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Zusammenfassung

Entlang eines Hohentransektes von Freiburg (240 m i.NN)
auf den dortigen Hausberg ,Schauinsland” (1284 m ii.NN)
wurden 7 verschiedene autochthone Buchen-Bestinde (Fagus
sylvatica L.) in unterschiedlichen Héhenlagen ausgewéhlt, um
ihre genetischen Strukturen miteinander zu vergleichen und
Riickschliisse auf eine mogliche genetische Anpassung an die
jeweilige Standorthohenlage zu ziehen. Ergénzt wurde das
Untersuchungsmaterial durch Proben von 40 ,Wetterbuchen”
(phéanotypisch bizarren, wettergepriagten Buchen-Solitdaren der
Schauinsland-Gipfelregion) und aus einem Bestand aus der
Schwarzwald-Vorbergzone. Mit Hilfe von Isoenzymanalysen an
Knospengeweben wurden verschiedene genetische Parameter
und Variationsmalle ermittelt. Zwar konnten an den unter-
suchten Genloci keine Alleltypenunterschiede festgestellt wer-
den, es gab aber Hinweise auf Hohenlagenabhéngigkeiten bei
den Allelhiufigkeiten. Bei den berechneten Variationsmafen
konnte kein gerichteter Héhentrend nachgewiesen werden.
Einige Ergebnisse deuteten jedoch auf spezifische Anpassungs-
prozesse innerhalb der untersuchten-Buchen-Populationen hin.
Die héchsten Werte fiir Anzahl gefundener Allele, Allele pro
Locus und seltene Allele wurden fiir einen nicht bzw. nur sehr
unregelmifBig bewirtschafteten Hochlagenbestand auf block-
uberlagertem Steilhang sowie fiir die ,Wetterbuchen” ermittelt.
Die Moglichkeiten natiirlicher und anthropogener Selektion
werden diskutiert. Obwohl die Ergebnisse nach der Bestiti-
gung durch Analysen an weiteren Hohentransekten in anderen
Wuchsgebieten bediirfen, wird der Forstpraxis dennoch bereits
empfohlen, eine hohenzonale Untergliederung von Buchen-Vor-
kommen zu beachten und ein Verbringen von Vermehrungsgut
aus Tief- in Hochlagen bzw. umgekehrt zu vermeiden. Gener-
haltungsmafinahmen fiir Buche miissen sich gleichfalls an der
Hohenlage orientieren.

Schlagworter: Buche, Fagus sylvatica L., Hohentransekt, genetische
Konstitution, Isoenzymanalyse, genetisch Variation, Selektion, Hohen-
lagenanpassung, Generhaltung.

FDC: 165.3; 165.5; 176.1 Fagus sylvatica, (430); (234.5).

Summary

Title of the paper: Genetic constitution of Beech stands (Fagus
sylvatica L.) along an altitudinal transect from Freiburg to the
top of "Mount Schauinsland”.

Along an altitudinal transect from Freiburg (240 m above
sea level) to the top of "Mount Schauinsland” (1284 m above
sea level) in the Black Forest (Germany) the genetic constitu-
tion of 7 autochthonous Beech stands (Fagus sylvatica L.) was
studied by using isozyme analysis in order to get information
about possible genetic adaptation of Beech populations to sites
at different altitudes. The results were compared to the genetic
structures of a group of 40 wind and ice shaped solitary
Beeches (relicts or former closed woodland) from the top region
and a wide ridge of "Mount Schauinsland” (about 1250 m above
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sea level), and of one Beech stand from a Black Forest foothill
("Mount Schénberg”; 500 m above sea level), which is already
located in a different growth area with a milder climate. It is
shown that there are genetic structure differences among the
Beech populations from different altitudes. So i.e. the fre-
quences of certain alleles change significant from the lower to
the higher elevations. The highest amounts of different alleles,
alleles per genelocus and rare alleles were found within an
untreated or at least unregularily treated Beech stand on a
steep and rocky slope at a high altitude and within the group of
the solitary Beeches from the top region. Other genetic varia-
tion parameters also show that high and low elevation Beech
stands are different. The effects of natural and man made
selection are discussed. Although the results have to be proved
by further genetics studies it is already suggested not to
transfer reproductive material from Beech stands of lower
altitudes up to higher elevations and vice versa. Considering a
possible genetic elevation adaptation Beech stands have to be
selected very carefully for gene conservation purposes.

Key words: Beech, Fagus sylvatica L., altitudinal transsect, genetic
constitution, isozyme analysis, genetic variation, selection, altitudinal
adaptation, gene conservation.

Einleitung

In Anpassung an unterschiedliche Hohenlagen lassen viele
Baumarten phéanotypische Unterschiede erkennen, die zumin-
dest teilweise genetisch und nicht umweltbedingt sind.
Bekannt sind beispielsweise die schmal- und breitkronigen
Standortrassen der Gemeinen Kiefer (Pinus sylvestris) L.), die
als standortsangepaflte natiirliche Selektionen an Hoch- bzw.
Tieflagen aufzufassen sind (ROHMEDER und SCHONBACH, 1959).
SCcHMIDT-VOGT (1964) stellte fiir 1- und 2jdhrige Séamlinge ver-
schiedener Herkiinfte der Fichte (Pichea abies) (L.) KARST.)
anhand unterschiedlicher dJohannistriebbildung statistisch
gesicherte Korrelationen zur jeweiligen Hohenlage des
Ursprungsortes fest. Auch HOLZER (1966, 1988) wies fiir alpine
Fichtenvorkommen mittels verschiedener morphologischer und
physiologischer Samlingsparameter entsprechende genetische
Hohenlagenanpassungen nach. BERGMANN (1988) berichtet
iiber eine klinale Variation mit der Hohenlage, die er bei Fich-
ten entlang eines Hohentransektes in den Seetaler Alpen an
einigen Enzym-Genloci beobachtete und die als Selektionsfol-
gen durch graduell sich dndernde Klimafaktoren des Gebirges
entstanden sein konnten. GRANT und MITTON (1977; zit. nach
NEALE und Apams, 1985) beschreiben derartige klinale Trends
auch fiir Picea engelmannii PARRY ex ENGELM. und Abies lasio-
carpa (Hook.) NUTT. Bei Untersuchungen entlang eines steilen
Hohentransektes stellten sie nahe der Waldgrenze eine starke
Anderung der Allelhiufigkeiten am Peroxidase-Locus fest.
Leider sind derartige Hohenlagenanpassungen vielfach ver-
wischt oder ganz verschwunden, seit der Mensch nicht stand-
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ortangepalites Vermehrungsgut (das sind Saatgut, Pflanzen
und Pflanzenteile) kiinstlich in autochthone Waldbaumpopula-
tionen eingebracht hat.

Wenngleich phénotypische Unterschiede mitunter nur
schwer zu erkennen sind, so ist auch bei der Buche (Fagus syl-
vatica L.) die Ausbildung von Standortrassen oder Okotypen in
Abhéngigkeit von der Héhenlage zu vermuten. VON WUEHLISCH
et al. (1993) untersuchten im Rahmen eines internationalen
Buchen-Provenienzversuchs phénologische Unterschiede von
73 Buchen-Herkiinften auf einer Versuchsfldache in Belgien. Sie
berichten u. a. iber zwei Buchen-Herkiinfte, die aus Lagen
oberhalb und unterhalb 300 m . NN im Harz (Forstamt
Seesen) stammten und die im Versuch zu unterschiedlichen
Zeitpunkten austrieben, was fiir eine genetische Héhlenla-
genanpassung spricht.

Fir die Frage der Generhaltung standortangepafBter Popula-
tionen, wie auch fiir die amtliche Ausweisung von Herkunfts-
gebieten zur Gewinnung von ausgewihltem Vermehrungsgut
ist die Kenntnis derartiger genetischer Unterschiede von
besonderer Bedeutung. Im Rahmen von Untersuchungen zur
genetischen Konstitution baden-wiirttembergischer Buchen-
Populationen stellte sich daher die Frage, inwieweit sich
autochthone Buchen-Bestinde in einem relativ kleinen Gebiet,
das jedoch eine sehr grofie Differenzierung in der Hohenlage
und damit klimatisch bedingte, unterschiedliche Standortsbe-
dingungen Dbesitzt, genetisch unterscheiden lassen. Zur
Klarung dieser Frage wurden sieben Buchen-Bestinde entlang
eines Hohentransektes von Freiburg (240 m @.NN) auf den
Schauinsland, eine 1284 m hohe Randerhebung des Schwarz-
waldes, ausgew#hlt und mit Hilfe von Isoenzymen als Genmar-
kern analysiert.

Material und Methoden

Untersuchungsbestinde

Alle untersuchten Buchen-Bestinde liegen im Bergwald des
Stadtwaldes Freiburg und besitzen einen durchschnittlichen
Buchenanteil von ca. 90 %. Nach der forstlichen Standortkar-
tierung stocken sie im Teilbezirk West und Siid des Einzel-
wuchsbezirks 3/10, Siidschwarzwald. Die Buche gehort hier in
allen Hohenstufen und auf allen Standorteinheiten zur Natur-
waldgesellschaft (kolline bis hochmontane Zonalwaldgesell-
schaften unter Beteiligung der Buche; vgl. SCHLENKER und
MULLER, 1978).

Tab. 1. — Kurzbeschreibung der ausgewihlten Buchenbestéinde.
Charaterization of the investigated Beech stands.

Zu Vergleichszwecken wurden 40 sogenannte ,Wetter-
buchen” des Schauinsland-Gipfelbereichs sowie ein Buchen-
Bestand vom Schonberg, einem Schauinsland vorgelagerten
645 m hohen jurassischen Zeugenberg, in die Analysen mitein-
bezogen. Bei den ,,Wetterbuchen” handelt es sich um alte, phé-
notypisch sehr bizarre Buchen-Solitire, die in extremer Expo-
sition (Kamm-/Gipfellage; > 1000 m i.NN) durch Windschliff,
Eisenhang und Verbif# durch Weidevieh geformt wurden. Sie
stellen Reste von ehemals geschlossenen Weidbuchen-Hainen
dar, die in fritheren Zeiten dem Weidevieh Schutz und Mast
boten (FEUCHT, 1939; SCHWABE und KRATOCHWIL, 1987). Bei den
Auswertungen wurden die verschiedenen ,Wetterbuchen”
zusammengefafit und als ein Kollektiv (Bestand Nr. 8) betrach-
tet.

Der Buchen-Bestand vom Schénberg (Bestand Nr. 9) stockt
in einer Hohenlage von 500 m i.NN und liegt im Wuchsbezirk
1/08, Markgriflerland. Er gehort damit zum Wuchsgebiet
Oberrheinisches Tiefland, das sich klimatisch und standértlich
stark vom Wuchsgebiet Schwarzwald unterscheidet. Die Regio-
nalwaldgesellschaft ist hier ein meist buchenreicher Laub-
mischwald (Arbeitskreis Standortskartierung, 1985).

Tabelle 1 enthilt einige wichtige Angaben zu Alter und
Standort der ausgewihlten Bestidnde: So stellt der Standort
des Bestandes Nr. 1 einen Hochleistungsstandort fiir alle
Hauptbaumarten dar. Die Buche ist hier besonders vital und
konkurrenzstark. Die Bestinde 2 bis 5 stocken auf durch-
schnittlichen Buchen-Standorten mit mittlerem Wasserhaus-
halt. Bei den Standorten der Bestédnde 6 bis 9 handelt es sich
um eher trockene Standorte. Die Buche ist zwar noch vital,
zeigt aber bereits eine geringere Wuchsleistung. Fiir die
»~Wetterbuchen” liegt keine Standortkartierung vor, da sie
aullerhalb Waldes auf Wiesenfreiflichen stehen. Es handelt
sich z. T. um exponierte Lagen, wobei in der Mehrzahl der
Falle gleichfalls mit lehmig-grusigen Bodensubstraten gerech-
net werden kann. Der Wasserhaushalt wird als miBig frisch
(bis frisch) eingeschiitzt, wobei es im Sommerhalbjahr zu
Trockenstrefl kommen kann.

Genetische Analyse

Fiir die Isoenzymanalysen wurden pro Bestand Knospen von
40 Baumen gewonnen und bis zur Aufarbeitung bei —70 °C
gelagert. Zur Herstellung der Enzymrohextrakte wurden die
Knospen mit einem 0,1 M Tris-HCL-Puffer homogenisiert, der

Nr. Distr./Abt. Alter Héhen- Hiiheg- Nieder- Temperatur | Standorteinheit
(Jahre) | lage stufe ) | schlag *¥) **)
1 1/20 a 10413 120-160 | 350 m ko 950 mm 10,0 °C frischer lehmiger Steinschutt-Boden
2 1/20 a 10+13 120-160 | 550m sm - - méBig frischer lehmiger Steinschutt-Winterhang
3 123 a9 95-135 650m | sm 1100 mm - miBig frischer lehmiger Steinschutt-Winterhang
4 1/30 a 14 110-160 | 700m | sm - - miBig frischer Steinschutt-Winterhang
5 8/1 a 10+15 85-155 | 900m | mo - - miBig frischer lehmig-grusiger Winterhang
6 8/2 arB ***) 145-175 | 1100 m | hm - - Hochlagen Block- und Felshang
7 8/4 a 16 130-250 | 1200m | hm 1800 mm - lehmig grusiger Hochlagen-Sommerhang
8 Wetterbuchen >200 | 1250 m | hm 1600 mm 53°C Freiflache, nicht kartiert
9 2/2a14 110-140 | 500 m ko 900 mm 9,0 °C miBig trockener Kalkschutthang

*)  ko: kollin (atlantisch kolliner Laubmischwald)

sm: submontan (atlantisch submontaner Buchen-Eichen-Tannen-Wald)

mo: montan (montaner Buchen-Tannen-Wald)

hm: hochmontan (hochmontaner Bergmischwald mit Buche, Bergahorn, Tanne)
**) Jahresdurchschnittswerte, geschétzt im Anhalt an Werte der néchstgelegenen Wetterstation
*#%) arB: Bestand in auBerregelméBiger Bewirtschaftung (d.h.: forstlicher Hiebssatz maximal 1 m® Holz/Jahr/ha)
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Tab. 2. — Zusammensetzung der Puffer fiir die Starkegel-Elektrophorese.

Puffers used for starch gel eletrophoresis.

Elektrodenpuffer/pH

Gelpuffer/pH

0.05 M LiOH - 0.19 M Borsaure/8.1

0.05 M Tris - 0.01 M Zitronens#ure/8.1 **)

0.14 M Tris - 0.04 M Zi /1.5

for (2.5 : 1)

0.14 M Tris - 0.04 M Zi e/7.0

Ele}

fer (2.5 : 1)

*) vgl. LUNDKvIST (1979)
*#) enthélt 10% Elektrodenpuffer

Tab. 3. — Enzymsysteme, Puffersysteme und untersuchte Genloci.

Enzyme systems, puffer systems and investigated gene loci.

Enzymsystem E.C.-Nr. Puffersystem untersuchte Loci
ACONITASEN 4.2.13 2 ACO-A, ACO-B
ISOCITRAT-DEHYDROGENASEN 1.1.1.42 3 IDH-A
MALAT-DEHYDROGENASEN 1.1.1.37 3 MDH-A, MDH-B, MDH-C
MENADION-REDUKTASEN 1.6.99.2 1 MR-A
NADH-DEHYDROGENASE 1.6.99.3 2 NADH-A
6-PHOSPHOGLUCONAT- 1.1.1.44 2 6-PGDH-A, 6-PGDH-B, 6-PGDH-C
DEHYDROGENASEN
PHOSPHOGLUCO-ISOMERASEN 5.3.1.9 1 PGI-B
PHOSPHOGLUCO-MUTASEN 2.7.5.1 3 PGM-A
SHIKIMAT-DEHYDROGENASEN 1.1.1.25 3 SKDH-A

zur Inhibition von enzymabbauenden Substanzen, wie z. B. Allelhiufigkeiten

Phenolen und Tanninen, 2 % Polyvinylpyrrolidon und 1 %
Mercaptoethanol enthielt. Die Trennung der Proteinrohextrak-
te erfolgte mittels horizontaler Stidrkegelelektrophorese. Die
Gelkonzentration betrug dabei 12 % bzw. 12,5 %. Die verwen-
deten Puffersysteme sind der Tabelle 2 zu entnehmen. Die
enzymspezifischen Anfiarbungen erfolgten in Anlehnung an
SHAwW und PrasaD (1970), CHELIAK und PITEL (1984) sowie
LINHART et al. (1980). Die 9 analysierten Enzymsysteme und
die ausgewerteten Genorte sind in Tubelle 3 wiedergegeben.
Die Interpretation der angefiarbten Zymogramme beruhte auf
Angaben von MERZEAU et al. (1989), MULLER-STARCK (1985,
1989; pers. Mitteilung) und THIEBAUT et al. (1982).

Ergebnisse

Beobachtete Allele

Von den 14 untersuchten Genloci waren 11 polymorph, d. h.,
sie zeigten, wenn auch nicht in allen Besténden, Variation.
Keine Variation fand sich an den Genloci MDH-A, NADH-A
und PGI-B, wobei die beiden Genloci MDH-A und NADH-A
auch in einer anderen Untersuchung, die 25 Buchen-Popula-
tionen aus ganz Baden-Wiirttemberg umfafite, keine Variation
zeigten (LOCHELT, unverdffentlicht).

Die Anzahl der gefundenen Allele an den polymorphen Gen-
loci variierte zwischen 2 (MDH-C, 6-PGDH-A) und 6 (MDH-B,
6-PGDH-C). In einigen Fillen (z. B. PGM-A) konnte dabei ein
sogenannter Majorpolymorphismus (6 oder mehr Allele mit
mittleren Hiufigkeiten), zumeist aber ein Minorpolymorphis-
mus (ein sehr hiufiges und ein oder mehrere seltene Allele)
beobachtet werden.

Da entlang des Hohentransektes an den genannten Genloci
keine unterschiedlichen Alleltypen auftraten, werden nachfol-
gend primér die Verschiebungen der festgestellten Allelhdufig-
keiten betrachtet. Weiterhin werden verschiedene genetische
Parameter, die die Vielfalt und Diversitit der Bestinde
beschreiben, miteinander verglichen.
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Die Allelhidufigkeiten (Tab. 4a bis c) differieren unabhéngig
von der Héhenlage der beprobten Bestdnde an allen Genloci.
Allerdings ist an einigen Loci der Trend einer kontinuierlichen
Verschiebung zu beobachten. So unterscheiden sich die Allel-
haufigkeiten der hochmontanen Besténde (Bestand Nr. 6 bis 8)
am IDH-A-Locus statistisch signifikant von denen des kollinen
Bestandes Nr. 1 (G-Test, P = 0,05). Grund hierfiir ist die
Zunahme der Haufigkeit des Allels IDH-A, von 16,2 % (Tief-
lage) auf im Mittel 33,7 % (Nr. 6: 36,3 %; Nr. 7: 31,3 % und
Nr. 8: 33,8 %) in den héheren Lagen. Das Allel IDH-A, tritt
dabei in den Tieflagen fast immer in Form des heterozygoten
Genotyps A A, auf. In den hoheren Lagen kommt jedoch hiufig
auch der homozygote Genotyp A A, vor.

Am Genlocus 6-PGDH-C kann zwar tendenziell eine Zunah-
me des Allels C, von der Tieflage zur Hochlage nachgewiesen
werden, der Unterschied in den Allelhdufigkeiten des kollinen
und der hochmontanen Bestinde ist jedoch statistisch nicht
signifikant. Am A-Locus des gleichen Enzymsystems nimmt
das Allel 6-PGDH-A, dagegen in seiner Haufigkeit vom kolli-
nen Bestand Nr. 1 (350 m) zum submontanen Bestand Nr. 4
(700 m) zunichst ab, danach aber wieder zu.

Statistisch signifikante Unterschiede in der Allelbesetzung
finden sich am PGM-A-Locus (G-Test, P = 0,01), einem Genort
mit Majorpolymorphismus. Hier kommt es zu einer Umkeh-
rung des h#ufigsten Allels in Abhéngigkeit von der Hohenlage:
Im kollinen Bestand Nr. 1 ist das Allel A, mit 30 %, das Allel A,
mit 67,5 % vertreten. In dem hochmontanen Bestand Nr. 7 ist
das Allel A, dagegen mit 61,3 % und das Allel A, mit nur 38,7
% vertreten. Interessanterweise tritt auch in dem hochmonta-
nen Bestand Nr. 6 (Bestand in auBerregelméfiger Bewirtschaf-
tung) und bei den ,Wetterbuchen” (Nr. 8) an diesem Genlocus
das Allel A; am haufigsten auf.

Weitere statistisch signifikante Unterschiede (G-Test, P =
0,01) in der Verteilung der Allelhdufigkeiten der Tief- und der
Hochlagenbestinde sind am ACO-B-Locus nachweisbar: Das



Tab. 4a. — Allelhzufigkeiten in den 9 untersuchten Buchen-Bestinden
Allele frequencies in 9 investigated Beech stands.

Bestand-Nr.
Genlocus 1 2 3 4 5 6 7 8 9
ACO-Ay 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,938 1,000
ACO-Aq ; , - - - - - 0062 | -
ACO-B; 0,138 0,266 0,225 0,300 0,237 0,425 0,350 0,325 0,188
ACO-B3 0,863 0,696 0,775 0,688 0,750 0,575 0,650 0,650 0,788
ACO-By - 0,038 - 0,012 0,013 - - 0,025 0,024
IDH-A, 0,162 0,287 0,350 0,350 0,200 0,363 0,313 0,338 0,162
IDH-A3 0,837 0,712 0,625 0,650 0,800 0,637 0,687 0,662 0,813
IDH-A4 - - 0,025 - - - - - 0,025
MDH-B, 0,063 0,038 0,087 0,025 0,025 0,050 0,025 0,050 0,038
MDH-B3 0,063 0,025 - 0,050 0,025 0,013 0,025 - 0,050
MDH-B4 - - 0,013 - - 0,038 - - -
MDH-Bg - - 0,013 - - - - - 0,013
MDH-Bg 0,750 0,837 0,712 0,738 0,913 0,725 0,837 0,837 0,788
MDH-B, 0,125 0,100 0,175 0,188 0,038 0,175 0,122 0,112 0,112
MDH-C, 0,275 0,250 0,300 0,300 0,175 0,262 0,237 0,225 0,237
MDH-C, 0,275 0,750 0,700 0,700 0,825 0,738 0,762 0,775 0,763
Tab. 4b. — Allelhiufigkeiten in den 9 untersuchten Buchen-Bestéinden.
Allele frequencies in 9 investigated Beech stands.
Bestand-Nr.
Genlocus 1 2 3 4 6 7 8 9
MR-Aj 1,000 0,950 0,925 0,975 1,000 0,975 0,962 0,962 0,975
MR-A3 - - - - - 0,013 - - -
MR-A4 - 0,050 0,075 0,025 - 0,013 0,038 0,038 0,025
6-PGDH-A,| 0,975 0,950 0,950 0,875 0,913 0,962 0,938 0,900 0,837
6-PGDH-A3| 0,025 0,050 0,050 0,125 0,087 0,038 0,063 0,100 0,162
6-PGDH-B3| 0,988 1,000 1,000 0,988 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
6-PGDH-By4 | 0,013 - - 0,013 - - - - -
6-PGDH-C;| 0,663 0,663 0,663 0,675 0,712 0,700 0,725 0,712 0,650
6-PGDH-C, - - - 0,013 - - - - -
6-PGDH-C5 - 0,050 0,025 - - 0,038 0,013 - 0,050
6-PGDH-C4| 0,213 0,250 0,213~ 0,188 0,175 0,188 0,213 0,250 0,125
6-PGDH-C5| 0,125 0,038 0,100 0,125 0,100 0,025 0,050 0,038 0,175
6-PGDH-Cg - - - - 0,013 0,050 - - -
Tab. 4c. — Allelhdufigkeiten in den 9 untersuchten Buchen-Bestidnden.
Allele frequencies in 9 investigated Beech stands.
Bestand-Nr.
Genlocus 1 2 3 4 5 6 7 8 9
PGM-A, 0,025 - - - 0,013 0,050 - - -
PGM-A, 0,300 0,375 0,300 0,350 0,350 0,363 0,613 0,412 0,250
PGM-Ay 0,675 0,625 0,700 0,650 0,637 0,587 0,387 0,575 0,750
PGM-Ag - - - - - - - 0,013 -
SKDH-A5 0,962 0,988 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,950 1,000
SKDH-A4 - 0,013 - - - - - - -
SKDH-A4 0,038 - - - - - - 0,050 -
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Allel B, nimmt dabei (mit den tblichen stichprobenbedingten
Schwankungen) mit zunehmender Hohenlage von 13,8 % im
Bestand Nr. 1 auf 42,5 % im Bestand Nr. 6 bzw. 35 % im
Bestand Nr. 7 und 32,5 % im Bestand Nr. 8 zu.

Variationsmafle

Unterstellt man, daB in den untersuchten Buchen-Populatio-
nen hohenlagen-, d. h. klimatisch bedingte Standortanpassung
vorliegt, so sind entlang des Hohentransektes neben Verinde-
rungen der Allelhidufigkeiten auch Verschiebungen im Ausmaf
an genetischer Variation zu erwarten. Tabelle 5 gibt verschie-
dene Variationsmafe fiir die 9 untersuchten Buchen-Bestiinde
wieder. In die Berechnungen wurden allerdings nur die Genloci
aufgenommen, die in mindestens einem Bestand Variation
zeigten.

Es konnte bei keinem der hier berechneten VariationsmafRe
ein gerichteter Trend (stetige Zu- oder Abnahme mit der
Hoéhenlage) beobachtet werden. Die Gesamtanzahl gefundener
Allele (M) und die Anzahl der Allele/Locus (A/L) unterscheidet
sich bis etwa 900 m #@.NN zwischen den Bestinden des
Schauinsland kaum. Jedoch treten bei diesen beiden MaBen
iberraschenderweise die hochsten Werte in dem hochmonta-
nen Bestand Nr. 6 und die niedrigsten Werte im gleichfalls
hochmontanen Bestand Nr. 7 auf. Die in gleicher Hohenlage
wachsenden ,,Wetterbuchen” (Bestand Nr. 8) sowie die Buchen
des Vergleichsbestandes vom Schionberg (Bestand Nr. 9) zeich-
nen sich ebenfalls durch eine hohe Anzahl von Allelen aus.

Ahnliche Ergebnisse spiegeln sich in der Anzahl seltener
Allele der Bestéinde wieder. Der Bestand Nr. 6 liegt mit 5 selte-
nen Allelen erneut an der Spitze, wohingegen der Bestand Nr.
7 nur ein seltenes Allel besitzt. Im Bestand Nr. 9 Schonberg,
der nach der Standortbeschreibung auf einem hinsichtlich der
Wuchsleistung eher schwicheren Buchen-Standort stockt,
konnten nur 2 seltene Allele beobachtet werden.

Wiihrend bei den tatsichlich gefundenen Heterozygotiegra-
den (H,) kein Trend in Abhingigkeit von der Héhenlage der
Buchen-Bestéinde zu beobachten ist, nehmen die erwarteten
Heterozygotiegrade (H,) bei den Bestinden vom Schauinsland
bis 700 m #.NN zunichst zu, um dann, zumindest in der
Tendenz, wieder deutlich abzunehmen. Dabei fillt der Wert des

Bestandes Nr. 5 mit einem Minimum an erwarteter Heterozy-
gotie besonders auf.

Den grofiten Wert der hypothetischen gametischen Multi-
locus-Diversitéit (vp) weist der hochmontane Bestand Nr. 6 auf.
Der Wert ist 3mal so hoch wie der niedrigste errechnete Wert
des Bestandes Nr. 4.

Die Differenzierung zwischen den Bestinden wird durch die
Berechnung der Subpopulationsdifferenzierung (D;) nach
GREGORIUS und ROBERDS (1986) erfaf3t. Es zeigt sich, daB sich
der Tieflagenbestand Nr. 1 von allen anderen Bestinden am
starksten unterscheidet ;=173 %).

Berechnet man die genetischen Abstidnde nach GREGORIUS
(1974) (nicht dargestellt), so ergeben sich die grofiten Unter-
schiede zu den beiden Hochlagenbestinden Nr. 5 und Nr. 6
(D = 8,1 % bzw. 9,1 %) sowie zu den Wetterbuchen (D = 8,5 %).
Dies ist, wie schon weiter oben bei den Allelhdufigkeitsvertei-
lungen angedeutet, auf die unterschiedlichen Allelbesetzungen
am IDH-A-, aber auch am ACO-B- und PGM-A-Locus zuriick-
zufithren. Generell hohe Abstandswerte ergeben sich zu dem
kollinen Bestand vom Schénberg (Nr. 9). Auch hier fallen die
hohen Abstandswerte der Hochlagenbestinde Nr. 6 und Nr. 7
(D =9,3 % bzw. 9,1 %) und der ,Wetterbuchen” (D = 8,6 %) auf.

Diskussion

Die Forstgeschichte des Stadtwaldes Freiburg ldBt den
SchluB zu, daf} es sich bei den Buchen-Bestinden des 1284 m
hohen Schauinsland durchweg um autochthone Buchen-Rest-
vorkommen handelt. Gegen Ende des 18. Jahrhunderts wur-
den im Freiburger Bergwald stark iiberhohte Nutzungssitze
durch Groflkahlschlag realisiert, wobei man sich in erster Linie
an den vorhandenen Flofanlagen orientierte. Auf den meist
sich selbst iiberlassenen Kahlfldchen entstanden iiberwiegend
stockschligige Buchen-Bestinde mit geringem Tannenanteil
(ScHMIDT, 1985). Zu Beginn des 19. Jahrhunderts erfolgte dann
die Umstellung des Stadtwaldes Freiburg vom reinen Versor-
gungswald zum Wirtschaftswald. Das hatte Einfluf3 auf die
Zusammensetzung der Bestockung. Die Buche wurde als forst-
wirtschaftlich wenig interessant stark zuriickgedréngt, ja gera-
dezu verfolgt. So ging der Anteil von 27 % Buchen-Reinbestin-

Tab. 5. — Genetische VariationsmaBe fiir die 9 untersuchten Buchen-Besténde.
Genetic variation parameters for 9 investigated Beech stands.

Nr. M A/L seltene H, (%) | H,(%) | vp D.i (%) Héhenlage
Allele (m. ii. NN)

1 23 2,3 3 22,3 24,2 21,8 73 350

2 24 2,4 3 26,0 26,9 31,8 2,9 550

3 24 2,4 4 22,8 28,7 42,2 5,6 650

4 23 2,3 2 21,5 29,4 16,8 49 700

5 24 2,4 4 28,5 22,6 37,7 5,6 900

6 26 2,6 5 24,6 28,9 52,0 5,8 1100

7 22 2,2 1 20,3 26,2 28,6 53 1200

8 25 23 4 24,8 26,8 41,2 4,7 1250

9 26 2,6 2 24,5 23,7 25,8 6,1 500

M: Gesamtanzahl gefundener Allele
A/L: Anzah! gefundener Allele pro Genlocus

Hypothetische gametische Multilocus-Diversitéit; Ma8, das die Anzahl der von einer Population bildbaren

H,: Tatsichlich gefundener (aktueller) Heterozygotiegrad
H_: Nach HARDY-WEINBERG erwarteter Heterozygotiegrad
v

! verschiedenartigen Gametentypen wiedergibt
D.:

J

Subpopulationsdifferenzierung nach GREGORIUS und ROBERDS (1986); genetischer Abstand zwischen einer

Population und ihrem Kompliment (alle iibrigen Populationen)
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den im Jahr 1842 auf 4 % im Jahr 1960 zuriick. Gleichzeitig
wurde der Anbau von Nadelbaumarten, insbesondere von Fich-
te (Picea abies (L.) KARST.) und Douglasie (Pseudotsuga menzie-
sit (MIrB.) FrANCO) stark forciert (BRANDL, 1970). Insofern
kann unterstellt werden, da3 es zur Zeit der Begriindung der
heute 100jdhrigen und &dlteren Buchen-Bestéinde am Schauins-
land keine aktive Aussaat oder Pflanzung von Buche und
damit kiinstliche Einbringung standortfremden Vermehrungs-
gutes gegeben hat.

Auch die ,,Wetterbuchen” sind als autochthon anzusehen. Es
gibt jedenfalls keine Hinweise darauf, daf sie in die unwirt-
lichen Kamm- und Gipfellagen des Schauinslandes kiinstlich
eingebracht wurden. Sie unterscheiden sich phénotypisch
jedoch sehr stark von den benachbarten Buchen des Bergwal-
des. FEUCHT (1939) geht davon aus, daB3 unter dem Einflufl des
Menschen und seiner Viehwirtschaft der urspriingliche Wald
auf den flacheren Halden aufgelést und mehr und mehr
zuriickgedrangt wurde. Als Ergebnis stehen heute auf den
gillegediingten, beweideten Hohenriicken nur noch gelichtete
Baumgruppen und zerstreute Einzelbdume, die durch Wind
und Wetter zu bizarren Erscheinungen geformt wurden. Auch
der Viehverbifl hat zur Ausformung der heutigen Phénotypen
beigetragen.

Betrachtet man die vorliegenden Ergebnisse der genetischen
Analysen, so kommt man zu dem SchluB, daB die Arbeitshypo-
these (= autochthone Buchen-Populationen besitzen in Abhin-
gigkeit von ihrer Hohenlage unterschiedliche genetische Struk-
turen), zumindest fiir den Bereich des Schauinsland-Massivs
im Siidschwarzwald bei Freiburg, anzunehmen ist.

Zwar konnen an den untersuchten Genloci keine Alleltypen-
unterschiede entlang des ausgewihlten Hohentransektes fest-
gestellt werden, wohl aber gibt es Hinweise auf Hohenlagenab-
héingigkeiten bei den Allelhidufigkeiten. So unterscheiden sich
am IDH-A-Locus die Allelhdufigkeiten der hochmontanen
(> 1000 m ii.NN) Bestinde signifikant von denen des kollinen
Bestandes auf 350 m iiber Meeresniveau. Das hiéufigere
Auftreten des homozygoten Genotyps A A, in den klimatisch
rauheren Hochlagen gegeniiber der bevorzugten Auspridgung
des heterozygoten Genotyps A A, in den Tieflagen wird dabei
als eine Selektion gegen das Allel A, in hoheren Lagen inter-
pretiert.

Auch am Genlocus 6-PGDH-C kann tendenziell eine Zunah-
me des Allels C, von tieferen zu hohergelegenen Populationen
nachgewiesen werden, die jedoch statistisch nicht signifikant
ist. Am A-Locus des gleichen Enzymsystems nimmt das Allel 6-
PGDH-A, mit zunehmender Hohenlage der Buchen-Populatio-
nen zunéchst in seiner Haufigkeit ab, um oberhalb 700 m bis
1100 m u.NN wieder zuzunehmen und auf hohem Niveau zu
bleiben.

Eine dhnliche Beobachtung machte BERGMANN (1988) bei
Fichten aus unterschiedlichen Héhenlagen vom Osthang der
Seetaler Alpen in Osterreich: Das Allel 6-PGDH-B, nahm
zunidchst mehr oder weniger kontinuierlich von den tieferen
Lagen (ab 700 m i.NN) zu den héheren Lagen (bis 1700 m
w.NN) hin ab. Im héchstgelegenen Bestand (1800 m i.NN)
erschien dann aber wieder nahezu dieselbe hohe Allelhdufig-
keit wie in der Tallage (BERGMANN, 1988). Eine Erklarung fiir
dieses Phidnomen kann z. Zt. noch nicht gegeben werden. Auf-
grund der Waldgeschichte kann jedoch zumindest fiir die
Buchen am Schauinsland ausgeschlossen werden, da3 das Ver-
mehrungsgut fiir die Begriindung des Hochlagenbestandes aus
der Tieflage stammte.

Die Tatsache, dal am Genlocus PGM-A das Allel A, sowie
am Genlocus ACO-B das Allel B, in den hochmontanen Bestéin-
den Nr. 6 (1100 m i.NN) und Nr. 7 (1200 m i.NN) sowie bei

den Wetterbuchen (Nr. 8) im Vergleich zum Tieflagenbestand
Nr. 1 am haufigsten auftritt, kann darin begriindet sein, daf in
den klimatisch rauhen Gipflellagen Triger dieser hiufigeren
Allele Vorteile haben. Eventuell liegt aber auch eine Selektion
durch menschliche Eingriffe (unterschiedliche Pflege- und
Durchforstungsmafinahmen oder -intensit#iten in Abhingigkeit
von der Hohenlage) oder selektiver Verbil durch Weidevieh
und Wild (Rehe, Gemsen) gegen die Allele PGM-A, bzw. ACO-
B, vor. Insofern kénnten sowohl der PGM-A-Locus, als auch
der ACO-B-Locus fiir den Phénotyp der Buche eine direkte
oder auch indirekte Rolle spielen. Der entsprechende Phénotyp
wiirde in klimatisch giinstigeren Lagen ohne eine gerichtete
Allelselektion auftreten, auf extremeren Standorten aber nur
noch mit Allelselektion zu erreichen sein.

Bei den berechneten VariationsmaBlen konnte kein gerichte-
ter Hoéhentrend nachgewiesen werden. Die Werte fiir A/L
(Anzahl Allele pro Genlocus) und H, (aktueller Heterozygotie-
grad) bewegen sich vielmehr nahezu ochne Ausnahme innerhalb
der Bandbreite (A/L: 2,2 bis 4,0; H: 22,2 bis 31,2), die von
MULLER-STARCK et al. (1992) als Ergebnis der Auswertung
internationaler Arbeiten zur genetischen Variation von Fagus
sylvatica L. mitgeteilt werden. Einige Ergebnisse deuten
jedoch auf spezifische Anpassungsprozesse innerhalb der
untersuchten Buchen-Populationen hin. So fillt auf, daB in
dem nicht oder nur unregelmiflig bewirtschafteten Buchen-
Bestand Nr. 6 die hochsten Werte fiir M (Anzahl gefundener
Allele) und A/L (Anzahl Allele pro Genlocus) sowie die hiochste
Anzahl seltener Allele ermittelt wurden. Ahnlich hohe Werte
fiir M und A/L finden sich bei den forstlich nicht bewirtschafte-
ten ,,Wetterbuchen” (Nr. 8) sowie im naturridumlich anders ein-
zuordnenden Vergleichsbestand Nr. 9 vom Schénberg. Dies
deutet darauf hin, dafl sich in den forstlich interessanteren
Buchen-Bestinden durch wie auch immer geartete, selektive
Eingriffe des Menschen (und/oder durch Wildeinflul) andere
genetische Strukturen herausbilden konnten. Abteilungs-
namen wie ,Kohlerhau” (Nr. 5), ,Grubendobel” (Nr. 7) oder
sRehag” (Nr. 1 und Nr. 2) geben entsprechende Hinweise.
Unter Generhaltungsgesichtspunkten stellen daher die
Bestidnde Nr. 6 und Nr. 8 interessante Objekte dar.

Kein Hohenlagentrend ist bei der tatsidchlich gefundenen
Heterozygotie (H,) zu beobachten. Die erwartete Heterozygotie
(H) nimmt dagegen bei den Bestéinden bis 700 m @.NN
zunéchst zu, um dann wieder abzunehmen, wobei der Bestand
Nr. 5 (900 m i.NN) mit einem Minimum an erwarteter Hetero-
zygotie diese Maximumkurve unterbricht. Ahnlich wie die sich
mit der Hohenlage dndernden Allelhdufigkeiten an den Loci
ACO-B und PGM-A gibt auch dieses Ergebnis einen Hinweis
darauf, daf sich die genetischen Strukturen von Hoch- und
Tieflagenbestinden der Buche am Schauinsland unterschei-
den.

Beziiglich der hypothetischen gametischen Multilocus-Diver-
sitat (vp) fallen erneut der aufgrund seiner topographischen
Lage (steiler Fels- und Blockhang) nicht oder zumindest nicht
regelmidflig bewirtschaftete Bestand Nr. 6 und die ,Wetter-
buchen” auf. Als Folge einer jeweils hohen Anzahl beobachteter
Allele besitzen sie die hochste Potenz, verschiedenartige Game-
ten zu bilden. Somit ist ihre potentielle Anpassungsfahigkeit
an verdnderte Umweltbedingungen am griofiten, was sie als
Generhaltungsbestinde bzw. -objekte qualifiziert.

Allerdings wire zu erwarten gewesen, dafl gerade bei den
Buchen-Populationen der Hochlagen eine natiirliche Anpas-
sung an den extremen Standort stattgefunden hat, die in selk-
tionsbedingten Allelverlusten resultiert. Dies ist hier offen-
sichtlich (noch) nicht der Fall. Die vergleichsweise niedrige
Anzahl gefundener Allele und der niedere Wert der hypotheti-
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schen gametischen Multilocus-Diversitét des auf 1200 m i.NN.
gelegenen Bestandes Nr. 7 diirften daher andere Ursachen als
natiirliche Selektion haben. Sie sind evtl. behandlungsbedingt.
Die relativ hohen Werte des jiingsten, im Mittel erst 115jihri-
gen, noch nicht so hiufig durchforsteten Bestandes Nr. 3 — die
anderen Bestdnde sind > 130 Jahre alt und bereits stark
durchforstet — deuten jedenfalls in diese Richtung.

Betrachtet man schliellich die genetischen Abstinde, so dif-
ferenzieren sich einmal mehr die héher gelegenen (> 700 m
iw.NN) von den tiefer gelegenen Buchen-Bestinden am
Schauinsland. Aber auch die genetischen Distanzen zu dem im
benachbarten Wuchsgebiet Oberrheinische Tiefebene stocken-
den Buchen-Bestand vom Schonberg sind groB. Dort herrschen
andere okologische Verhiltnisse (u. a. milderes Klima, Kalk-
standort), so daBl von anderen natiirlichen Selektionsprozessen
auszugehen ist. Als Folge daraus ergibt sich, da bei der
Gewinnung und dem Vertrieb von Vermehrungsgut sowie bei
der Ausweisung von Generhaltungsobjekten (Bestinden, Zonen
etc.) sowohl héhenzonale, als auch regionale genetische Unter-
schiede zwischen den Populationen einer Baumart zu beriick-
sichtigen sind.

Abschlieflend wird nochmals herausgestellt, da} sich gerade
in Hochlagenbestinden neben standértlichen Faktoren, ins-
besondere anthropogene Einfliisse auf die genetische Ausstat-
tung eines Bestandes auswirken. Nur so wird verstindlich,
warum sich hinsichtlich genetischer Vielfalt und Diversitit
z. T. gravierende Unterschiede zwischen nicht weit entfernten,
jedoch unterschiedlich bewirtschafteten Buchen-Hochlagenbe-
stédnden ergaben. Zur Erzielung gleicher oder dhnlicher Phéno-
typen scheinen Durchforstungseingriffe in den hoheren Lagen
gravierendere Auswirkungen auf die genetische Konstitution
der Buchen-Populationen gehabt zu haben als in den Tief- und
Mittellagen.

Zum jetzigen Zeitpunkt sind fiir Buchen-Populationen aller-
dings noch keine verallgemeinernde Aussagen iiber genetische
Unterschiede in Abhéngigkeit von der Hohenlage méglich. Die
Ergebnisse miissen anhand anderer Héhentransekte in ande-
ren Wuchsgebieten iiberpriift werden. Ohne daf} kritische
Ho6henstufen bereits genannt werden kénnen, sollte gleich-
wohl, dem Prinzip ,Vorsicht” folgend, schon heute im prakti-
schen Forstbetrieb eine hohenzonale Untergliederung von
Buchen-Vorkommen berticksichtigt und ein Verbringen von
Vermehrungsgut aus Tieflagen in Hochlagen, wie auch umge-
kehrt, moglichst vermieden werden. Die Auswahl von Buchen
und Buchen-Bestinden im Rahmen von Maflnahmen zur
Erhaltung forstlicher Genressourcen muf} sich gleichfalls an
der Hohenlage orientieren.
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