rust reaction in the host there is a
specific gene conditioning pathogenicity in the parasite”
(FLor 1956)” (Zitiert nach Day 1974).

Selbstverstindlich stellt diese Fror’sche Hypothese, die
sich in sehr vielen Fillen hervorragend bewéhrt hat (siehe
z. B. Day 1974), in vielen Situationen keine oder aber nur
eine stark vereinfachte Anndherung an die realen Ver-
héltnisse dar.

Zahlreiche solche experimentellen Befunde legen nahe,
daB die unter zichterischen Gesichtspunkten sicherlich
nitzliche Unterscheidung van per Prank’s (1968) in ‘vertikale
Resistenz’ (spezifische Gen-fiir-Gen-Resistenz) und ’hori-
zontale Resistenz’ (Polygen vererbte und ganz allgemein:
nichtspezifische Resistenz) von der genetischen Seite her

wesentlich préazisiert und weiterentwickelt werden muf3, um
die Populationsdynamik solcher Wirt-Parasit-Systeme mit
Methoden der Populationsgenetik und der &kologischen
Genetik aufklidren zu konnen.

Gerade die in der letzten Zeit verstarkt aufgefundenen
Hinweise, daB3 sich in solchen Systemen in bezug auf Re-
sistenz und Pathogenitidt quantitative Geneffekte heraus-
bilden (was insgesamt gesehen zu einer hoheren Stabilitit
fiihrt), ergeben zum Teil vollig neue Aspekte bei der Beur-
teilung von Arbeitsweise und Aussichten einer Resistenz-
zlichtung.

»Die Reproduktionsraten bei niederen Organismen (Vi-
ren, Bakterien, Pilze) sind immer enorm hoch und die
Generationszyklen oft (bei Baumen als Wirtspflanzen im-
mer) relativ kurz, die Wirte sind diploid, wihrend die Pa-
rasiten neue Mutationen oft in der haploiden Phase (also
ohne Behinderung durch Dominanz) ins Spiel bringen kén-
nen. Diploide kdnnen zwar mehr genetische Variation spei-
chern, brauchen aber in der Regel eine oder mehrere Ge-
nerationen, um sie zu mobilisieren. Dies gilt besonders fiir
Baumarten und war einer der Griinde filir unsere Annah-
me, daf3 die Hauptbaumarten der gemiBigten Zone beson-
ders viel genetische Variation besitzen miiiten.

Die ‘adaptiven Strategien’ von Wirt und Parasit sind
demzufolge sehr verschieden: Der Wirt greift auf gespei-
cherte Variation, auf ‘pridadaptierte’ Genotypen zurtick, er
mobilisiert bereits vorhandene ‘versteckte’ Variation, wiah-
rend der Parasit stindig neue Mutanten ins Spiel bringt.
Sexualitdtsdhnliche Prozesse beim Parasiten (Parasexua-
litédt) spielen ebenfalls mit herein.

Infolgedessen ist der Erfolg eines Programms zur Ziich-
tung resistenter Wirtsformen nicht von vornherein kal-
kulierbar. Seltene Ereignisse, wie etwa die Entstehung
neuer Virulenztypen durch Mutation, schaffen erhebliche
Unsicherheiten.

Auslese resistenter Formen des Wirts in ‘alten’ Wirt-
Parasit-Systemen hat dementsprechend oft wenig Erfolg.
Andererseits sind die Voraussetzungen der Resistenzziich-
tung gegen neu eingeschleppte Krankheiten wegen Vorhan-
densein préadaptierter Typen beim Wirt oft gut. Der Ziich-
ter ist in solchen Fillen oft bestrebt, Resistenzgene dem
neuen Wirt verwandter Arten aus Gebieten einzufiihren,
in denen bereits ein Gleichgewicht zwischen Wirt und Pa-
rasit besteht. Oft tritt eine Krankheit erst katastrophal auf,
wenn man den Wirt in eine flir ihn neue Umwelt bringt.
Das Gleichgewicht war in solchen Fillen umweltabhingig.

Auslese resistenter Formen des Wirts bringt bei ‘alten’
Wirt-Parasit-Systemen oft das Risiko durch Einengen der
genetischen Variation nach einiger Zeit natiirlicher Auslese
beim Parasiten stirkeren Befall zu haben als vorher, denn
Basis des Gleichgewichts sind oft Polymorphismen.

Aber auch hier ist offensichtlich nicht der héchste Ge-
winn, sondern minimales Risiko flir maximalen Verlust zu-
mindest mitentscheidend. Wiirde der Parasit eine zu ef-
fektive Strategie erwerben, so wiirde er seine Lebensgrund-
lage, ndmlich die Wirtspopulation, verlieren. Es muf3 also
ein Gleichgewicht geben, das von beiden Seiten her beein-
fluBt und verschoben werden kann.

Der Parasit wird zur Spezialisierung gezwungen (Spe-
zialisierung auf bestimmte Wirtstypen) und meistert diese
Aufgabe oft bemerkenswert rasch und griindlich. Beson-
ders bei der Ziichtung langlebiger Arten, wie etwa von
Waldbdumen, wird man deshalb bestrebt sein, dies Risiko
auszuschalten oder doch zu vermindern. Bei kurzlebigen
Objekten kann man es riskieren von Zeit zu Zeit die Sorte
zu wechseln, wie es in der Landwirtschaft auch getan wird.
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Aber auch hier sind die Ziichter bestrebt aus den noch
vorhandenen Wildpopulationen etwa des Weizens und der
Gerste stindig neue Resistenzgene in ihr Material wieder
einzufiihren, die im Verlauf der Ziichtung verlorengegan-
gen waren.

Die Besonderheiten langlebiger Objekte zwingen zu
neuen Uberlegungen und Forschungsarbeiten auf dem Ge-
biet der Resistenzziichtung, denn wegen der langen Gene-
rationszwischenrdume beim Wirt und der daraus resultie-
renden Uberlegenheit des Parasiten sind bestimmte Eigen-
schaften von Wirt-Parasit-Systemen hier sicherlich anders
zu gewichten, als bei Systemen mit kurzlebigen Wirten, ob-

gleich natiirlich die allgemeine Grundlage in beiden Fil--

len die gleiche ist oder sein mag“ (SterNn 1967 und STERN
1971).

Auf diesem Hintergrund kann das Ziel einer Resistenz-
zlichtung also nicht mehr sein, einzelne resistente Typen
zu suchen oder zu erzeugen und diese dann als Grundlage
der weiteren Ziichtungsarbeiten zu verwenden, sondern
das Schwergewicht der weiteren Forschung muf3 immer
mehr auf die Untersuchung der Wirt-Parasit-Systeme, ih-
rer populationsdynamischen GesetzméafBligkeiten sowie ih-
rer Einordnung in die interessierenden Okosysteme gelegt
werden.

Gerade die duBlerst unerfreulichen Erfahrungen, die im
landwirtschaftlichen Bereich als Folge der verstdrkten
Verwendung von Monokulturen im modernen Pflanzenbau
sowie als Folge der durch Ziichtung verringerten geneti-
schen Variabilitdt des Wirtes (aufgrund der Entwicklung
genetisch einheitlicher Hochzuchtsorten) gemacht wurden,
sollten auf forstlicher Seite in Waldbau und Forstpflan-
zenziichtung nicht unbedingt wiederholt werden. Einige
Alternativen wurden zuvor kurz angesprochen.

Diese wenigen Bemerkungen und Beispiele mégen genti-
gen, um die zlichterische Relevanz der anfangs behandelten
methodischen Uberlegungen zu zeigen.

Zusammenfassung

Unter dem Blickwinkel der Populationsgenetik und der
okologischen Genetik werden theoretische Grundlagen
verschiedener Fragestellungen und Arbeitsgebiete aus
Forstgenetik und Forstpflanzenziichtung diskutiert, wie z.
B.: Grundlagen der Hybridziichtung; Problematik der Na-
turverjlingung; Entwicklung von Klongemischen; Fragen
zur Konkurrenz in Bestinden; Wirt-Parasit-Systeme und
Grundlagen der Resistenzziichtung u. a.

Schlagworte: Bemerkungen iliber die Bedeutung der Populations-
genetik und der O6kologischen Genetik als Basis fir

forstgenetische und forstpflanzenziichterische Arbei-
ten.

Summary

Remarks about the importance of population genetics
and ecological genetics as a basis for research work in for-
est genetics and forest tree breeding.

Under the point of view of population genetics and eco-
logical genetics the theoretical basis of some problems and
fields of research in forest genetics and forest tree breed-
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ing is discussed, for example: Basic facts of breeding hy-
brids; problems of natural regeneration; development of
multi-clone-mixtures; problems of competition in the
stands; host-parasite-systems and the basis of breeding
for resistance etc.

Key words: Remarks about the importance of population genetics
and ecological genetics as a basis for research work
in forest genetics and forest tree breeding.
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