Vergleich der genetischen Struktur verschiedener Generationen zweier
natiirlich verjiingter Fichtenbestinde des Schwarzwaldes

Von M. KONNERT

Forstliche Versuchs- und Forschungsanstalt
Baden-Wiirttemberg,
Abteilung Botanik und Standortskunde,
Wonnhalde 4, D W-7800 Freiburg, BRD

(Eingegangen am 17. August 1989)

Zusammenfassung

In zwei Fichtenbestinden (Picea abies (L.) Karst.) des
ostlichen Schwarzwaldes wurde die genetische Struktur
fiinf verschiedener Entwicklungsstadien (Altbestand, Em-
bryonen aus Samen der Altbdume, einjdhrige Samlinge, 8-
bis 10jahrige Naturverjiingung, 30- bis 40jdhrige Natur-
verjlingung) mit Hilfe der Isoenzymanalyse an vier poly-
morphen Genloci untersucht und verglichen.

Am 6-PGDH-B-Locus ergaben sich statistisch gesicherte
Unterschiede zwischen den Allelhdufigkeiten der 8- bis
10jdhrigen Naturverjiingungen und der Altbestdnde bzw.
der im Erntejahr erhaltenen Embryonalgenerationen. Die
genetischen Abstinde zwischen den Subpopulationen in-
nerhalb der Bestéinde sind an diesem Locus unerwartet
hoch. Ebenso ist die zeitliche Differenzierung der Sub-
populationen stark und der von anderen Autoren ge-
fundenen riumlichen Differenzierung bei Kiefer und Bu-
che vergleichbar. Vergleichbare Daten fiir Fichte aus an-
deren Untersuchungen sind nicht bekannt.

Dies wird durch eine vermutete Selektion am 6-PGDH-
B-Locus erklédrt, die das 6-PGDH-B,-Allel in den frithen
Entwicklungsstadien (etwa bis Alter 10) bevorteiligt, ab
dann aber benachteiligt. Sie richtet sich sowohl gegen
homozygote als auch gegen heterozygote Tréger dieses
Allels.

Die entgegengesetzte Selektion deutet sich auch in den
Werten fiir die genetische Diversitdt an, die in der 8- bis
10jahrigen Naturverjiingung beider Bestinde am grofiten
sind. Sie wirkt sich ungerichtet auch auf andere Loci aus.
Es ist so durchaus moglich, da Loci mit groBer gene-
tischer Diversitdt minimale zeitliche Differenzierung zei-
gen.

Schlagwdrter: Picea abies, Isoenzyme, Differenzierung von Sub-
populationen.

Summary

Interested in the genetic structure of two populations
of Picea abies (L.) Karst. of the Eastern Black Forest four
polymorphic loci were studied and compared in differently
aged subpopulations (adult trees, embryos, 1 year old
seedlings, 8 years to 10 years old and 30 years to 40 years
old self sown progenies).

The comparison of allozyme frequencies showed signi-
ficant differences at the 6-PGDH-B-locus between the
subpopulations of 8 years to 10 years old understory and
those of adult trees or embryos.

At this locus the genetic distances between the sub-
populations within the same population were as unex-
pected high as the differentiation in time, which was simi-
lar to the differentiation in space found in genetic stu-
dics upon ponderosa pine and beach populations. Related
studies on Norway spruce do not yet exist.

We assume that there is selection at the 6-PGH-B-locus
in favour of the 6-PGDH-B,-allele in early stages of life
(about until age 10 )and against this allele later on.
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The diversity-data confirm this hypothesis of selection;
the highest values are recorded in the 8 years to 10 years
old subpopulation. The selection at the 6-PGDH-B-locus
has unordered effects on other loci. So it seems to be
possible that loci of high genetic diversity show little
differentiation in time.

Key words: Picea abies, Isoenzymes, Subpopulation differentiation,

Einleitung

Durch die sexuelle Reproduktion geben die Waldbdume
die in einer Generation enthaltene genetische Information
weitgehend an die Folgegenerationen weiter. Das Saatgut
verschiedener Erntejahre kann aber die Allele des Eltern-
bestandes in unterschiedlichen H&ufigkeiten enthalten,
wie dies von Hartemer et al. (1981) und MULLER-STARCK
et al. (1982) fiir Samenplantagen gezeigt wurde. Dadurch
werden Unterschiede in den genotypischen Strukturen ein-
zelner Altersklassen eines Bestandes bedingt wie auch
durch unterschiedliche Keimfihigkeit und eine durch ort-
lich variable Standortfaktoren (Boden, Temperatur, Feuch-
tigkeit) hervorgerufene Selektion, die vor allem in den
friihen Entwicklungsstadien zum Ausfall eines Teils der
Sdmlinge fiihrt. Es gibt einige Hinweise dafiir, daB be-
stimmte Genotypen {iberlebensfihiger sind (Suaw und
ArLarp, 1982; TicerstepT et al., 1982), wobei vor allem ein
Heterozygotenvorteil betont wird (Yazpani et al., 1985;
MuoLLER-STARCK und HATTEMER, 1989).

Im Rahmen einer gréBeren Nachkommenschaftspriifung,
bei der 40 Fichtenbestinde des Schwarzwaldes mit Hilfe
von Isoenzymanalysen auf ihre genetische Struktur hin
untersucht wurden (Franke und Konnert, 1990), fielen
zwei Populationen aus dem Wuchsgebiet “Baar-Wutach”
(Firstliches Forstamt Donaueschingen) auf. Sie zeigten
am 6-PGDH-B-Locus groBe genetische Abstidnde zu den
restlichen 38 untersuchten Populationen, die allein durch
Herkunftsunterschiede des bei der Begriindung der Be-
stdnde verwendeten Vermehrungsgutes kaum erklirt wer-
ken konnten. Die Annahme einer gegen bestimmte Allele
dieses Locus gerichteten Selektion in den beiden Popu-
lationen lag nahe.

Ein genetischer Vergleich zwischen verschiedenen Al-
tersstadien (Embryonen, einjahrige Sémlinge, 8- bis 10jéh-
rige Naturverjlingung, 30~ bis‘40jahrige Naturverjlingung,
Altbestand) sollte AufschluB dariiber geben, ob und wie
sich die genetische Struktur dieser Fichtenpopulationen
im Laufe der Bestandsentwicklung verénderte, bzw. ob in
diesen Bestinden eine gegen bestimmte Genotypen oder
Gene gerichtete Selektion nachgewiesen werden kann.

Material und Methodik

In zwei Fichtenbestinden des Ostlichen Schwarzwaldes
(FF Donaueschingen, Wuchsgebiet 5 “Baar-Wutach”)
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Tabelle 1. — Standortsangaben zu den untersuchten Fichtenbe-
stdnden.

Donsueschingen 1 Donaueschingen 2

Lage:

geographische Breite 47%sg9- 48%1°
geographische Linge 8%2' 8%z
Hohe U.NN 850 m 830 m
Temperatur:
Jshresdurchschnitt 6,4°% 6.,4°%
Niederschlag:
Jahresdurchschnitt 1125 om 1125 s
Regionslgesellschaft: Boresl-montaner 8oreal-montaner
Ta-Fi-Fo-Wald Ta-Fi-Fo-Wald
Alter (im Mittel): 110 110
Boden:
Bodenart lehmiger Sand- letmiger Sand
sandiger Lehm
Wasserhaushslt frisch frisch
Bodentypus Braunerde Braunerds

(Tab. 1) wurde 1987 von 20 Bdumen bzw. 17 Bdumen Saat-
gut geerntet und einzelbaumweise bei —5 °C aufbewahrt.
Die Beerntung erfolgte in einer in der Mitte des Bestan-
des liegenden Kernzone von etwa 1 ha, um Bestdubung
durch Fremdpollen von auflerhalb des Bestandes weitge-
hend auszuschlieBen. Durch Isoenzymanalyse des haploiden
Endosperms von je 6 Samen pro Baum wurde der Genotyp
der Saatguterntebdume bestimmit. Um die Stichprobenzahl
pro Bestand zu erhéhen, wurden im Februar 1989 von
weiteren 12 bzw. 15 Altbdumen der Kernzone Knospen
geerntet (Tab. 2) und zur Bestimmung des Genotyps
dieser Bdume herangezogen.

Parallel zu den Endospermanalysen wurden auch die
diploiden Embryonen analysiert. Anhand der Untersu-
chungsergebnisse von je 6 Embryonen pro Erntebaum er-
folgte die Bestimmung der genetischen Struktur der Em-
bryonalgeneration. In 6 bzw. 5 Fillen war wegen
der schwachen Anfidrbung der erhaltenen Bande eine
sichere Interpretation der Isoenzymmuster an allen 4 un-
tersuchten Genloci nicht méglich. Deshalb verringerte sich
die Probenanzahl der Embryonen entsprechend auf 114
in Donaueschingen 1 bzw. 97 in Donaueschingen 2 (Tab. 2).

Fiir jeden Bestand wurde auch eine Saatgutmischprobe
(gleiche Gewichtsanteile von jedem Samenelter) herge-
stellt und im Pflanzgarten der FVA Baden-Wiirttemberg

ausgesidt. Knospenproben von je 58 bzw. 70 zufillig aus-
gewdhlten Sdmlingen pro Bestand dienten zur Bestim-
mung der genetischen Struktur der Sidmlingspopulationen
durch Isoenzymanalysen. Anhand von Knospenproben
wurde auch die genetische Struktur der in beiden Be-
stinden in der ausgewihlten Kernzone vorgefundenen
Naturverjiingung untersucht. Diese wurde in 2 Subpopu-
lationen unterteilt: 8- bis 10jdhrige Naturverjiingung und
30- bis 40jdhrige Naturverjiingung. Der Stichprobenum-
fang sowie die fiir die einzelnen Altersstadien eines Be-
standes verwendeten Abkiirzungen sind Tabelle 2 zu ent-
nehmen.

Methodik der Isoenzymanalyse

Untersucht wurden die Enzymsysteme 6-Phosphogluco-
natdehydrogenase (6-PGDH, E.C. 1.1.1.44), Isocitratdeydro-
genase (IDH, E.C.1.1.1.42), Malatdehydrogenase (MDH, E.C.
1.1.1.37), Shikimatdehydrogenase (SKDH, E.C. 1.1.1.25) und
Glutamatdehydrogenase (GDH, E.C. 14.1.2). Nach Extrak-
tion der salzlgslichen Proteine in einem Tris-HCl-Puffer,
pH = 7, erfolgte die gelelektrophoretische Auftrennung
und Identifizierung der Isoenzyme nach einer nach Suaw
und Prasap (1970) sowie Cueuak und Pirer (1984) leicht
modifizierten Methode.

Berechnung der genetischen Parameter

Von den 11 Loci die diese Enzymsysteme kontrollieren,
waren vier in allen Altersklassen beider Bestinde poly-
morph, und zwar 6-PGDH-B, 6-PGDH-C, MDH-C und
SKDH-A. Die Auswertungen beschrinken sich auf diese
vier Loci.

Es wurden die Genotypen- und Allelhiufigkeiten fiir die-
se Loci in jeder Altersklasse beider Bestinde ermittelt.
Der statistische Vergleich zwischen den genischen und
genotypischen Strukturen der Subpopulationen erfolgte
paarweise mit dem G-Test (mxk-Kontingenztest, WEeskr,
1978). Aufgrund der Allelhdufigkeiten wurde der geneti-
sche Abstand zwischen den Bestdnden und zwischen den
Subpopulationen jedes Bestandes nach Grecorius (1974)
berechnet.

Als orientierendes Differenzierungsmafl zwischen den
Subpopulationen wurde der relative Anteil der Variation
zwischen den Subpopulationen an der Gesamtvariation
(Ggt) nach Ner (1977) ermittelt.

Tabelle 2, — Beschreibung des untersuchten Materials.

Donaueschingen 1

Donaueschingen 2

Subpopulation Abkir-

je Erntebaum

zung N Bemerkungen N Bemerkungen
Altbestand E 32 Samen von 20 Baumen 32 Samen von 17 Bé&umen
Knospen von 12 Baumen Knospen von 15 Baumen
Embryonen A 114 durchschn. 6 Embryonen 97 durchschn. 6 Embryonen

je Erntebaum

Aussaat einer Mischprobe

1-jadhrige Sémlin-

Aussaat einer Mischpro-

ge im Pflanzgar- 8 58 be (gleiche Gew.Anteile) 70 (gleiche Gew.Anteile) von
ten von 20 Baumen; 17 Béumen 2
zuféllige Auswahl der zgfﬁllige Auswahl der S&ém-
Samlinge linge
8- 10jéhrige Naturverjingung in der Naturverjingung in der
Baume im Bestand C 44 Kernzone 40 Kernzone
30- 40jahrige Naturverjingung in der Naturverjungung in der
Béume im Bestand D 27 Kernzone 40 Kernzone
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Tabelle 3. — Allelhdufigkeiten an 4 polymorphen Genloci fiir 5 Alterstadien zweier Fichtenbestédnde des Schwarzwaldes.

Donaveschingen 1 Donaueschingen 2
Locus Allel
A 8 Cc 0 E A B c 0 E
6-PGDH-8 8, 0.152 0.242 0.363 0.222 0.141 0.150 0.228 0.300 0.213 0.125
82 0.848 0.258 0.637 0.778 0.859 0.850 0.772 0.700 0.787 0.875
6-PGDH-C c, 0.641 0.586 0,556 0.426 0.625 | 0.500 0.557 0.512 0.487 0.438
Cz 0.359 0.414 0.444 0.574 0.375 0.500 0.443 0.488 0.513 0.562
MOH-C 61 0.021 - - - 0.016 - - - - -
c2 0.092 0.104 0,057 0.054 0.078 | 0.126 0.043 0.0868 0.088 0.172
03 0.887 0.896 0.943 0.946 0.906 0.874 0.9857 0.912 0.912 0.828
ISKOH-A A1 - - - - 0.018 | 0.021 0.014 0.038 0.025 0.031
‘2 0.057 0.018 0.093 0.036 0.094 0.025 0.087 0.038 0.050 0.047
Aa 0.886 0.909 0.885 0.964 0.843 0.917 0.807 0.850 0.824 0.844
A‘ 0.018 0.009 - - 0.016 - - - - -
‘5 0.039 0.064 0.022 - 0.031 0.016 0.122 0.062 0.063 0.046
‘6 - - - - - 0.021 - 0.012 0.038 0.032

Da eine Unterteilung der genetischen Variation in “Va-
riation innerhalb der Subpopulationen” und “zwischen
den Subpopulationen” umstritten ist (Grecorws, 1988),
wurde die Differenzierung eingehend mit Hilfe der von
Grecorius und Roserps (1986) vorgeschlagenen Methode
untersucht.

Zur Beschreibung der genischen Diversitdt wurde die
“effektive Anzahl der Allele pro Locus”, n,, nach Crow
und Kimura (1970) hinzugezogen. Die Multilocus-Diversitdt
wurde als das harmonische Mittel der Single-Locus-Di-
versitdten berechnet (Grecorius, 1987).

Ergebnisse und Diskussion

Genetische Struktur der Subpopulationen

In Tabelle 3 sind die Allelhdufigkeiten fiir die vier in al-
len Subpopulationen beider Bestinde polymorphen Genloci
eingetragen. Eine Erhéhung des Stichprobenumfangs von
20 Bidume bzw. 17 Bédume auf 32 Bdume pro Bestand er-
gab nur eine minimale Anderung der Allelhiufigkeiten
an allen 4 Genloci.

Fiir das Erntejahr 1987 fanden sich an keinem der un-
tersuchten Loci signifikante Unterschiede in der geneti-
schen Struktur der Altbestidnde und des Saatgutes (Em-
bryonen). Der Vergleich zwischen Embryonalgeneration
und einjidhrigen Samlingen ergab ebenfalls fiir keinen
Locus gesicherte statistische Unterschiede in Genotyp-
oder Allelhdufigkeiten. Muona et al. (1987) hatten bei
Kiefern (Pinus sylvestris) festgestellt, dal in den ersten
drei Jahren der Entwicklung der Homozygoteniiberschu3
zuriickgeht, und fiihrten dies auf eine Ausscheidung der
durch Selbstung entstandenen Homozygoten zuriick. Eine
Zunahme der beobachteten Heterozygoten in der einjdh-
rigen Siamlingspopulation gegeniiber den Embryonen
wurde auch hier an den Loci 6-PGDH-B und 6-PGDH-C
flir beide Bestinde und am SKDH-A-Locus fiir Donau-
eschingen 1 beobachtet. Diese Feststellungen sind aber
nur begrenzt aussagekriftig, da in der Embryonalprobe
jeder Erntebaum aus E gleichmiiBig vertreten war (6 Em-
bryonen), wihrend die ausgesdte Probe eine Mischung
aus gleichen Gewichtsanteilen jedes Baumes war. Auch
ist der direkte Vergleich der einjdhrigen Sidmlinge mit
den iibrigen Altersklassen nur bedingt auswertbar, da die-
se unter “kiinstlichen” Bedingungen angezogen wurden —
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also nicht im Bestand selbst keimten. Die Ergebnisse von
paarweise durchgefiihrten Heterogenitétstests zeigen al-
lerdings am 6-PGDH-B-Locus in beiden Bestinden sig-
nifikante Unterschiede in den Allelhiufigkeiten fiir die
Subpopulationen A und C (3 =11,64 in Donaueschingen
1 und 42 =6,45 in Donaueschingen 2) sowie C und E (32
=13,07, Donaueschingen 1 und %2 =9,15 Donaueschingen
2). Auffallend ist die geringe relative Hiufigkeit des B,-
Allels in den Altbestinden und den Embryonen. Sie nimmt
dann bis zum Alter 10 stetig zu und ist ab Alter 30 wie-
der fallend (vgl. Abb. 1). Die beiden Allele des 6-PGDH-
B-Locus werden vom Altbestand an die Embryonalgene-
ration in unverinderter Hiufigkeit weitergegeben. Dabei
zeigt die Haufigkeitsverteilung der beiden Allele zwischen
Pollenwolke (B; =0,158, in Donaueschingen 1 und B,
=0,178 in Donaueschingen 2), weiblichen Gameten (B,
= 0,153 in Donaueschingen 1 und B, =0,120 in Donau-
eschingen 2) und Alibestand keine signifikanten Unter-
schiede. Somit kann fiir diesen Locus Fertilitdtsselektion
mit groBer Wahrscheinlichkeit ausgeschlossen werden.
Eine mdgliche Erklirung wire, daB in den frithen Ent-
wicklungsstadien das B,-Allel selektiv im Vorteil ist. Die
offensichtliche Benachteiligung des Allels ab Alter 30
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Abb. 1. — Hiufigkeitsverteilung des Bl-Allels bzw. der Ble-
Heterozygoten am 6-PGDH-B-Locus in 5 Alterstufen zweier Fich-
tenbestéinde des Schwarzwaldes.



Tabelle 4. — Genetische Abstéinde (nach Grecorrus, 1974) zwischen
den Subpopulationen innerhalb der beiden Fichtenstinde.

Donaueschingen 1
|Doneueschin- A B [4 /] E
gon 2
A - 0.053 0.098 0.106 0.025
A - B - 0.070 0.076 0.066
] 0.091 - c C - 0.087 0.094
c 0.069 0.062 - ) D - 0.110
] 0.052 0.051 0.038 - E E -
E 0.052 0.111 0.091 0.062 -

duBert sich in den beiden untersuchten Bestinden unter-
schiedlich. Wihrend in Donaueschingen 1 sowohl Homo-
zygote B,B, als auch Heterozygote B,B, gleichermaBen be-
troffen sind (in den Subpopulationen D und E finden wir
gar keine homozygoten Triger dieses Allels), nimmt in
Donaueschingen 2 die relative Haufigkeit der Heterozygo-
ten B,B, stark ab (vgl. Abb. 1), so dall die genotypische
Struktur von Harpy-WEeINBerG signifikant abweicht. Dies
konnte eventuell auch auf HiebmaBnahmen zurilickzu-
fithren sein. In dem Bestand wurden in den Iletz-
ten 10 Jahren Pflegehiebe durchgefithrt, bei denen
vorrangig schwéchere Individuen, aber auch Bidume aus
dem Herrschenden entfernt wurden (anthropogene Ver-
dnderung der genetischen Struktur).

Die Allelhdufigkeiten der anderen drei polymorphen
Genloci zeigen keine gerichteten Verinderungen. Signi-
fikante Unterschiede ergaben sich fiir den Locus 6-PGDH-
C zwischen A und D (;g" =9,18), B und D (3% =5,25) und
D und E (3> =5,41) allerdings nur in Donaueschingen 1.

Die an den Loci MDH-C und SKDH-A identifizierten
seltenen Allele (MDH-C; und SKDH-A, nur in Donau-
eschingen 1 und SKDH-A4 nur in Donaueschingen 2) zei-
gen, daB3 die Altbestidnde genetisch unterschiedlich sind.

Tatsdchlich zeigten weitere Untersuchungen (FRANKE
und Konnert, 1990), dafl sich die Bestdnde auch an an-
deren Loci durch seltene Allele (MDH-B,) oder durch
signifikante Unterschiede in den Allelhdufigkeiten (am
G-6-PDH-A-Locus) unterscheiden. Um so bedeutsamer ist
die in beiden Bestinden nachgewiesene Selektion am
6-PGDH-B-Locus. Bekanntlich spielt das 6-PGDH-Sy-
stem im Stoffwechsel der Pflanzen (Pentose-Phosphat-
Zyklus) eine zentrale Rolle (KarLsson, 1970).

Die Abwesenheit des MDH-C,-Alleles in den Subpopu-
lationen B, C und D ist mdglicherweise auf Schwierig-
keiten bei der Erkennung dieses Allels in diploidem Ge-
webe zuriickzufiihren.

Differenzierung der Subpopulationen

Die genetischen Abstidnde zwischen den Subpopulatio-
nen innerhalb der Bestédnde sind in Tabelle 4 angegeben.

In Donaueschingen 1 ist mit d, =0,110 der Abstand zwi-
schen Altbestand und 30- bis 40jéhriger Naturverjiingung
am grofiten und zwischen Embryonalgeneration und Alt-
bestand (d, =0,025) am kleinsten. Andererseits waren in
Donaueschingen 2 mit 3,8% (d, =0,038) die kleinsten Un-
terschiede in den Allelhidufigkeiten zwischen den beiden
Altersstadien der Naturverjlingungen, wihrend die Un-
terschiede zwischen Embryonalgeneration und einj#hri-
gen Sdmlingen bei 9% lagen (d, =0,091).

Die hichsten Abstandswerte ergaben sich am 6-PGDH-
B-Locus, wobei in beiden Bestinden der gleiche Trend
sichtbar wurde: groBe Unterschiede in den Allelhdufig-
keiten zwischen den Subpopulationen C und E (d, =0,222,
Donaueschingen 1 und d, =0.175, Donaueschingen 2) bzw.
A und C (d, =0,211 Donaueschingen 1 und d, =0,150 Do~
naueschingen 2), geringe Unterschiede zwischen den Sub-
populationen A und E (d, =0,011, Donaueschingen 1 und
d, =0,025, Donaueschingen 2). Bemerkenswert ist die Tat~

Tabelle 5a. — Differenzierung (%) der fiinf Subpopulationen beiler Fichtenbestinde.

Donaueschingen 1 _Donaueschingen 2
] 0
Locus Subpopulation G Subpopulation G
A :] C D E Gesamt () ST A B8 C D E Gesamt(d) ST
6-PGDH-B 9,9 3,6 18,0 0,9 8,3 8,7 3,717,2 4,1 12,0 1,8 8,2 6,5 7.4
|6-PGDH-B 8,3 0,4 4,6 18,2 4,1 6,4 2,4 )11 6,7 0,7 2,4 7,9 3,4 0,6
MDH-C 3,2 2,6 4,3 4,3 0,7 3,1 0,6 | 4,1 7,5 1,3 1,3 8,2 4,6 1,6
lSKDH-A 1,6 5,5 4,3 7,8 6,3 4,1 1,6 | 9,8 11,2 1,8 3,7 2,9 7,3 1,4
Genpooldiffe-
lrenzierung 58 3.0 7.8 78 48 56 a1)|55 74 40 23 68 55 2,2
Paunanzahl 114 58 44 27 32 97 7 4 4 32
Tabelle 5b. — Differenzierung (%) von Naturverjiingung und Altbestdnden.
Donaueschingen 1 Donaveschingen 2
Tj Uj
Locus Subpopulation G Subpopulation G
Cc D E Gesamt (d) ST Cc D E Gesamt(d) ST
6-PGDH-B 18,5 4,8 16,8 14,4 4,6 12,6 0,9 19,1 8,6 3,0
6-PGDH-C 1,7 15,6 1,8 8,6 2,8 4.8 0,8 6,3 3,8 0,4
MDH-C 1,8 1,8 3,8 2,4 0,0 3,7 3,7 8,4 5,1 1,4
SKDH-A 3,1 9,7 7,2 6,1 2,1 3,4 3,3 1,7 2,8 0,3
Genpooldiffe-
renzierung 6,3 8,0 10,0 7,9 2,4 6,1 2,2 7,4 5,1 1,3
Baumanzehl 44 27 32 40 40 32
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Tabelle 6. — Genetische Diversitit, n, der Subpopulationen.

Donaveschingen 1 Donaueschingen 2

A B C D E A B C D E
6-PGDH-B} 1,35 1,58 1,86 1,53 1,32 (1,34 1,55 1,72 1,50 1,28
6-PGDH-C 1,85 1,94 1,98 1,96 1,89 (2,00 1,98 2,00 2,00 1,97
MOH-C 1,26 1,23 1,12 1,11 1,21 (1,29 1,09 1,19 1,19 1,40
SKDH-A 1,27 1,22 1,26 1,08 1,39 1,18 1,55 1,37 1,46 1,39
Multilocus- 4 39 'y 43 1,47 1,35 1,41 (1,39 1.47 1,51 1,49 1,47
Diversitat

sache, dafl die Abstinde zwischen den Subpopulationen
teilweise grofler sind als die Abstinde zwischen geogra-
phisch weit entfernt liegenden Fichtenpopulationen des
deutschen Verbreitungsgebietes (BErGMANN, 1974; FRANKE
und KonnNerT, 1990).

Die Ggp-Werte (Tab. 5a und 5b) lassen auf einen gerin-
gen Anteil der genetischen Variationen zwischen den
Subpopulationen schlieen, der jedoch am 6-PGDH-B-
Locus bedeutend hoher ist als an den anderen drei Loci.
Dennoch wird hier eine stidrkere Differenzierung der Al-
tersstadien erkennbar, als sie z. B. von Roserbps und
ConkLe (1984) fiir drei Altersklassen eines Bestandes von
Pinus taeda L. anhand der den Ggr-Werten vergleichbaren
Fyr-Werte gefunden wurde. Roeerps und Conkie (1984)
fanden einen mittleren Fgp =0,010.

Berechnet man die Differenzierung der einzelnen Sub-
populationen (Dj) und die Gesamtdifferenzierung aller
Subpopulationen eines Bestandes (§) nach der von GREGO-
rivus and Roserbs (1986) vorgeschlagenen Methode, so er-
hilt man bedeutend héhere Werte. Dj und § variieren
stark, sowohl zwischen den einzelnen Populationen als auch
zwischen den einzelnen Loci (Tab. 5a). Bei gemeinsamer
Betrachtung aller fiinf Subpopulationen ergibt sich in Do-
naueschingen 1 die stdrkste zeitliche Differenzierung am
6-PGDH-B-Locus (6 = 8,7%). Dabei hebt sich die Subpo-
pulation C mit Dj = 18,0% deutlich von den restlichen ab.
Im Genpool sind die beiden Subpopulationen der Natur-
verjlingung mit 7,8% am stdrksten differenziert.

In Donaueschingen 2 zeigt der SKDH-A-Locus die
stirkste Differenzierung (7,3%), vor allem durch die aus-
geprigte Differenzierung der Samlingspopulation (Dj =
11,2%). Uberhaupt weist hier diese Subpopulation (S&m-
linge) mit 7,4% die gréBte Differenzierung iiber alle Loci
auf.

Vergleicht man nur die drei effektiv im Bestand wach-
senden Subpopulationen C bis E (Tab. 5b), so ergibt sich
vor allem am 6-PGDH-B-Locus eine deutlich héhere Dif-
ferenzierung mit gleicher Tendenz in beiden Bestidnden
und etwas niedrigeren Werten in Donaueschingen 2. Im
Bestand Donaueschingen 1 unterscheidet sich jede Sub-
population von den restlichen in 14,4% ihrer Allele, in
Donaueschingen 2 in 8,6%, wobei sich vor allem fiir die
8- bis 10jdhrige Naturverjiingung und den Altbestand
hohe Einzel-Locus-Differenzierungswerte ergeben. Auch
aufgrund der hohen Genpooldifferenzierung (10% in Do-
naueschingen 1 und 7,4% in Donaueschingen 2) kann das
Stadium E keinesfalls als genetisch reprasentativ fiir den
Bestand als Ganzes angesehen werden. Geht man davon
aus, daB Viabilitidtsselektion am 6-PGDH-B-Locus unter
den gegebenen Standortsbedingungen fiir die starke zeit-
liche Differenzierung der Altersklassen verantwortlich
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ist, so wirkt sich diese auf die anderen drei untersuchten
Genloci in den beiden Bestinden unterschiedlich aus.
Wihrend in Donaueschingen 1 die Differenzierung am
6-PGDH-C- und SKDH-A-Locus beim Vergleich der Sub-
populationen C+D+E gréBer ist als beim Vergleich aller
fiinf Subpopulationen, so trifft dies in Donaueschingen 2
nur fiir den MDH-C-Locus zu.

Die von uns erhaltenen d8-Werte sind den nach Da-
ten von LinmArT et al. (1981) von Grecorius und Ro-
BERDS (1986) berechneten Differenzierungswerten ver-
gleichbar. Allerdings handelte es sich dort um die rdum-
liche Differenziernug von sechs Subpopulationen eines
Kiefernbestandes (Pinus ponderosa Laws.), und nicht um
die zeitliche Differenzierung wie im vorliegenden Fall. Die
grofite Einzel-Locus-Differenzierung betrug 11,3% gegen-
iiber den hier ermittelten 14,4%. Laut Grecorius et al.
(1986) sind solche Werte auch durch unterschiedliche Via-
bilitédtsselektion auf kleinrdumig unterschiedlichen Stand-
orten zu erklédren. Teilweise niedrige Werte fiir § erhiel-
ten Grecorws et al. (1986) bei dem Vergleich von drei
raumlich getrennten Subpopulationen eines Buchenbe-
standes (Fagus sylvatica). Sie analysierten das Saatgut
zweier aufeinanderfolgender Erntejahre und kamen eben-
so wie LivuarT et al. (1981) und Roserps und Conkie (1984)
zu der SchluBifolgerung, daB die ridumliche Differenzierung
ausgeprigter ist als die zeitliche. Im Falle der von uns
untersuchten Fichtenbestinde ist die zeitliche Differen-
zierung, zumindest an bestimmten Loci, stark. Vergleich-
bare Daten fiir Fichte aus anderen Untersuchungen sind
nicht bekannt.

Genetische Diversitiit

Die entgegengesetzte Selektion am 6-PGDH-B-Locus
in frithen und spédten ontogenetischen Stadien deutet
sich in beiden Bestinden auch in den Werten fiir die
genetische Diversitdt (Tab. 6) an. In den Subpopulationen
C (8- bis 10jdhrige Naturverjiingung) sind die n,-Werte an
diesem Locus ungefihr 1,4 mal gréBer als in den Altbe-
stinden und den Embryonen und ungefihr 1,2 mal groBer
als in den S&mlingen und der 30- bis 40jdhrigen Natur-
verjiingung. An den anderen Loci sind keine die Diver-
sitdt betreffenden gerichteten Unterschiede zwischen den
Subpopulationen festzustellen.

Die am 6-PGDH-B-Locus nachgewiesene Selektion fiihrt
aber zu keiner nennenswerten Einengung der Multilocus-
Diversitdt im Altbestand. Diese ist zwar auch noch in
Subpopulation C am groBten, liegt aber nur gering iiber
den Werten fiir die anderen Subpopulationen.

Laut Grecorius et al. (1986) ist die Differenzierung zwi-
schen rdumlich getrennten Subpopulationen vor allem
an Loci mit hoher genetischer Diversitit groB. Dies



trifft hier fiir den Bestand Donaueschingen 1 auch im
Falle der zeitlichen Differenzierung zu, im Bestand Do-
naueschingen 2 allerdings wurde die geringste zeitliche
Differenzierung am Locus 6-PGDH-C mit der hdchsten
genetischen Diversitdt beobachtet.

SchluBfolgerungen

Wie bei anderen Waldbdumen (TicersTepT et al., 1982;
Yazpant et al. 1985; Roserps und ConkLg, 1984) kann auch
bei Fichte die genetische Struktur verschiedener Ge-
nerationen einer Waldbaumpopulation unterschiedlich
sein. Dies kann durch die jdhrlich variierenden Blith- und
Bestdubungsverhiltnisse und durch Unterschiede in der
Keimfiéhigkeit des Samens bedingt sein. Wie die vorlie-
genden Untersuchungen zeigen, scheint aber vor allem
Viabilitdtsselektion fiir eine starke Differenzierung zwi-
schen den einzelnen Altersklassen der beiden natiirlich
verjliingten Fichtenpopulationen verantwortlich zu sein.
Anthropogene Faktoren (Ausscheidung der schwicheren
Individuen bei Durchforstungsmafinahmen) kénnen eben-
falls zur Verdnderung der genetischen Struktur der Wald-
baumpopulationen beitragen. Von der nach dem Alter 10
auftretenden, gegen das B;-Allel des 6-PGDH-B-Locus ge-
richteten Selektionen werden homozygote und heterozygo-
te Trédger des Allels gleichermaBen erfaBt. Sie kann sich
ungerichtet auch auf andere Loci auswirken, so daB Loci
mit groBer genetischer Diversitdt durchaus minimale
zeitliche Differenzierung zeigen konnen (z. B. Locus 6-
PGDH-C in Donaueschingen 2). Die Multilocus-Diversi-
tidt der Bestdnde ist dadurch aber nur wenig veridndert.

Es sollte jedoch beachtet werden, da die hier gefun-
dene Uberlegenheit des B,-Allels am 6-PGDH-B-Locus
nach dem Alter 10 nur fir die beiden hier beschriebenen
Bestéinde (und Standorte) erwiesen ist. ScHrOEDER (unver-
Offentlicht) fand z. B. bei einem Vergleich zwischen Em-
bryonen, Altbestand und 10—30jdhriger Naturverjiingung
eines autochthonen Fichtenbestandes aus dem Schwarz-
wald (Eschenmoos) zwar eine Zunahme der BB,-Geno-
typen am 6-PGDH-B-Locus mit fortschreitendem Alter,
jedoch keine signifikanten Unterschiede zwischen den
Alelhiufigkeiten der drei Stadien.

Da die im Pflanzgarten der FVA angezogenen Sdmlinge
in den nichsten Jahren auf verschiedene Standorte in
Baden-Wiirttemberg ausgebracht werden, kann und soll
in den nichsten Jahren untersuchen werden, ob im Laufe
der Entwicklung unter unterschiedlichen Standortbedin-'
gungen #hnliche Veridnderungen in der genetischen Struk-
tur der Populationen auftreten wie die hier beschriebenen.

Danksagung

Die Beerntung der Bestinde erfolgte im Rahmen eines durch
das PEF Karlsruhe geforderten Projektes. Finanzielle Férderung
zur Durchfiihrung der Isoenzymanalysen erhielt ich durch Um-
weltforschungsmittel des Landes Baden-Wiirttemberg.

Frau S. Scuroeper, Herrn A. Franke, FVA Freiburg und Herrn
Dr. MurLer-Starck und Kollegen, Universitdt Gottingen, danke
ich fiir die kritische Durchsicht des Manuskripts und die kon-
struktiven Kommentare.

Fiir gute technische Mitarbeit gilt mein Dank Frau S. KnaLL.

Literatur

BeroMmanN, F.: Genetischer Abstand zwischen Populationen. II.
Die Bestimmung des genetischen Abstands zwischen europiischen
Fichtenpopulationen (Picea abies) auf der Basis der Isoenzym-
Genhdéufigkeiten. Silvae Genetica 23: 1—3 (1974). —— CuEeLiak, W.
M. und PiteL, J. A.: Techniques for Starch Gel Electrophoresis of
Enzymes from Forest Tree Species. Environ. Can. Forest Serv.,
Inf. Rep. PI-X-42, Petawawa National Forestry Institute. 49 S.
(1984). —— Crow, J. F. und Kmura, M.: An Introduction to Po-
pulation Genetics Theory. Harper a. Row, New York (1970). —
Franke, A. und Konnert, M.: Nachkommenschaftspriifung von
Fichtenbestinden deg Schwarzwaldes (Herkunftsgebiete 84008
und 840 09) mit den Zielen: 1) Verbesserung der Immissionstole-
ranz, 2) Erhaltung der Genressourcen geschidigter Hochlagen-
bestinde, (“Genbank’). Kernforschungszentrum Karlsruhe GmbH
KfK-PEF 60, 97 S. (1990). — GrrcGoRrIus, H. R.: Genetischer Ab-
stand zwischen Populationen. I. Zur Konzeption der genetischen
Abstandsmessung. Silvae Genetica 23: 22—27 (1974). ~— GREGORIUS,
H. R.: The relationship between the concepts of genetic diversity
and differentiation. Theor. Appl. Genet. 74: 397—401 (1987). —— GrE-
corius, H. R.: The Meaning of Genetic Variation within and
between Subpopulations. Theor. Appl. Genet. 76: 947—951 (1988).
— Greggrivs, H. R., Kraunausen, J. und MoLLEr-Starck, G.: Spatial
and Temporal Genetic Differentation among the Seed in a Stand
of Fagus sylvatica L.. Heredity 57: 255—262 (1986). —— GREGORIUS,
H. R. und Roserps, J.: Measurement of Genetical Differentiation
among Subpopulations. Theor. Appl. Genet. 71: 826—834 (1986). ——
Hartremer, H. H., Beromann, F., Kmm, Z. S., Grecorws, H. R. und
MULLER-STARCK, G.: Uber genetische Merkmale von Ausgangsma-
terial, Saatgut und Pflanzgut von Waldbdumen. Allg. Forstzeit-
schrift 36: 190—193 (1981). —— Kagrisson, P.: Biochemie fiir
Mediziner und Naturwissenschaftler. S. 242. Georg Thieme-Ver-
lag, Stuttgart (1970). —— Linnart, Y. B., Mirron, J. B., Sturcron,
K. B. und Davis, M. L.: Genetic Variation in Space and Time in
a Population of Ponderosa Pine. Heredity 46 (3): 407—426 (1981).
—— MULLER-STARCK, G. und Harremer, H. H.: Genetische Auswir-
kungen von UmweltstreB auf Altbestdnde und Jungwuchs der
Buche. Forstarchiv 60: 17—22 (1989). —— MULLER-StARCK, G., ZIEHE,
M., BereMANN, F., Grecorivs, H, R, und Harremer, H. H.: Die Sa-
menplantage als Instrument der Vermehrung von Waldbdumen.
Allg. Forst- und Jagdzeitung 153, 220—229 (1982). —— Muona, O.,

~ Yazpani, R. und Rupin, D.: Genetic Change between Life Stages

in Pinus sylvestris: Allozyme Variation in Seeds and Planted
Seedlings. Silvae Genetica 36: 39—42 (1987). —— NI, M.: F-Sta-
tistics and Analysis of Gene Frequency in Subdivided Popula-
tions. Ann. Human. Genet. 41: 225—233 (1977). — RosBerbps, J. H.
und Conkie, M. T.: Genetic Structure in Loblolly Pine Stands;
Allozyme Variation in Parents and Progeny. Forest Sci. 30 (2):
319—329 (1984). —— Suaw, D. und Aitarp, R. W.: Isozyme Hetero-
zygosity in Adult and Open-Pollinated Embryo Samples of Scots
Pine. Silvae Fennica 16: 115—121 (1982). —— Suaw, R. C. und
Prasap, R.: Starch Gel Electrophoresis of Enzymes — A Compila-
tion of Recipes. Biochemical Genetics 4: 297—320 (1970).
Ticerstept, P. M, RubIiN, D., Niemera, T. und Tammisora, J.:
Composition and Neighbouring Effect in a Naturally Regenera-
ting Population of Scots Pine. Silvae Fennica 16: 122—129 (1982).
—— WeBer, E.. Mathematische Grundlagen der Genetik, VEB
Gustav-Fischer-Verlag, Jena (1978). — Wrigur, S.: Evolution and
the Genetics of Population. Vol. 4: Variability within and among
Natural Populations. Univ. Chicago Press, Chicago (1978). —
Yazoani, R., Muona, O., RupiN, D. und Szmipr, A. E.: Genetic
Structure of a Pinus sylvestris L. Seed — Tree Stand and Na-
turally Regenerated Understory. Forest Sci. 31 (2): 430—436 (1985).



