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1. Die genetische Variation der natiirlichen 
Waldbaumpopulationen als Grundlage einiger 

Ziichtungsverfahren 

In den letzten Jahrzehnten hat die Zttchtungs- 
Iorschung eine Reihe von Verfahren erarbeitet, die 
das Ziel haben, gewisse Voraussagen fiber den Erfolg 
bestimmter Ziichtungsverfahren oder einzelner MaB- 
nahmen zu mactlen, welche im Zusammenhang mit 
einem Zfichtungsprogramm notwendig werden. Je 
sicherer und weitreichender solche Voraussagen sind, 
um so mehr Nutzen kann der praktische Ziichter 
daraus ziehen, und je schwieriger die Objekte sind, 
mit denen er arbeitet, um so mehr lohnt es sich, 
solche Verfahren einzusetzen. Die meisten Forst- 
pflanzen sind solch schwierige Objekte. Hohe Kosten 
fiir die Anzucht jedes Individuums verteuern und 
lange Zeitr~iume zwischen den Generationen behin- 
dern bier die Ziichtungsarbeit in so hohem MaBe, 
dab man auch heute noch vielfach einer gewissen 
und durchaus nicht unberechtigten Skepsis gegen- 
fiber der Forstpflanzenziichtung begegnet, obgleich 
andere Voraussetzungen, z. B. die genetische Varia- 
tion der Baumarten, nachgewiesenermaBen giinstig 
sin& Im folgenden soll deshalb versucht werden, die 
MSglichkeiten zur Anwendung der Ziichtungsplanung 
dienender Verfahren in einer so komplexen Situation 
darzustellen, wie die natfirlichen Populationen der 
Baumarten sie darbieten. Insbesondere soll versueht 
werden, der bedeutenden genetischen Variation zwi- 
schen ,,Herkiinften" Rechnung zu tragen, die hier 
als autochthone Unterpopulationen (WRIGHT 1931 ) 
oder Lokalpopuiationen aufgefaf3t werden. 

ldber die genetische Variation der Mittel solcher 
Unterpopulationen wird schon seit fund 2oo Jahren 
experimentell gearbeitet. Einen historischen (Tber- 
blick hieriiber gibt LANGLET (1964). Der gleiche Ver- 
fasser hat auch die Ergebnisse der Herkunftsversuche 
mit WaldbSmmen bis 1938 zusammengestellt (LaxG- 
LET 1938 ) sowie die bestehenden Konzeptionen dieses 
Forschungszweiges kritisch gepriift (La~GLET ~963). 
In diesen 2oo Jahren wurde ein umfangreiches Be- 
weismaterial zusammengetragen. Wit wissen heute 
j edenfalls mehr fiber Art, Ursachen und Ausmal3 der 
genetischen Variation zwischen den Unterpopulatio- 
hen ats fiber die Verh~ltnisse innerhalb derselben. 
Das Ziel der folgenden Ausfiihrungen kann es also 
nicht sein, dieses Material erneut zu sichten und 

* Gegenw/irtige Anschrift: SkogshSgskolan, Genetiska 
Institutionen, Stockholm 5 o. 

darzustellen. Vielmehr soll versucht werden, soviel 
wie m6glich davon fiir die Entwicklung eines mehr 
generellen Konzepts zu verwerten, das den neueren 
Forschungen der Populationsgenetik und quantita- 
tiven Genetik ebenso Rechnung tr~gt wie den Ergeb- 
nissen der Herkunfts- oder Baumrassenforschung. 

2. Die herkSmmliche N~iherung zur Beschreibung 
und Erklfirung des Variationsmusters 

der genotypischen Mittelwerte von Herkiinften: 
GenSkologie 

Fast jedes der bisher bekanntgewordenen Ergeb- 
nisse von Herkunftsversuchen I/iBt bestimmte Gesetz- 
m~iBigkeiten der geographischen Verteilung der in 
vergleickenden Anbauten gefundenen Herkunfts- 
mittel erkennen, die als Variationsmuster der betref- 
fenden Art oder Population bezeichnet werden. Bei 
Kenntnis dieses Variationsmusters kSnnen der Forst- 
pilanzenzfichter und der praktische Forstwirt Vor- 
aussagen fiber gewisse Eigensehaften eines aus be- 
kannter Unterpopulation stammenden Pflanzen- 
materials machen. Beschreibung des Variations- 
musters ist deshalb das Ziel der meisten der in der 
Vergangenheit angelegten Herkunftsversuche. 

2.1. V a r i a t i o n s m u s t e r  der Umwel t  

Als Hauptursache ffir das Zustandekommen des 
genetischen Variationsmusters einer Baumart wird 
natiirliche Auslese angenommen, Die Bedingungen 
der natiirlichen Auslese an einem bestimmten Ort 
und fiir ein bestimmtes Mitglied einer Pflanzengesell- 
sckaft sind durch das Klima und die Bodenbeschaf- 
fenheit vorgegeben, aber auch durch andere Mitglie- 
der der dort zu findenden Pflanzengesellschaft 
(GL'sTArSSO~ 1951 U.a.). Die Umwelt bestekt also 
jeweils aus vielen Komponenten, die jede fiir sich 
oder zusammen variiert werden k6nnen. Einen Satz 
von Umweltbedingungen, der einer bestimmten 
Unterpopulation einer Art Voraussetzungen fiir eine 
dauernde Existenz bietet, bezeichnet man als die 
6kologische Nische der betreffenden Unterpopula- 
tion. Eine Art kann in der Regel unter verschiedenen 
Umweltbedingungen vorkommen und folglich ver- 
sehiedene 5kologische Nischen okkupieren. Die 5ko- 
logische Nische wird nicht yon alien Autoren gleich 
definiert. Man findet Er6rterungen hierfiber in alien 
modernen Lehrbiichern der 0kologie, z .B .  bei 
CLARKE (*954). 
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Man kann der Meinung sein, dab der Term ,,6kolo- 
gische Nische" fiir unsere Zwecke nicht besonders 
gut geeignet ist, weil er den Eindruck erweckt, zwei 
oder mehr Nischen, in denen eine Art vorkommt, 
miiBten jeweils etwas qualitativ Verschiedenes dar- 
stellen. Spricht man dagegen yon den Umwelt- 
bedingungen allgemein, so sieht man sofort, dab in 
einzelnen Komponenten der Umwelt quantitative, 
oft kontinuierliche lJbergi~nge zwischen den Umwel- 
ten bestehen, w~ihrend sie in anderen Ffillen abrupt 
oder gar alternativ sein m6gen. Das sind die beiden 
Grenzfiille fiir die Variation einzelner Komponenten 
der Umwelt. Sie kOnnen -- fiir verschiedene Umwelt- 
komponenten -- zusammen vorkommen und, wenn 
sie fiber natiirliche Auslese verschiedene Merkmale 
betreffen, kontinuierliehe geographiscJae Variation 
un~ diskontinuierliche nebeneinander bedingen und 
aufrecht erhalten. Klimakomponenten wie Tages- 
l~nge, Mitteltemperaturen o. ~i. variieren meist kon- 
tinuierlich, w~hrend edaphische Milieukomponenten 
oder biotische (z. B. Vorkommen konkurrierender 
Arten) oft ausgeprS, gt diskontinuierlich variieren. 

2.2. T y p e n  a d a p t i v e r  V a r i a t i o n  der  Mi t t e l  
von  U n t e r p o p u l a t i o n e n :  Kl in  und  O k o t y p  

Die in vergleichenden Anbauversuchen mit Nach- 
kommenschaften von Unterpopulationen einer Baum- 
art gefundenen Unterschiede der Mittelwerte der 
Unterpopulationen tiir verscbiedene 3derkmale k6n- 
nen in der Regel zum Variationsmuster der Umwelt 
der Art in Beziehung gesetzt werden und spiegeln 
das Variationsmuster der Umwelt wider, weil sie das 
Ergebnis des Prozesses der Anpassung der Art an die 
verschiedenen Umwelten ihres Verbreitungsgebietes 
sind, eines Prozesses, der im wesentlichen auf natiir- 
licher Auslese beruht. Handelt es sich dabei um eine 
Umwelt mit kontinuierlich variierenden Komponen- 
ten (geographischen Trends o. dgl.), so sollte sich 
eine ithnlicke Kontinuit~it auch im genetischen Varia- 
tionsmuster der im Zusammenhang mit diesen Kom- 
ponenten der Auslese unterworfenen Merkmale ein- 
stellen. Umgekehrt sollten Diskontinuit~tten der 
Umwelt in diskontinuierlicken genetischen Varia- 
tionsmustern resultieren (LANGLET 1936 ). In der 
Natur hat man beides gefunden. Nach TURESSONS 
(1922 a, b) VorschIag werden diskrete Rassen, wie sie 
bei diskontinuierlicker Variation der Umwelt erwar- 
tet werden, als Okotypen bezeichnet. Far Gradien- 
ten in der genetischen Variation der Unterpopulatio- 
nen Rat HuxLeY (194o, 1942 und friiher) die Bezeich- 
nung Kline in Vorschlag gebracht. Beide Termini 
sind bis in die jttngste Zeit Gegenstand yon Kontro- 
versen gewesen. Es ist deshatb angebrackt kiarzu- 
stellen, welche Gesicktspunkte ftir Beibehalten beider 
spreehen und was in den fotgenden Ausfiikrungen 
darunter verstanden wird, denn es hat den Anschein, 
als ob der Hauptgrund fiir die bestehenden Meinungs- 
verschiedenheiten in den versehiedenen Zielen der 
mit dem genetischen Variationsmuster beschMtigten 
Wissenszweige zn suchen ist. 

Man kann dig hierhergeh6renden Fragestellungen 
grob etwa wie folgt klassifizieren: 

a. Rein praktische, mit der wirtschaftlichen Aus- 
nutzung der genetischen Variation in direktem Zu- 
sammenhang stehende, wig ziichterische Auswahl 
zwischen und in Herkiinften oder Auswahl der besten 

Herkunft ffir direkten Einsatz in der praktischen 
Forstwirtschaft. 

b .  Taxonomische Probleme, die im Zusammen- 
hang mit den verschiedenen Merkmalskonfiguratio- 
hen in verschiedenen Unterpopulationen entstehen, 
wenn allein leicht erkennbare, morphologische Merk- 
male oder wenn auch die nur im vergleichenden Vet- 
such erkennbaren physiologischen Unterschiede be- 
riicksichtigt werden sollen. 

c. Fragen im Zusammenhang mit der Erkliirung 
des genetischen Variationsmusters, betreffend sein 
Zustandekommen und Aufrechterhalten, sowie die 
genetischen Prozesse, die daran beteiligt sind. 

Es ist klar, dab auch die Fragen zu c in direktem 
Zusammenhang mit der wirtschaftlichen Zielsetzung 
von Herkunfts- oder anderen Ziichtungsversuchen 
steken mfissen, w~itlrend man die taxonomischen 
Untersuchungen als der Kl~irung vorwiegend akade- 
mischer Fragen dienend auffassen k6nnte. 

Die gen6kologiscke Forsckungsrichtung nun hat 
in der Vergangenheit vorwiegend beschreibend ge- 
arbeitet. AIs Erklifrung der gefundenen und be- 
schriebenen Okotypen oder Kline geniigte die An- 
nahme natiirlicher Auslese, ohne dab versucht wurde, 
das der Auslese zugrunde liegende Zusammenspiel 
von genetischen Mechanismen und Umwelten zu er- 
kl~iren. Wir werden sehen, dab die Beriicksichtigung 
auch dieser Fragen zu einem besseren Verstitndnis 
der Bedeutung des genetischen Variationsmusters 
einer Art ftihren kann und ebenso zu einem besseren 
Verst~indnis des Inhalts solcher Begriffe wie Okotyp 
und Klin. 

Der 0kotyp war bei TURESSON (1922 a, b) urspriing- 
lich eine Bezeichnung fiir morpkologisch distinkte 
Unterpopulationen, deren besondere Merkmalspr~i- 
gungen deutlieh adaptiv waren. TURESSON hat selbst 
die M6glichkeit des Vorkommens klinaler Variation 
nicht ausgeschlossen (TuR~SSON 1936 ). Auch hat er 
selbst bereits Parallelen zwischen Subspecies und 
Okotyp gezogen, Termini, die sp~iter von anderen 
Autoren gleiehsinnig verwendet wurden (v.gl. CLAU- 
SEN 1951 ). Hieraus geht hervor, dab man Okotypen 
auch als der Verfeinerung taxonomischer Systeme 
dienend auffassen kann, wenn man es vorzie!at, das 
Variationsmuster in der herk6mmlichen Weise der 
Taxonomen zu beschreiben. Auf forstlichem Gebiet 
hat vor allem CRITCI-I~rlELD (1957) auf diese I~6glich- 
keit aufmerksam gemacht und hervorgetmben, dab 
die diskrete Einheit des 0kotyps den Zielen des 
Taxonomen dienlicher ist als eine Beschreibung des 
Variationsmusters unter Verwendung von Regres- 
sionstechniken (Kline). Auch CALLAI~AM (1957) be- 
fiirwortet eine ,,experimentelle Taxonomie" bei den 
Waldbaumarten. Seine Auffassung, diese sei ,,mehr" 
als Herkunftsversuche, darf allerdings nieht unwider- 
sproclaen bIeiben. Experimeatelle Taxonomie is~ 
sickertich nicht mehr, wohI abet in tier Zielsetzung 
etwas anderes als die laerk6mmliche Art der Her- 
kunftsversuche mit Baumarten. 

DaB die Aufteilnng einer Art in morphologiscl~ 
unterscheidbare 0kotypen in vielen F~llen proble- 
matisch ist, hat vor allem B6CEER (1949) hervor- 
gehoben. Er finder in seinem Versuchsmaterial, dab 
fast alle genetische Variation zwisehen Unterpopula- 
tionen klinal ist, zieht GS aber dann fiir taxonomische 
Zwecke aus Griinden der Einfachheit dock vor, will- 
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kiirliche 0kotypen  auszuscheiden, die er durch 
Merkmalskombinationen und -h~iufigkeiten be- 
schreibt. Vom Standpunkt  des Taxonomen ist dies 
Verfakren sicherlich ver t re tba r t  Ob es allerdings 
den berechtigten Forderungen LL'M)EGXRDI-IS (1931) 
an die ,,experimentelle 0kologie" gerecht wird, mug 
bezweifelt werden. Von diesem Wissenszweig fordert 
LUNDEG3~RDI-I, dab er in erster Linie die v o n d e r  
nattirlichen Auslese betroffenen, also mit groBer 
Wahrscheinlichkeit adaptiven, d. h. zur Anpassung 
beitragenden Merkmale zeigt, um die Anpassung 
selbst und die damit zusammenh~ngenden Fragen 
besser verstehen zu k6nnen. Das erreicht man zwei- 
fellos besser durch Herausarbeiten der Abh~ingigkeit 
der Pr~gung einzelner Merkmale yon Milieufaktoren, 
also durck Darstellung der Kline. Fftr die Zwecke 
der Forstpflanzenztichtung ist die ,,experimentelle 
0kologie" sicher wichtiger als die ,,experimentelle 
Taxonomie".  Auch GI~EGoI~ und WATSOX (1961), in 
deren Material Trends ebenfalls h~ufiger sind als 
Diskontinnit~ten, finden, dab erstere mehr zum Ver- 
st~indnis der Auslese beitragen. 

Andererseits bezeichnet GI{EGOt~ (1944) jede Ver- 
haltensweise als 6kotypisch, die als adaptiv gedeutet 
werden kann, also mit irgendwelchen Umweltvariab- 
len korreliert ist. Dann, so meint GREGOt< k6nnte 
der Term 0ko typ  auch auf Unterpopulationen ange- 
wendet werden, die einen bestimmten Abscknitt eines 
Klins decken. Er  kommt damit zu einer ~ihnlietien 
Meinung, wie sie bereits FXGRI (1937) vertreten hat. 
Dieser ist der Ansicht, dal3 bei kontinuierlicher Varia- 
tion des Milieus oder einzelner Komponenten des 
Milieus und parallelgehender Auslese die kontinuier- 
liche, adaptive Merkmalsvariation yon der Defini- 
tion des 0kotyps  mit erfaBt sei. STEBBINS (1950) 
und -- auf forstlichem Gebiet -- NIENSTAEDT (1960) 
fiihren in Weiterftihrung dieses Gedankens denn auch 
den neuen Term der 6kotypisch-klinalen Variation ein. 

Hier wird das Bestreben deutlich, jede Art adap- 
tiver genetischer Variation als 6kotypisch zu be- 
zeichnen, also das Wort  adaptiv durch ein neues zu 
ersetzen. Man kann der Meinung sein, dab dies nicht 
nur unn6tig, sondern auch der Sache unzutr~iglich 
ist, weil man dadurch die eingeft~hrten und klaren 
Bezeichnungen der beiden Grenzf~lle abschafft. Dat3 
diese vom Standpunkt  der Populationsgenetik etwas 
Grundverschiedenes darstellen, wird in einem sp~- 
teren Abschnitt gezeigt werden. Hier sei nur anf 
den Sachverhalt verwiesen. 

Unterschiede zwischen Unterpopulationen k6nnen 
auch aus anderen Ursachen entstehen als aus Aus- 
lese allein. Das kann zu sowohl den 6kotypischen 
wie den klinalen Variationstypen nahestekenden Ver- 
h~iltnissen ftihren. GIL~{OUla und GaEGOR (1939) 
haben durch ikre Dem-Terminologie eine M6glichkeit 
gesehaffen, auch dies durch Wahl einer passenden 

1) Welche gedanklichen Schwierigkeiten der Taxonom 
bei dern ibm ungewohnten Denken und Arbeiten in und 
mit mehrdimensionalen Regressionssystemen haben mag, 
erhellt eine Feststellung bei Ct~AusEx (1951). I)ort wird 
das Klin-Konzept als unbrauchbar abgelehnt, well es 
vorkomme, dab ein Individnum einer bestimmten Unter- 
population gleichzeitig ill einern Merklnal zum einen, in 
einem anderen einem zweiten Klin zugeordnet werden 
k6nne[ Inwieweit dies ;inch hinsichtlich verschiedener 
Okotypen gilt, die j a meist ebenfalls erheblieh e individu elle 
Variation aufweisen, bleibt offen. 

Zusatzbezeichnung zu bert~cksichtigen. Diese Ter- 
minologie hat j edoch einige schwerwiegende Nach- 
teile. Einmal Iiihrt ihre konsequente Anwendung zu 
monstr6sen und schwer verst~tndlichen Wortgebilden. 
Weiter dtirften die Ursachen fi]r die Differenzierung 
einer bestimmten Unterpopulation nicht immer so 
Mar sein, dab mail sie gebtihrend und ersch/Spfend 
dutch eine oder mehrere Zusatzbezeichnungen an- 
geben kann, und schliel31ich k6nnen die Differenzen 
in verschiedenen Merkmalen verschiedene Ursachen 
kaben, so dab man von Rechts wegen auch noch 
angeben miiBte, welches Merkmal gemeint ist. Eine 
allgemein gehaltene Umschreibung des gefundenen 
oder vermuteten Sachverhalts dtirfte deskalb die 
gleicken oder bessere Dienste leisten. 

Wir umgehen diese nomenklatorischen Schwierig- 
keiten, indem wir im folgenden WRIGHTS (1931) Term 
,,Unterpopulationen" verwenden. Dieser bezeichnet 
nichts welter als eine Gruppe yon Individuen der 
gleichen Art, die als Gruppe in irgendeiner Beziehung 
zur Evolution der Art stehen. In der Forstgenetik 
dtirfte es sick dabei meist um lokale Populationen 
handeln. Die Bezeichnung Unterpopulation stellt die 
Beziehungen unserer Er6rterungen zur Populations- 
genetik heraus. 

Versucht man das Ergebnis der in der Vergangen- 
heft gef[thrten Diskussionen um die Bezeichnung und 
Erkl~trung des genetischen Variationsmusters der 
Mittel yon Unterpopulationen in zwei S~itzen zusam- 
menznfassen, so kommt man etwa zum folgenden 
Schlul3: Das Konzept des 0kotyps  ist fiir den Taxo- 
nomen attraktiver,  weil es besser in sein allgemeines 
System pal3t und bequemer (ftir seine Zwecke) anzu- 
wenden ist. Die Beschreibung des Variationsmusters 
mit Regressionstechniken andererseits gibt, wo kli- 
hale Variation vorliegt, tiefere Einblicke in die 
ZnsammenhSmge und er6ffnet damit M6glichkeiten 
ftir ein besseres VerstSmdnis der genetisch-6kologi- 
schen Beziehungen. Der 0ko typ  ist also besser ge- 
eignet fiir die Zwecke der experimentellen Taxono- 
mie, das Klinkonzept in geeigneten F~illen ftir die 
der experimentellen Okologie. 

2.3. E x p e r i m e n t e l l e  u n d  b i o m e t r i s c h e  
V e r f a h r e n  z u r  B e s c h r e i b u n g  des  M u s t e r s  de r  
a d a p t i v e n  g e n e t i s c h e n V a r i a t i o n  d e r  M i t t e l  

y o n  U n t e r p o p u l a t i o n e n  

Es gibt FXlle, in denen man dutch H~iufigkeits- 
z~thlungen in den Populationen selbst zu Vorstellun- 
gen t~ber das Variationsmuster kommen kann, etwa 
bei in AbMngigkeit yon Umweltkomponenten wech- 
selnden H~iufigkeiten von Genen mit Effekten, die 
groB genug sind, um ihre Tr~tger einwandfrei zu iden- 
tifizieren -- Polymorphismen -- oder bei weehseln- 
den H~iufigkeiten yon Chromosomenstrukturen -- 
Chromosomenpolymorphismen. Sowohi das Studium 
der Polymorphismen, vor ahem bei Lepidopteren 
(Zusammenfassung bei FORD 1953) und Schnecken 
(LAa,~OTTE 1951), wie der Chromosomenpolymorphis- 
men, vor allem bei Drosophila-Arten, erstmalig in 
gr6Berem MaBstab bei DOBZHANSKY und ]~PLING 
(1944), haben wesentlich zum Verst~ndnis yon Ur- 
saeken und Eigenschaften verschiedener Typen yon 
genetischen Variationsmustern beigetragen. Beztig- 
lich Planung und Auswertung der Stiehproben fiir 
derartige Untersuchungen muB auf die Literatur  ver- 
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Tabelle 1. Regressionsanalyse, Herkun/lsversuch Bi 23 (Belula japonica). 
a: Geographisehe Breite (1) 
b: Geographisehe Breite und Lfinge (1 und 2) 
e: Geographisehe Breite und Lfinge, H6he ti. d. ~I. (1, 2 und 3) 
d: Geographische Breite und L~inge, H6be iL d. M., mittlere Jahrestemperatur (J, 2, 3 und 4) 
e: Geographische Breite und L~inge, H6he iL d. M., mittlere Jabrestenlperatur und Niedersehlag als 6kologische Variable (1, 2, 3, 4 und 5) 

Regressionskoeffizienten und Bes t immthei ten  zu Merkmalen 1--5, F~illen: 

Merkmal 

6: Austrieb 1961 

]3estimmtheit % 

7: Austrieb 1962 

Bestilnmtheif 

8: AbschluB 196o 

Best immthei t  

9: AbschluB 1961 

Best immthei t  

lO : Rostbefall  
12. 9. 196o 

]3estimlntheit 

11 : Rostbefall  
29.9. 196o 

Best immthei t  

12 : Rostbefall  
24 . 8. 1961 

Besfimmtheit  

13: Bla t tbrand 196o 

Best immthei t  

14: Par./~ 1961 

Best immthei t  

15: Par. B 1961 

]3estimmtheit 

16: Zuwachs 1961 und 62 

Bestimrntheit 

6kol. Variable a b 

--o,16852 --0,33544 
.70,32639 

32,3 

--0,14031 

2 8 , 2  

-- 0 , 2 9 3 0 1  

76,3 

--0,24888 

47,1 

.70,04681 

39,6 

.7o,o3414 

3 1 , 2  

+0,07704 

46,3 

.70,02149 

6,4 
- -  0,00668 

0,8 

--O,O5816 

2,7 
--2,14069 

14,7 

38,4 

--0,35461 
--0,41903 

40,8 

--o,2498o 
-- o,o8448 

76,6 

--0,13648 
--o,21978 

48,9 

--o,o3911 
.70,01506 

39,8 

4o,o34o3 
+0,00056 

3 1 , 2  

.70,11256 
--0,06944 

48,2 

--0,04o64 
+0,12148 

16,6 

--o,oo675 
--0,00994 

2,5 

--0,22378 
--0,32385 

6,9 
- -  1,6o831 
- -  1,o4o97 

14,9 

--o,287o9 
+0,3329o 
+0,00333 

39,0 

- -  o,1916o 
--0,44100 
- - 0 , 0 1 1 2 2  

49,2 

--o,34167 
--o,o9687 
-- o,oo632 

78,3 

--o,33164 
--o,24607 
--0,01343 

55,3 

+0,05286 
+0,01691 
7 0,00095 

4o,6 

+0,05007 
40,00272 
, , o ,oo lo  4 

32,7 

+0,14950 
- 0,06447 
+0,00254 

50,6 

--o,o7983 
- - 0 , 1 1 6 2 o  

- o, 0027 ~ 

21,3 
--o,oo246 
-70,01051 
--0,00029 

4,O 

--o,21713 
-50,32475 
.70,00046 

6,9 

--5,20495 
- -  1,5256o 
--0,24757 

24,1 

--0,23051 
+0,32867 
7 o,oo444 
.70,08162 

40,6 

--0,15037 
.70,43791 
.70,01203 
--0,05948 

5o,3 

o,326o4 
--o,o98o 4 
--0,00602 
bo,o2256 

78,4 

--0,36921 
--0,24326 
--o,o1417 
--0,5420 

55,8 

4o,o6454 
4o,o16o 4 
. . O , O O 1 1 8  
@o,o1686 

41,7 

.70,04958 

.7o,oo276 

. 7 0 , 0 0 1 0 9  
- -  0 , 0 0 0 7 0  

32,7 

+o,15996 
- -  0,06525 
--0,00274 
" 7 0 , O 1 5 1 0  

51 ,O  

--0,07645 
+ O ,  1 1 5 9 5  
--0,00263 
+0,00487 

21,3 
7 o,ooo69 
,,O,OLO28 
+0,00036 
+ o, 00455 

5,4 
--0,20198 
.70,32362 
"7 0,00076 
--0,02186 

7 , 0  

--6,31709 
- -  1,44244 
--0,26939 

- -  1,6o44o 

25,8 

- -  0,2394 ~ 
--o,27471 
+0,00322 
.70,06843 
--o,oo164 
40,8 

--0,14756 
.70,45499 
4o,o1242 
-}-0,06365 
, ,  0,00051 
5o,3 

--0,30858 
---0,00792 
--o,oo362 
--o,o4845 
+0,00321 
79,o 

--o,35oo6 
--o, 127o 4 
- - 0 , 0 1 1 5 5  
--0,02580 
"o,oo353 
56,4 

-]-0,06294 
.70,00633 
, ,  o,ooo96 
,,o,o1449 
- - 0 , 0 0 0 2 9  
41,8 

.7o,o4786 
-- o,oo771 
+0,00085 
--o,0o326 
-- 0 , 0 0 0 3 2  
32,8 

.70,15827 
--o,o7554 
- - 0 , 0 0 2 5 2  
@ O , O O 1 2 6  
-- O,OOO 31  

5 1 , o  

--o,o7075 
40,15052 
--0,00185 
40,01332 
-7o,OOlO 5 
21, 4 

-}-o,oolo 3 
.70,01231 
, ,  o,ooo4o 
+0,00505 
.70,00006 

5,4 
--0,20825 
.70,28554 
- - 0 , 0 0 0 1 0  

.70,01256 
--0,00116 

7,1 

-- 5,60999 
. .  2,84854 
--0,17249 
--0,55580 
- - 0 , 1 3 0 1 8  
29,5 
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Tabelle 1 (Fortsetzung) 

Merkmal 6kol. Variable a b e d e 

17: W a c h s t u m  b i s  1962 

Bestimmtheit 

18: L~tnge des Blattstiels 

Bestimmtheit 

19: L/inge der Blattspreite 

Bestimmtheit 

2o: Breite der Blattspreite 

Bestimrnthei~ 

--2,52606 

9,5 

- - 0 , 0 2 1 4 8  

26,8 

+0,00963 

1,5 

- -  0,00032 

O,O 

--  2 ,11290  
--0,80786 

9,5 

- - 0 , 0 2 9 1 1  
+o,o1537 

27,4 

+0,00170 
+0,01549 

~,7 

--o,o1773 
+0,034o4 

1,4 

-- 7,60473 
-- L54786 
--0,37802 

19,4 

--o,o4539 
+o,o1318 
--O~OOl12 

31,O 

--o,o3637 
+O,OLO36 
-- 0 ,00262 

6,8 

- - 0 , 0 5 6 1 9  
+ 0 , 0 2 8 8 6  
--0,00265 

9,5 

- -  lO,O4846 
- -  1,36511 
--0,42596 
--3,52538 

23,3 

- -  0,04684 
+0,01328 
--O,OOll  5 
- - 0 , 0 0 2 0 8  

31,O 

- -  o,o2265 
+o,oo934 
--o,oo235 
+o,o1979 

8,1 

--0,05639 
+0,02888 

- -  0,00265 
-- 0 ,00029  

9,5 

--9,09182 
+4,44014 
--0,29487 
--2,10673 
+o,17613 
26,4 

- -  0,04996 
-- 0,00567 
--o,oo158 
- - o , 0 o 6 7 1  
--0,00058 
32,3 

--O,O14.52 
+0,05867 
--O,O0124 
+0,03184 
+ 0 ,00150 

1%5 

-- o,o5519 
+o,o3616 
- -  o,oo249 
+o,oo149 
+O,OOO22 

9,6 

wiesen werden, insbesondere auch auf die zur Human- 
genetik. Dabei sind jedoch bei Anwendung auf 
Populationen von Waldb~iumen deren Besonderhei- 
ten hinsichtlich Auslese und Paarungssystem zu be- 
achten. In der Regel wird man es aber in Waldbaum- 
populationen mit Merkmalen zu tun haben, die durch 
Polygene vererbt werden und dazu erheblichen 
Milieumodifikationen unterliegen. Die Variations- 
muster solcher Merkmale k6nnen nur in vergleichen- 
den Anbauversuchen geklfirt werden. Diese Merk- 
male sind meist auch die wirtschaftlich wichtigsten, 
und wir wollen uns im folgenden vorwiegend mit 
ihrer Variation auseinandersetzen. 

Wenn man den adaptiven Teil der genetischen 
Variation eines Merkmals erfassen will, muB man 
seine Pr~tgung in vergieichenden Versuchen oder die 
ausgez~ihlten Genfrequenzen mit irgendwelehen Kom- 
ponenten der Umwelt korrelieren k6nnen. Es hat 
sich herausgestellt, dab bei Waldb~iumen Klima- 
unterschiede zwischen den Herkunftsorten Itir den 
gr6Bten Tell der so erfaBbaren adaptiven, genetischen 
Variation verantwortlieh sin& Man ben6tigt deshalb 
in erster Linie die Klimadaten der Herkunftsorte.  
Diese Daten m~tssen hinreichend lange Zeitdiume 
repdisentieren nnd von nahegelegenen Klimastatio- 
nen stammen, um hinreichend zuverl~issig zu sein. 
Da j edoch in vielen Teilen der Welt das Netz der 
Klimastationen zu weitmaschig und zu jung ist, um 
auch feinere Unterschiede aufdecken zu k6nnen, ist 
es oft besser und ausreichend, mit den wichtigsten 
Klimavariablen korrelierte geographische Variable 
zu verwenden, wie geographische Breite und L~inge 
oder H6he tiber dem Meer. Weiter ist zu bedenken, 
dab langfristige Ktimaschwankungen und zu kurze 
Generationsfolgen oder auch Heterogenit~it des Mikro- 
milieus bei den Waldb~umen das Einpendeln der 
Unterpopulationen in die ideale Gleichgewichtslage 
verhindern. Schon aus diesem Grund wird es sich 
oft um relativ grobe Sch~tzungen handeln. 

Noch schwieriger dtirfte es sein, die Effekte be- 
stimmter Bodentypen oder einzelner Komponenten 

des edaphischen oder biotischen Milieus nachzuwei- 
sen und ihren Anteil an der genetischen Variation 
einzusch~itzen. Zwar weiB man, dab es -- im Sinne 
geographischer Variation -- ,,6kotypische" Korre- 
lationen zwischen Bodeneigenschaften und physiolo- 
gisehen Eigenschaften zumindest bei einigen annuel- 
len und perennierenden Pflanzenarten gibt (vgl. 
MELEHERS 1939, SN'AYDO_'~ 1962 , ELLENBERG 1958 
U.a. far Korrelationen zum Bodentyp, SNAYDON 
und ]BRADSHAW 1962a , b far Korrelationen zu ein- 
zelnen Mineralkomponenten des Bodens), aber man 
weiB andererseits nichts dartiber, ob solche Korrela- 
tionen erhebliche Beitr~ige zur genetischen Variation 
auch der Waldbaumarten leisten. Ktirzere Genera- 
tionsfolgen am Herkunftsort  und oft auch mehr aus- 
gepr~gte Spezialisierung der Baumarten auf be- 
stimmte Bodentypen lassen vermuten, dab ihr Anteil 
an der adaptiven Variation der Baumarten nennens- 
wert geringer ist. DaB sie existieren, dtirfte anderer- 
seits auBer Frage stehen, denn alle Untersuchungen 
hieriiber mit fremdbefruchtenden Arten haben ge- 
zeigt, dab es in den Populationen stets potentielle 
genetische Variabilit~it gibt, die eine Anpassung auch 
an extreme VerMltnisse gestattet,  und dab die phy- 
siologischen Merkmale, die ftir die Anpassung aus- 
schlaggebend sind, oft in einfachster Weise vererbt 
werden (vgl. DESSUREAC'X 1959 U. a.). 

Ebensowenig weil3 man bei den Baumarten tiber 
die Bedeutung der Konkurrenz mit anderen Arten 
ftir die genetische Variation der Unterpopulationen. 
Nachdem TANSLEY (1917) erstmalig die Bedeutung 
des Milieus ftir den Ausgang der Konkurrenz zwisehen 
zwei Pflanzenarten gezeigt hat und MOORE (1959) 
dies fiir Waldb~tume experimentell best~itigte, haben 
ELLENBERG (1958) und SNAYDON (1962) auch die 
Bedeutung der Konkurrenz zwischen verschiedenen 
Genotypen der gleichen Art ftir die Anpassung an 
verschiedene Bodentypen und damit ftir die Diffe- 
renzierung yon Unterpopulationen nachgewiesen. 
Eine Vielzahl ~hnlicher Untersuchungen liegt bei 
verschiedenen Tierarten vor (vgl. BIRCI-I 196o u. a.). 
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Tabelle 2. Regressio~sanMyse, Herku~flsvevsuch Bi 24 (Betula maximowicziana). 
a: Geographische Brdte 
b: Geographisehe Breite und L~inge 
c: Geographisehe Breite und L/inge, H6he it. d. M. 
d: Geographisehe Breite und Lfinge, H6he ii. d. Iv[., mittlere Jahrestemperatur 
e: Geographische Breite und L~inge, H~Sbe ft. d. M., mittlere Jahrestemperatur und Niederschlag als 6kologische Variable 

Regressionskoeffizienten und Bestimmtheiten zu Merkmalen 1--5, F~lle: 

Merl~mal 6kol. Variable a b o d e 

6: Austrieb 1961 

Bestimmtheit  % 

7: Ausirieb 1962 

]3estimmtheit 

8: AbschluB 196o 

]3estimmtheit 

9: AbschluB 1961 

Bestimmtheit  

lO: Par.//  1961 

t3estimmtheit 

11: Par. B !961 

Besdmrntheit  

12 : Wachstum bis 1962 

Bestimmtheit  

13: Wachstum 1961 und 1962 

Bestimmtheit  

14: Lgnge des Blattstiels 

Bestimmtheit  

15 : LtLnge der Blattspreite 

Bestimmtheit  

16: Breite der Blattspreite 

]3estimmtheit 

l 

2 

3 
4 
5 

1 

2 

3 
4 
5 

-- 0,38404 

81,1 

--0,09128 

58,9 

--o,13854 

47,5 

--0,37974 

80, 4 

--o,o2344 

57,4 

--0,42693 

65,4 

--0,90525 

3 ,1  

-- 1,o9317 

10, 5 

-- 0,00089 

o, 1 

--0,01718 

5,6 

--0,00265 

0 , 2  

- - 0 , 4 5 5 7 3  

+0,11637 

81,3 

--o,13269 
-- 0,o6721 

6 0 , 0  

--0,08634 
--0,08472 

48,1 

--0,4484O 
+0,11432 

80,7 

--O,O1896 
--0,00727 

57,5 

--0,55827 
+0,21317 

66,0 

-- o,o4778 
+0,06284 

8 , 2  

--3,61986 
+4,1OLO8 

15,6 

+0,00733 
--0,01044 

0,4 

+o,oo4ol  
--0,03488 

6,4 

+0,02144 
--0,03910 

1,8 

--0,16692 
--0,00485 
+0,01393 

82,1 

+0,02450 
+o,oo123 
+0,00758 

62,8 

--0,17969 
--0,04554 
- -  0,00450 

48,5 

--o,12548 
- -  0,02410 
+0,01558 

81,6 

+0,01897 
--0,02318 
+0,00183 

60,0 

- -  0,28412 
+0,09811 
+0,01323 

66,4 

-- lO,83662 
+8,82752 
--0,29233 

lO, 4 

--5,73o8o 
+4,987o4 
-- O, lO184 

16,3 

--0,00616 
--o,oo478 
--0,00065 

0,6 

--o,o3184 
--0,01934 
--0,00173 

6,8 

-- o,ooo45 
--0,02991 
- -  o , o o  lO6 

2 , 0  

--0,04235 
--0,00019 

+0,02o18 
+O, lO138 

82,7 

+0,04328 
+0,00194 
+0,00852 
+o,o1528 

63,0 

--o, 14882 
- -  0,04438 
--0,00296 
+o,o2513 

48,6 

-- 0,00888 
--0,01974 
+0,02142 
+o,o9489 

82,2 

+o,o126o 
--0,02342 
+o,oo151 

0,00518 

60,2 

--0,20852 
+0,10093 
+0,01702 
+0,06153 

66,6 

-- 11,41748 
+8,80580 
--0,32145 
--o,47275 

lO,5 

--6,2139o 
+4,96897 
- -  o, 12606 
--O,39318 

16,5 

--0,02311 
--O,OO542 
- - O , O O 1 5 0  
--0,01380 

2,4 

- -  0,02004 
--0,01890 
- - O ,  O O l l  4 

+0,00960 

7,0 

- -  o,oo44 4 
--0,03oo6 
- -  0,00126 
--0,00325 

2,0 

--0,o1093 

--o,o1611 

+0,02150 
+0,10520 
- -  O,OOOO1 
82,7 

--0,00126 
+0,02451 
+o,oo666 
@ 0,00988 
+ 0,00002 
63,0 

+0,00790 
--0,12380 
+0,00361 
+0,04416 
-- 0,00007 
48,6 

--O,O1204 
--0,01841 
+0,02129 
+ 0,09451 

O,OOOOO 
82,2 

+0,00071 
- -  o,o174 o 
+ o , o o l o l  
-- o,oo663 
+O,OOOO1 
60,2 

--o,00401 

-- 0,00271 
+0,02559 
+0,08636 
--O,OOO10 
66,6 

--0,140O6 
+ 2,94872 
--0,16318 
--0,93074 
-- o,oo551 
10,5 

+0,12534 

+ 1,75641 
+0,13976 
+o,37662 
-- 0,00302 

16,5 

- -  O,OOOO 4 
--0,01711 
--0,00053 
-- 0,01 I00 

- -  O,OOOO1 

2,4 

-- 0,00194 
- -  0,02808 
- -  0,00038 
+0,01180 
- -  0,00001 

7,0 

--0,00259 
--0,03100 
--0,00118 
-- 0,00302 

0,00000 

2,0 
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FISHER (1955) hat darauf aufmerksam gemacht, dag 
die Konkurrenz zwischen verschiedenen Arten auch 
eine gewisse Bedeutung fiir die genetische Variation 
innerhalb der Unterpopulationen haben muB, und 
LERNER und I)EMPSTER (1962) konnten nachweisen, 
daB, inl gleichen Milieu, die genetisehe Variation 
innerhalb der Populationen entscheidend fiir den 
Ausgang der Konkurrenz zwischen zwei Arten sein 
kann. Aber aueh bier wissen wir wiederum so gut 
wie niehts fiber die Bedeutung dieser VerhSltnisse 
ft~r das genetische Variationsmuster der Baumarten.  

Wit wissen aueh nicht, ob man diese Abh~ingig- 
keiten mit relativ einfachen Regressionstechniken 
beschreiben kann, wie die AbMngigkeiten yon kli- 
matischen Komponenten der Umwelt. Die in der 
Vergangenheit und bis in die Gegenwart fiber Boden- 
typ, Pflanzengesellschaft, Mischholzarten usw. der 
Herkunftsbest/inde gesammelten Daten, die mit- 
helfen sollten, die adaptive Variation der Herktinfte 
mehr in den Einzelheiten studieren zu k6nnen, haben 
bisher zu keinen tdaren Beziehungen geft~hrt. Jeden- 
fails sind keine zuverl~issigen Versuchsergebnisse 
hier~ber bekannt geworden .  Ohne hieraus SehluB- 
folgerungen auf die Erfolgsaussicht ktinftiger Ver- 
suche dieser Art ziehen zu wollen, veranlassen uns 
diese Verh~iltnisse doch, uns in der Hauptsache auf 
die AbMngigkeiten vom Klima zu beschr~inken. 

Wie bereits bemerkt, haben Klimavariable den 
Vorteil einer meist leicht zu iibersehenden und be- 
kannten geographischen Verteilung, die dureh un- 
komplizierte Trends beschrieben werden kalm. So 
werden mit zunehmendem Breitengrad die Tage 
l~nger, die Temperaturen niedriger u .a .  Die Varia- 
tionsmuster der Arten stimmen deshalb meist gut 
mit den Klimakarten des betreffenden Gebiets iiber- 
ein, in vielen F~llen k6nnen sie durch geographische 
und topographische Daten erklfirt werden. 

Betrachten wir daraufhin die Ergebnisse zweier 
Herkunftsversuche mit Betula japonica und Betula 
maximowiczia~r 131 bzw. ~1o Einzelbaumnach- 
kommenschaften, verteilt auf 20 bzw. ~5 Unter- 
populationen aus dem japanischen Tell des Verbrei- 
tungsgebiets beider Arten (Abb. 1) waren in Baum- 
schulversuehen (4 Wiederholungen, ,o  Pflanzen in 
einer Reihe je Parzelle) vier Jahre lang beobachtet 
worden. Die Tabellen i und 2 geben die Abh~ngig- 
keiten yon 15 bzw. 11 Merkmalen, die in den beiden 
Versuchen gefunden wurden und zur Herleitung der 
klinalen Variation dienen k6nnen. 

Die am Kopf der Tabelle stehenden 6kologischen 
Variablen und Regressionen bediirfen keiner Erl~iu- 
terung. Das gleiche gilt fiir die Merkmale selbst, 
auBer vielleieht fiir Blattbrand, worunter die Sch/i- 
digung der BlOtter bei B. japonic~ w/ihrend einer 
Periode heiBen, trockenen Frtihjahrswetters zu ver- 
stehen ist, nnd Parameter  B und /3, die Parameter  
der logistisehen Wachstumsfunktion bedeuten. Sie 
bezeichnen die Lage der Kurve des jahreszeitlichen 
H6henwaehstums im Netz bzw. den Anstieg dieser 
Kurve und wurden mitteIs Methode der kleinsten 
Quadrate ftir das Jahr  1961 bestimmt. 

Die Tabellen selbst geben die Regressionskoeffi- 
zienten ftir die am Kopf aufgefiihrten Regressionen 
an. Am Fug jedes Abschnitts ft~r ein Merkmal ist 
jeweils angegeben, wieviel % der Varianz des Merk- 
reals durch die betreffende Regression erkl~rt ist. 

138o /88o /##o /#3o r 
Alob. 1. Verteilung der Unterpopulationeri der HerMmftsversuche mit  

B. ~aponica ( •  und B. maximowicziana (.). 

Diese ,,Bestimmtheit" ist auf die Varianz der MitteI 
der Einzelbaumnaehkommenschaften bezogen und 
kann als MaB ftir die Gtite der Anpassung des Klins 
gewertet werden. 

Ftir die einzelnen Merkmale liegen ganz unter- 
schiedliche Verhtiltnisse vor. Selbst Bonitierungen 
des gleichen Merkmals in verschiedenen Jahren lie- 
fern gelegentlich recht untersehiedliche Ergebnisse. 
Hierzu wird noch einiges zu sagen sein. Welter sind 
Unterschiede in der Zunahme der Bestimmtheit  bei 
sukzessivem Einfiihren neuer 6kologischer Variabler 
vorhanden. Bei einigen erklfirt schon die erste 
(=  geographische Breite) fast die gesamte feststell- 
bare Abh~ingigkeit yon den 6kologischen Variablen, 
bei anderen leisten auch die anderen noch wesentliche 
Beitr~ge. 

Bei vergleichbaren Merkmalen sind die Verh~ilt- 
nisse fiir beide Arten ~ihnlich, doeh finder man bei 
B. maximowicziana eine im Durchschnitt  h6here 
Bestimmtheit,  und in der Regel ist bei dieser Art 
auch schon durch die erste 6kologische Variable eine 
hinreichende Erkl~irung der klinalen Variation er- 
reieht. 

Die Regressionskoeffizienten werden bei Herein- 
nahme weiterer 6kologiseher Variabler z .T .  erheb- 
lieh vertindert und k6nnen sogar die Vorzeichen 
wechseln. Eine Erkt~rung hierft~r findet man in den 
Tabellen 3 und 4, in denen die einfachen Korrela- 
tionskoeffizienten ft~r alle Merkmale und die 6kolo- 
gischen Merkmale angegeben sin& In beiden F~llen 
sind alle 5 6kologischen Variablen untereinander 
hoch korreliert. Selbst geographische Breite und 
L/inge weisen eine enge Korrelation aus, was natiir- 
lich durch die Lage der japanischen Inseln erkl~rt 
ist. Die anderen Korrelationen bedt~rfen keiner wei- 
teren Erl~uterung. 

Diese Interkorrelationen der 6kologischen Variab- 
len, die wohl in alien Stiehproben zu erwarten sind, 
die der Einsch/itzung des genetischen Variations- 
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Tabelle 3. Ko~/relagons- 

2 3 4 5 6 7 8 9 10 

1 geogr. Breite in Breitengraden 
2 geogr. L~inge in Lgmgengraden 
3 HgShe fiber dem Meeresspiegel in to m 
4 mittlere Jahrestemperatur ~ 
5 j~hrlieher Niedersehlag in eii1 
6 Austrieb 196i (Sortenmittel) 
7 Austrieb 1962 (SortenmitteI) 
8 Abseblug z96o (Sortenmittel) 
9 AbsehluB i961 (Sortellmittel) 

xo Rostbefall i 2 .9 .60  (Sortenmittel) 
i l  Rostbefal129.9.6o (Sorteltmittel) 
12 Rostbefall 24.8.61 (Sortenmittel) 
13 Blattbrand z96o (Sortenmittel) 
14 H6hemvaehstum 1961 (Sortenmittel) 

Par./3 
15 H6henwaehstum 1961 (Sortenmittel) 

Par. B 
16 Zuwaehs 1961, 62 (Sortenmittel) 
17 Waehstum his 1962 (SortenmitteI) 
18 Lfiltge des 131attstiels (Sortenmittel) 
19 Lgmge der Blattspreite (Sortenmittel) 

2 o Breite der Blattspreite (Sortenmittel) 

+o,9~59xx --o,9149xx --o,6978xx --o,4963xx --o,699ixx --o,5955xx --o,8768xx --o,6991xx -]-o,6265xx 
--o,8483xx --o,6283xx --o,6579xx --0,5184xx --o,3784xx --o,8258xx --o,6958xx q-o,59i9xx 

~o,5803xx +o,3442xx +o,6698xx +o,6537xx qo,7515xx +o,5389xx --o,5394xx 
q-oJ943x +o,5913xx q o,4526xx +o,6504xx +o,472oxx --o,3758xx 

+o,o917 --o,0247 +o,5415xx +o,5613xx -o ,4o6oxx 
+0,866oxx +o,5684xx +o,339oxx --o17o2 

+o,46OlXX To,273oxx --o,1921x 
+ o,84ooxx --0,6579xx 

--0,6623xx 

Tabelle 4. Korrelatiom- 

2 3 4 5 6 7 8 

-r o,9567xx --o,98o3xx --o,6234xx +o,8oi6xx --o,9oo4xx --o,7674xx --o,6891xx 
--o,9o76xx --o,6602xx --o,8713xx --o,8466xx o,7o34xx --o,6822xx 

+o,5336xx +o,7776xx +o,9o24xx +o,79i5xx +o,6575xx 
q-o,464oxx +o,5761xx +o,4297xx +o,4946xx 

-1-o,6715xx +o,58olxx +o,6415xx 

+o,8674xx +o,6282xx 

I geogr. Breite in Breitengraden 
2 geogr. L{inge hi Lfingengraden 
3 HShe fiber dem Meeresspiegel in lo m 
4 mittlere Jahrestemperatur in ~ 
5 jiihrlicher Niedersehlag in em 
6 Waehstumsbeginn 196i in 3-Tages- 

perioden 
7 Wachstmnsbeginn i962 in 3-Tages- 

perioden 
8 WaehstumsabsehluB i96o in 3-Tages- 

perioden 
9 WaehstumsabschluB 196i in 3-Tages- 

perioden 
lo Parameterfl ,  H6henwachstum i961 
11 Parameter B, HShenwaehstum 1961 
12 Waehstum his 1962 
13 Waehstum 1961 und 1962 
z4 Lfillge des Blattstiels 
i5 Lfmge der 13tattspreite 
16 Breite der Blattspreite 

musters einer Art dienen, haben unerfreuliche Kon- 
sequenzen, wenn man vermittels multipler Regres- 
sions- oder Korrelationstechniken nach der oder den 
6kologischen Variablen mit gr6Bter Bedeutung fiir 
die natiirliche Auslese fragt oder wenn man auch nur 
die Effekte der einzelnen 6kologischen Variablen 
getrennt ermitteln will  LAXGImT (1936) hat im 
Zusammenhang mit seinen eigenen Versuchen und 
denen anderer Autoren (ExEROT~t 1927, SCHOTTE 
1923) diese Schwierigkeiten eingehend er6rtert und 
die Konsequenzen angegeben, die sich hieraus ftir 
die Untersuchung des Effekts yon Systemen inter- 
korrelierter 6kologischer Variabler ergeben. Der 
Brauchbarkeit  yon multiplen Regressionstechniken 
sind bier recht enge Grenzen gezogen. Beziiglich der 
mathematisch-statistisehen Griinde hierfiir wird auf 
geeignete Lehrbticher der Statistik verwiesen. 

Gtinstigere Verh~iltnisse als in unserem Material 
scheint KRIEBEL (1957) in seinen Experimenten mit 
Acer saccharinum vorgefunden zu haben. Jedenfalls 
ergeben die von ibm berechneten multiplen Regres- 
sionen ein besseres Bild. 

Matrizen yon Korrelationskoeffizienten zur Ana- 
lyse und Beschreibung der Abh~ingigkeiten in Her- 
kunftsversuchen haben zuerst WRIGHT und BULL 
(1962, 1963) verwendet. Es muB erwartet werden, 
dab bei vorwiegend klinaler Variation die meisten 
Korrelationen auch der Merkmale untereinander 
signifikant sin& Dies dtirfte, geeignete Stichproben- 
entnahme vorausgesetzt (s. unten), der Regelfall sein. 
Abweichende Verh~iltnisse sind Vf. nur aus einem 
Herkunftsversuch mit Larix leptolepis bekannt 

+o,424oxx 

(LANGNER, STERN und WRIGHT 1964). Dort waren 
allerdings auch die Voraussetzungen abnorm, da 
Larix leptolepis nur ein kleines Verbreitungsgebiet 
besitzt und zudem in kleinen, insulSren Best inden 
verstreut vorkommt. 

Man kann ein System yon Korrelationen iibersicht- 
licher darstellen, wenn man die Matrix der Korrela- 
tionskoeffizienten einer multiplen Faktorenanalyse 
unterzieht. Beziiglich der Grundlagen des Verfah- 
rens mul3 auf die Literatur  verwiesen werden. In den 
Tabellen 5 und 6 sind die Ergebnisse der Faktoren- 
analyse ftir beide Versuche angegeben. 

Die ,,Faktoren" stellen hier gemeinsame Varia- 
tionsursachen der mit dem gleichen Faktor  ,,gelade- 
nen" Merkmale dar. Im Oberteil der Tabellen ist 
angegeben worden, wieviel der im Material vorhan- 
denen Korrelationsursachen durch den jeweiligen 
Faktor  erkRtrt werden (ab Faktor  2 durch Faktor  
1 ~-2  usf.). Sehon der erste Faktor  erkl~trt bei 
B. {apo1~ica 52 und bei B. maximowiczia~a 590/0 . 
Die folgenden Faktoren leisten demgegentiber nur 
noch vergleichsweise bescheidene Beitr/ige. Setzt 
man, willktirlich, die noch als betr/tchtlieh anzu- 
sehende Faktorladung eines Merkmals bei ]0,5] fest, 
so findet man, dab in beiden F/illen alle 5 6kolo- 
gischen Variablen mit dem gleiehen Faktor  geladen 
sind. Nur 5 bzw. 4 Merkmale weisen keine betr~icht- 
liche Ladung durch den ersten Faktor  auf. Es sind 
dies die Merkmale Blattbrand, Wachstum und zwei 
Blattmerkmale bei B. iapo~,ica sowie die Merkmale 
Wachstum und drei Blattmerkmale bei B. maximo- 
wiczi~na, Alle diese Merkmale zeigten sehon in der 
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koe//izie~ler162 Bi 23, 2o Variable. 

*89 

i i  12 13 14 15 16 17 18 19 20 

+o,566oxx +o,63821x +o,2523xx --0,0993 --oA638 --o,4o19xx --o,317311 --o,5oi8xx +o,1158 --0,0049 i 
+o ,5 i93xx +o,532711 +o,3594xx --0,0377 --0,0679 --o,3857xx --o,2997xx --o,427oxx +o,1228 +0,0423 2 
--o,4677xx --o,5225xx --o,3264xx +o,1358 4o,1481 +o,24o81 +%16ol -~- o,3841xx --o,1938x %11ol 3 
--o,4164xx --o,4292xx --o,I182 +o, i428 +o,1384 +o,2278x 4o,1249 +o,36241x +0,0275 ~-o,o446 4 
--o,3438xx --o,322711 --o,1688 --0,0690 --%0478 +o,4716xx +o,4267xx +o,2o39x --o,o452 +o,o446 5 
--o,I693 --o,3359xx --o,1493 +o,1552 +o,234ox 40,0944 40,0472 -r- o,373ixx --o,lo57 40,0979 6 
--o,1843 --o,2698xx --o,19451 +o,249ix +o,3289xx 40,0435 --o,o481 +o,2358x --o,1582 --0,0383 7 
--o,64ooxx --o,667oxx --o,286o +o,o519 4o,1546 +o,53871x +o,4745xx +o,4887xx --o,1238 --0,0236 8 
--o,6498xx --o,614:txx --o, i2o 4 --0,0352 +o,3236xx +o,6955xx +o,5985xx +o,4o65xx --0,0826 0,0087 9 
+o,9o65xx +o,776oxx 40,0978 --o,3527xx --o,2183 x --o,639oxx o,559Ixx --o,4684xx 40,0029 o:o814 lo 

+o,7364xx +o,o818 --~176 --o,1946x --o,6317xx --o,5113xx --o,437ixx --0,0555 --0,0706 11 
+o,o318 --o,2766xx --o,1946x --o,6i69xx --o,559oxx --o,5214xx +0,0776 --0,0950 i2 

-"-0,0042 +o,1137 +0,0868 +o,2138x --0,0076 +o,19341 +o,2o42x 13 

+o,2355 x +o, i647 40,0694 40,0634 +o,1234 +0,0826 ~4 

+~ +~ +O,lO94 +0,0398 +0,0470 15 
+o,9194xx +o,4315xx +o,1565 +o,2337x I6 

+o,4o7oxx +0,0953 +o,21o7x. 17 
+o,3o62xx +O,4193XX 18 

+O,7322xx i 9 

koeffizienten, Bi 24, 16 Variable. 

9 10 I1 12 13 14 15 16 

--o,8968xx --o,7572xx -- o,8o87xx --o,1747 --o,324oxx +0,0257 --o,2364x --o,o451 1 
--o,8436xx -- o,7372xx --o,75i7xx --o, lolo --o,2437x 40,0082 --o,252oxx --0,0796 2 
+o,9oo5xx +o,7638xx +o,8117xx +o,17oo +o,328oxx 0,0393 To,212Ix +0,0233 3 
+o,5676xx ~o,3929xx +o,4925xx 40,0867 +o,~514 0,0780 +~ x 40,0584 4 
+o,6658xx +o,6854xx +o,6228xx +o,112o -t- o,2551xx 4o,olo4 To, i677 +0,0040 5 

+o,995oxx +o,8oolxx +o~8316xx +O,l lOl  +o,2752xx +o,o164 +o,2482x +0,0420 6 

-L o,862ixx +o,7164xx + o,76o6xx +0,0593 +o,2223 x --o,oa 33 +%~579 --0,0253 7 

.o,6288xx +o,6879xx +o,6844xx +o,38o8xx +o,4693xx +o,1395 +o,259oxx +o,o9ol 8 

+o,7991xx +o,8278xx q-o,lo61 +o,2736xx +o,o136 +o,2581xx +0,0447 9 
+o,8396xx +o, i22o + o , 2 8 H x x  --%0267 +o,2o51x --o,o2o8 io 

+~176 +o,5i33 xx +0,0387 +o,2291x 40,0687 11 
+o,93o7xx +o,4o57xx +o,1821 +o,3215xx 12 

+o:34t2xx +o,2725xx +o,3363xx 13 
+0,3812xx +o,573oxx 14 

+o,71o7xx 15 
16 

Matrix der Korrela t ionskoeff iz ienten abweichendes 
Verhalten.  

AuI einen Versuch zur  In t e rp re t a t i on  der anderen  
Fak to ren  wird verzichtet ,  da sie nu r  hSchstens je 
2o% der Korre la t ionsursachen  erkl~iren und  dem- 
zufolge weniger bedeu tend  und  zuverlfissig sind als 
der erste. 

Der Vorteil  der Fak to r enana ly se  liegt vor allem 
in der t tbersichtl ichen Dars te l lung der Abhttngigkei- 

ten. Man muB sich jedoch dariiber im klaren sein, 
daB die einzelnen Faktoren nicht eindeutig inter- 
pretiert werden k6nnen. Die ihnen zugrundeliegen- 
den Korre la t ionen  k6nnen  sowohl aus paral lel lau-  
fenden Kl inen  wie aus genet ischen u n d  Kopplungs-  
korre la t ionen oder mehreren  Ursachen ents tehen.  

Andere  Verfahren mi t  ~ihnlicher Zielsetzung wur-  
den von  SOKAL und  MICHENER (1958) und  WRIGHT 
u n d  BULL (1963) vorgesehlagen. Eine  generelle 

Tabelle 5. ]3i 23 (Belula japonica), mulgiple Faklore~za~zalyse. 

Faktor i 2 3 4 5 
% Kommunalittit 52,3 69,2 81,3 89,6 96,0 

Nr. des Nr. des Nr. des 
Merkmals F aktorladun! Merkmals Faktorladun Merkmals Faktorladung Faktorladung 

I 
1 ] 1 

2 8 
1 

3 2 
4 lo 
5 9 
6 11 

7 12 
8 3 
9 16 

lo 4 
11 18  
12 6 

~3 J7 
~4 7 
15 5 
16 15 
17 ~4 
18 20 
19 13 
2o ~9 

--o,885 
+0,870 
--o,813 
-- o,795 
+0,793 
--0,766 
--o,761 
+o,761 
+o,7ol  
+o,635 
@O,610 
+0,597 
40,585 
+o,514 
+0,503 
-{-o,311 
-/0,254 
4o,213 
--%141 
+0,098 

19 
2O 
16 
17 
3 
6 
2 
1 

11 

l O  

14 
18 
15 
12 

5 
9 

- - O , 5 0 1  

--o,494 
--0,482 
--0,480 
+o,473 
+0,452 
--0,437 
--o,41o 
+0,406 
--o,391 
+0,288 
+0,285 
+0,289 
+0,263 
--0,253 
- -  o ,  196 
--o,174 
+o,176 
+O, lO7 
+0,069 

6 
7 
5 

2 0  

19 
9 

17 
16 
1 0  
11 

2 
8 

14 
4 

12 
18 
15 
13 
3 
1 

+ 0 , 5 2 0  

+ o,5o5 
- -  0,443 
+0,442 
+o,414 
--o,365 
--0,334 
-0 ,323 
+0,284 
+0,245 
@ - O , 2 1 0  

-- 0,207 
+o,  198 
- i O , 1 8  5 
+o,178 
+o,  158 
+o,  144 
+O, lO3 
+0,070 
- - O j O 1  5 

19 
14 
2 0  

7 
5 

11 
1 0  
18 
12 
17 

15 
13 
9 

16 
8 
6 
4 
1 

--0,459 
+0,456 
- -  0,448 
+o,351 
- -  0,342 
-- o, 295 
- -  O, 2 9 0  
- - 0 , 2 0 0  

--o,199 
--o,167 
+o,  151 
+o,138 
+o,135 
- - o ,  12 3 
- - O ,  l l  4 
- - O ,  1 1 2  

--0,094 
+0,073 

i --0,045 
! +0,030 

15 
17 
16 
19 
7 
9 
2 

1 0  
6 

13 
11 
2O 

14 
3 

18 
1 

5 
8 

12 

4 

+0,426 
+o,371 
+o,332 
- - O ~ 2 7 2  
+0,268 
+0,250 
+,O230 
+0,223 
+O,221 
@ O , 2 1 1  
+ o, 206 
--o,174 
-o ,143 
- - O ,  10  5 
--O, lO 4 
+0,095 
--0,088 
1o,o66 
+o,044 
-- o,o43 
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Tabelle 6. Bi 24 (Betula maximowiczia,~a), multiple Faktomnanalyse. 
Faktor 

% Kommunalit~it 

Reihenfolge 

1 
2 

3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

lO 
11 
12 
13c 
14 
15 
16 

Nr. 
des Merkmals 

6 
3 
9 
2 

11 
10 

1 
8 
7 
5 
4 

~3 
~5 
12 
16 
14 

Faktorladung 

+ o,9o 5 
+0,904 
+0,902 
--0,893 
+0,883 
+0,806 
--0,775 
+0,768 
+o,761 
+o,615 
+0,590 
+o,573 
+o,438 
+o,424 
+0,285 
+o,214 

Nr, 
des Merkmals 

16 
12 

14 
13 
15 

1 

2 

3 
6 
9 
7 
5 

lO 

4 
11 
8 

Faktorladung 

--0,671 
- -  0 , 6 2 0  

--0,598 
--0,563 
--o,466 
--0,385 
--o,369 
+o,359 
-{-0,357 
+o,354 
@o,342 
+0,333 
@o,326 
@ O , 2 1 0  

@o,183 
+0,059 

Mr. 
des MerkmaIs 

5 
1 

13 
12 

15 
16 

2 

4 
11 

7 
14 
8 

10 
6 
9 

16 

Yaktorladung 

--0,775 
-- o,74 ~ 
+0,342 
+0,303 
- -O,3OO 
--o,283 
+o,271 
--o,189 
+o,174 
--o,165 
-- o, 095 
-- 0,087 
+ O , O 5 1  
~- O,O50 
+0,048 
- -  O, 0 4 2  

Mr, 
des Merkmals 

5 
1 

13 
12 
16 
15 
8 

11 
l o  

4 
2 

9 
6 

14 
7 
3 

1 

59,0 

2 

7%8 
3 

92,5 
4 

lo5,7 

Faktorladung 

+o,733 
-{-o,721 
- - 0 , 4 1 1  

+0,385 
--o,348 
--o,338 
@ O , 2 1 3  
+o, 171 
+o,142 
--o, 129 
+o, 126 
- - O ,  12 4 
- - O ,  123 
--O, lO5 
- - O , l O  4 

+0,039 

{3bersicht tiber Methoden, Problematik  und Ergeb- 
nisse tier yon i h m  so genannten , ,quanti tat iven 
Taxonomie"  gibt SOKAL (1962). Das speziell f f r  
forstliche Herkunftsversuche entwickelte Verfahren 
yon WRIGHT und BULL 0963) hat den Nachteil, dab 
es nieht gleichzeitig eine Beurteihmg des generellen 
Klins zul~il3t, der den Korrelationen zugrundeliegen 
mag, und eine Sch~tzung der Beteiligung der einzel- 
hen Merkmale hieran. Die beiden Autoren haben 
tibrigens auch auf eine Einsch~ttzung der klinalen 
Variation und auf Deutung ihrer Ergebnisse in dieser 
Richtung verzichtet. MORISHISIa und OKA (196o) 
haben die multiple Faktorenanatyse mit  /ibnlicher 
Zielsetzung eingesetzt, wie w i r e s  getan haben. 
K o m m t  es nur auf ein mGglichst Mares Herausarbei-  
ten des Klins an, so kann man sich mit  Vorteil aueh 
geeigneter Diskriminanzfunktionen bedienen, die den 
Anstieg der Regressionslinie einer mit  HiKe der Dis- 
kriminanzfunktion gefundenen Indexzaht  maximi- 
sieren (vgl. WEBER 1957). 

Schwierigkeiten ergeben sich bei Abweichungen 
v o n d e r  Linearit~it und dann besonders bei multiplen 
Abh~tngigkeiten und gleichzeitiger Betrachtung meh- 
rerer Merkmale. Man erh~tlt in solchen F~illen Varia- 
tionsmuster,  die nur durch mehr oder weniger kom- 
plizierte und in komplexen Situationen recht ab- 
s t rakte  Regressionsfl{ichen beschrieben werden kGn- 
hen. Noch relativ einfache Beispiele hierftir findet 
man auf forstlichem Gebiet in den Arbeiten von 
LANGLET (1936) und KRIEBEL (1957). Hier entsteht  
die Frage, wie man in solchen F~tllen die zur Be- 
schreibung des genetischen Variationsmusters ein- 
zusammelnden Stichproben fiber das zu untersu- 
chende Gebiet verteilen soil, um eine mGglichst gute 
N~therung an die zu beschreibenden Verh~iltnisse und 
voile Auswertbarkei t  sowie leichtverst~indliche Ergeb- 
nisse zu erreiehen. Bei rein ]inearen Beziehungen 
und Unabh~tngigkeit der 6kologischen Variablen 
wtirde es nattirlich keine Rolle spielen, wie man die 
Stichproben einrichtet. 

Am besten geeignet diirften bei den angenommenen 
Erschwernissen Stichprobenpl~ine mit  systematischer 
Probenentnahme entlang yon Linien gleicher geo- 
graphischer Breite, gleicher geographischer L~inge, 
parallel oder senkrecht zu den Hauptgebirgsztigen 
o. dgl. sein, bei denen man annehmen kann, dab sic 
typische Querschnitte lieferu. Solche , , transsects" 

wurden zuerst von DOBZKANSKY und EPLING (1944 
und frtiher) und CLAUSEU, KECK und HIEs~Y (194o) 
verwendet. Fiir forstliche Herkunftsversuche emp- 
fiehlt sie vor allem CRITCHI~IELn (1957). 

In manchen F~illen, wie z. B. der von CRITCHrlELn 
(1957) bearbeiteten P ious  conforta, ist es auch zu 
empfehlen, einzelne geographische Gebiete, in denen 
die Art vorkommt,  gesondert zu untersuchen. Eine 
zutreffende Vorstellung vom Variat ionsmuster  der 
Art bekommt  man weiterhin erst dann, wenn die 
Stichproben hinreichend dicer verteilt  wurden und 
einen gentigend grogen Teil des Verbreitungsgebiets 
der Art decken 1. 

Gelegenttich diirfte es angebracht  sein, den atlge- 
meinen Stichprobenplan durch lokal dichtere Proben- 
entnahme zu erg~inzen, um etwa die Verhfiltnisse in 
einzelnen T/ilern, an verschiedenen H~ingen der Ge- 
birge oder in kleineren, isolierten Teilen des Verbrei- 
tungsgebiets miteinander vergleichen zu kGnnen. 
BRINaR (1963) gibt mit  einem auf engem Raum ein- 
gesammelten Buchenmaterial  ein sch6nes Beispiel for 
den Wer t  sotcher lokaler Untersuchungen. Dutch 
eingehendes Studium des Variationsmusters der Urn- 
welt kann man relativ leicht die Voraussetzungen ftir 
die zweckm~tBige Einrichtung des Stichprobenplans 
finden. 

Das Versuchsmaterial  wird bei dieser Art der 
Probenentnahme oft zu groB sein, um es in forst- 
tiblicher Weise in Feldversuchen auf mehr oder 
weniger grogen Parzellen langfristig beobaehten zu 
kSnnen. Es ist deshalb fbl ich geworden, ein kombi- 
niertes Verfahren anzuwenden, beginnend mit  taxo- 
nomischen Untersuchungen im Feld (CI~ITCI~I~IELn 
1957) und anschliegenden Labor-, Baumschul- nnd 
Feldversuchen (NI~NSTAEDT t960). In die Feld- 
versuche geht dann nur noch ein Tell des Materials 
ein. S ta t t  der Baumschulversuche werden gelegent- 
licE auch kurzfristige Feldversuche mit  kleinen Par- 
zellen und vielen Wiederholungen angelegt (ScmzOcK 
1949, WRIGI~T und BULL 1963). Die neuen Herkunfts-  
versuche enthalten nicbt selten einige hundert  oder 
gar tausend Proben. 

* CLAIJSEX (1951) vertritt  a]lerdings die Ansicht, dab 
man welt auseinanderliegende Unterpopulationen nicht 
vergleichen soilte, da sonst klinale Variation vorgetS~uscht 
wi,irde. Doch gibt er leider keine nS~here Erklgrung hierzu. 
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Tabelle 7. 
/iir Wachstumsabschlufi bei B. japonica und maximowicziana und lYachslumsbe 

Merkmal 
Art 
Streuungsnrsaehe 

Interaktionen zwischen Familienmitteln und den Witterungsbedingungen zweier au/einanderfolgender Jahre 

FG* 

lO9 
1 

l o 9  

Zwischen Familien 
Zwischen Jahren 
Familien • Jahre 
Wiederholungen in 

Jahren 
Parz. in Wiederho- 

lungen in Jahren 218 

Austrieb 
B. maximowiczian~ 

I MQ I 6~ 

3,5197 0,5092 
256,8227 1,16o 7 

1,4829 0,6275 

l ~ ~176 
I 

] o , 2 1 9 9  o , 2 1 9 9  

439 

i % 
2 0 , 2  

4 6 , 0  
i24,9 

0 , 2  

8,7 

AbschluB 
B. ma.zimowicziana 

MQ 6 ~ ~i % 

4,19o2 o,6a67 ! 30,2 
62,3059 0,2753 13,5 

1,7234i 0,6293 30,8 

6,4238 0,0542 i 2,7 

o,4649 i 0,4649 22,8 

inn bei B. maximowicziana. 

Absch[uB 
B./apon@a 

FG MQ ] 6 ~ 
i 

13~ i 5'4483 
1 !14,5o42 

~3 o i o,7939 
i 

2 ] 6,8270 

260 o,5963 
523 Gesamt 

i % 
1j636 i 59,4 
0,0524 2,7 

I ~176 ] 5'o 

o,o476 i 2,4 

o,5963 3o,4 

* Da in aufeinanderfolgenden Jahren an den gleichen Parzellen erhobene Werte korreliert sind, wurdei1 die beidei1 Versuehe in zwei Gruppen aufgeteilt. Die 
erste umfagte Wiederholungen 1 nnd 2 im ersten, 3 und 4 im zweiten Jahr.  Die in der Tabelle angegebenen Werte stellen Mittelwerte aus beiden Gruppen jedes 
Versuehes dar, 

Adaptive Variation der Mittel yon Unterpopula- 
tionen kommt nattirlich durch Unterschiede der 
Auslesewerte einzelner Gene oder Genkombinationen 
in versehiedenen Umwelten zustande. Es mug also 
hinsichtlich des Merkmals ,,Eignung" erhebliche 
Interaktionen zwischen Genotypen und Umwelten 
geben. Da Eignung ein komplexes Merkmal darstellt, 
das arts vielen Komponenten zusammengesetzt vor- 
gestetlt wird (vgl. Abs. 31), sollten solche Interaktio- 
nen auch bei den einzelnen Komponenten feststell- 
bar sein. 

Bei klinaler Variation muB unter diesen Umst~in- 
den erwartet werden, dab die Koeffizienten der Regres- 
sionen, mit denen man sie mil3t und beschreibt, 
bei verschiedenen Umweltbedingungen des Versuchs 
verschiedene Werte oder sogar verschiedene Vor- 
zeichen annehme.n werden. Ein Beispiel hierftir gibt 
WAKELEV (1961), der in einem Herkunftsversuch 
mit drei Kiefernarten aus dem Stidosten der Ver- 
einigten Staaten Umkehr der Vorzeichen der Regres- 
sionskoeffizienten in den n6rdlichen gegentiber den 
siidlichen Anbanorten findet. 

Es kann also sein, dab das Resultat eines Versuchs 
znr Feststellung der klinalen Variation v o n d e r  Wahl 
des Versuehsorts mitbest immt wird. Um iVligdeu- 
tungen auszuscMieBen, sollten solche Versuche an 
mehreren Stellen wiederholt werden. 

Auch bei Bonitierungen des gleichen Merkmals in 
versckiedenen Jahren k6nnen Interaktionen zwischen 
Genotypen und Umwelt auftreten. In Tabelle 7 sind 
drei wiederholte Bonitierungen yon Ausirieb und 
WachstumsabschluB zusammengestellt (die eben- 
falls wiederholte Bonitierung des Austriebs bei 
B. 1'aponica wurde fortgelassen, da sie nichts Neues 
bringt). Es ist zu beachten, dab jeweils der erste 
Tag, an dem eine Pflanze im Versuch ausgetrieben 
bzw. das Wachstum eingestellt hatte, gleich 1 gesetzt 
wurde. Die Unterschiede zwischen den Jahresmitteln 
sind also nicht oder nur zum Tell erfaBt, so dab die 
Varianzkomponente ftir , ,Jahre" erheblich gr6Ber an- 
genommen werden muB. Dies ttndert jedoch nichts 
an der Relation der Varianzkomponenten ftir Sorten- 
unterschiede und Interaktion, auf die es hier allein 
ankommt. 

Die Erkl~irung der Interaktionen ist in diesem Fall 
recht einfach. In einem pl6tzlich einsetzenden, war- 
men Frtihjahr sind die Austriebstermine tiber eine 
vergIeiehsweise kleine Spannweite verteilt. Ahnliches 
gilt ftir einen kalten, trockenen Herbst und den 
Abschlul3termin. Eine wesentliche Verschiebung der 
Reihenfolge einzelner Fami!ien oder Herkiinfte wurde 

nicht beobachtet und infolgedessen auf getrennte 
Sch~itzung der Beitr~ige von Familien, Unterpopula- 
tionen und Wuchsgebieten verzichtet. 

Interaktionen zwischen Genotypen und Umwelt 
sind auch die Ursache dafiir, dab Forstpflanzen- 
ztichter ihr Material stets auf Brauchbarkeit  unter 
den besonderen Verhliltnissen eines begrenzten Ge- 
biets prtifen (Wuchsgebiete, Plantagenzonen der 
Forstpflanzenztichter oder Vareale der Kulturpflan- 
zenziichter). Einzelne Autoren (z. B. WRIGHT und 
BULL 1963 und friiker) ziehen es auch vor, die Be- 
schreibung der adaptiven genetischen Variation start 
durch Korrelieren der Mittel der Unterpopulationen 
mit den 6kologischen Variablen durch einen Ver- 
gleich der Mittelwerte der Unterpopulationen aus 
verschiedenen geographischen Gebieten zu erreichen. 
Schlieglich ist auch die Regelung der Bezeichnung 
von Herktinften forstlichen Saat- und Pflanzguts in 
einigen Ltindern auf im Anhalt an Klimakarten o. dgl. 
ausgeschiedenen Herkunftsgebieten aufgebaut, well 
dies arts praktischen Grtinden das einfachste Ver- 
fahren ist. Wie die yon LANGLET (1936) in Breiten- 
graden und H6henlagen angegebenen Verscbiebungs- 
regeln far Kiefernsaatgut zeigen, ist es auch bier 
m6glich, der klinalen Variation der ertragsbestim- 
menden physiologischen Merkmale Rechnung zu tra,  
gen. Es ist jedoch fraglich, ob sieh dies in vielen 
F~illen sicherlich gut begriindete Verfahren in der 
Praxis durchsetzen wird, da es einfacher ist, mit dis- 
kreten Einheiten zu arbeiten als mit Verschiebungs- 
regeln. Die Herkunftsgebiete haben nattirlich eine 
gewisse [ihnlichkeit mit den 0kotypen,  was z .B.  
WRIGHT und BULL (1963) unterstreiehen, indem sie 
yon geographischen 0kotypen  sprechen. Bezeichnen- 
derweise sind auch hier vor allem Zweckm~iBigkeits- 
grtinde ttir die Ausscheidung diskreter Einheiten 
mal3gebend gewesen. 

Es besteht die M6gliehkeit, in den Birkenversuchen 
die Resultate beider Ntiherungen zu vergleichen. 
Die Einteilung des Heimatareals beider Arten in 
Herkunftsgebiete wurde freundlicherweise yon Dr. 
IWAKAWA von der japanischen forstlichen Versuchs- 
anstalt ausgeftihrt. Als Vergleichswerte verwenden 
wir die von den multiplen Regressionen eliminierten 
Anteile der Varianz zwischen Familienmitteln und 
- -  ftir die diskontinuierliche Ntiherung -- die aus 
einer Streuungszerlegung gewonnenen Anteile der 
Varianzkomponenten aus Unterschieden zwischen 
Herkunftsgebieten und zwischen Unterpopu]ationen 
gleichen Herkunftsgebiets an der Streuung der 
Familienmittel, Die Streuungszerlegungen selbst 
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102 
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38,9172xxx 
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1,o372xxx 
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o, 1600 
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57,2441xxx 
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o , 9 1 7 2 x x x  
0 ,3509  

1,o881 

O, 1564 
O, 1414 
0,3509 

61,5 78,5 

20,1 11,3 
18,4 , 10,2 

71,9 171,7 

50,3 179,o 

55,466oxxx 

5,8888xxx 
1,822OXXX 
O,8191 

1,Ol lO 

0 ,2226  
0,2507 
o,8191 

68,1 

15,o 
16,9 

53,6 

56,4 

1. Signifikanztcsts 
1,546oxx o,94o8x i 4,4563xxx 

l 
o,4364xxx o,3o71xxx! 1,o382xxx 
o , 1 1 0 9 x x x  o, o 8 3 o x x x  O, 1 9 8 1 x x x  
0,o329 o,o289 [ o,o894 

2. Varianzkomponenten 
o,o249 o,o131 o,o7o3 

o,o178 o,o123 o,o46o 
o,o195 o ,o135 0 ,0272 
0,0329 o,o289 o,o894 

3. Intraklassenkorrelationen, %, 
4o, o i33,7 49,o 

I 
28,6 !31,6 132,1 
31,4 34,7 [ 19,o 

4. Anteile der Zwischen-Populations- 
44,9 137,5 149,3 

5. ttSchste ,,Bestimmtheit" 
41, 8 [ 32,8 51 ,o  

sind in den Tabellen 8 und 9 angegeben. Sie wurden 
nach Art der bei STERN- (1961) angegebenen ge- 
rechnet. 

Wie aus den Tabellen hervorgeht,  bestehen in den 
meisten F~llen signifikante Unterschiede in alien 
drei Stufen der Klassifizierung. Der Vergleich, auf 
den es hier ankommt,  steht am FuB der Tabellen. 
Man sieht, daB die Ergebnisse beider Nfiherungen 
etwa gleichwertig sin& Bei B. maximowicziana 
scheint jedoch die kontinuierliche N~therung im 
Durchsehnitt  etwas besser zu sein. Auf die vermut-  
lichen Griinde hierftir werden wir noch zurfick- 
kommen. 

Besser als aus den Zahlen der Tabellen 1 und 2 
gehen aus diesen beiden Tabellen die Unterschiede 
zwischen den Variat ionsmustern der beiden Arten 
hervor, denn in den Tabellen 1 und 2 sind nur die 
Prozents/itze der dutch die Regressionen zu erkl~i- 
renden Varianzen angegeben, wobei offen bleibt, ob 
die restliche Varianz auf den Versuchsfehler, auf 
Unterschiede zwisehen den Familien gleicher Unter- 
populationen oder auf Abweichungen der Mittel von 
Unterpopulat ionen yon der mitt leren Regression 
zurfickzuftihren ist. Betrachtet  man den Anteil 
der Varianzkomponente ffir Unterschiede zwischen 
Wuchsgebieten als ungef~thres Mal3 f~r den EinfluB 
der natt~rlichen Auslese auf das Variationsmuster des 
betreffenden Merkmals, so finder man bei den ein- 
zelnen Merkmalen erhebliche Untersehiede. Eine 
ErklSrung dieser Verh~ltnisse wird spSter versueht 
werden. 

Das wahrscheinlich beste Auswertungsverfahren, 
d. h. ein Verfahren, das die Vorteile der Regressions- 
rechnung mit  denen der eben besprochenen Streu- 
ungszerlegung verbindet,  ist eine Kombinat ion bei- 
der: Eliminierung der klinalen Variation durch 
Regressionstechniken und Aufteilung der verbleiben- 
den Varianz auf Abweichungen der Mittel der Unter-  
populationen yon der mittleren Regression, Unter- 
schiede zwischen Familienmitteln innerhalb der 

Unterpopulat ionen und Versuchsfehler. Wegen be- 
s t immter  Eigenschaften des Materials ist diese Aus- 
wertung hier nicht versueht worden. 

3. N ~ i h e r u n g s v e r f a h r e n  auf  G r u n d l a g e  
der  P o p u l a t i o n s g e n e t i k  

Die gen6kologische N~iherung, mit  der w i r e s  bis- 
her zu tun hatten,  beschr~tnkt sich im wesentlichen 
auf die Beschreibung des Variationsmusters der 
Mittel der Unterpopulationen. Daher  stamrnt auch 
ihre enge Beziehung zur Taxonomie. Aueh die Fest- 
stellung der Abh~ingigkeiten der Merkmale yon den 
6kologischen Variablen hat vorwiegend beschreiben- 
den Charakter. Zwar Iiefern die Regressionen, die 
man dabei erh~tlt, Hinweise auf Vorhandensein und 
Richtung der Auslese, aber darfiber hinaus tragen sie 
nichts zum Verst~indnis der Auslese bei. Hierzu ist 
es notwendig, Informationen auch fiber die geneti- 
schen Prozesse zu besitzen, die fiir die Reaktion der 
Populationen auf verschiedene Umweltbedingungen 
verantwortlich sin& 

Forstpflanzenzfichter, die nicht nur nach dem 
genetischen Variationsmuster der Unterpopulationen 
fragen, um daraus Schlt~sse auf die wirtschMtliche 
Leistungsf~ihigkeit einzelner Unterpopulat ionen zu 
ziehen, sondern die ein regul~res Zfichtungsprogramm 
mit der betreffenden Baumar t  einleiten wollen, dfirf- 
ten deshalb mit  den Informationen, die sic aus der 
gen6kologischen Nfiherung erhalten, kaum zufrieden 
sein. Sie ben6tigen zus~tzliche Informationen fiber 
die erwfihnten genetischen Prozesse, die ft~r das 
Variationsmuster verantwortlich sind und, eng damit  
zusammenh~ingend, fiber Art und Ausmafi der gene- 
tischen Variation in den Unterpopulationen. Diese 
zu erforschen und damit zu einem besseren Verst~nd- 
his der die Struktur  der Population best immenden 
Ursachen sowie zu Voraussagen fiber ihre Reaktion 
auI best immte Zfichtungsverfahren zu kommen, ist 
das Ziel der populationsgenetischen NSherung. 
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1,2446x 

o,3841 
o,2496xx 
o,1274 

0 , 0 2 1 1  

O,O214X 
O,O122XXX 
0 , 0 0 5 4  

7,3455 

9,8969xx 
4,8282xxx 
2,3191 

86o5,354x 

2856,oo3xxx 
556,7o3xxx 
211,63o 

0 , 0 0 1 8  l ~ 0 ,~, 0 
! 

0,0074 o,oool 
0,0306 0,0004 
~ i 0,0054 

(genetische Varianzen allein) 

4 ,5  ~.~ o Ii ~ o 

18,6 gO,O 13o,7 
76,9 : 8 % o  !69 ,3  

Vaz-ianz all der Gesamt-Varianz (%) 
5,5 ! 1,7 I 2,7 

aus multiplen Regressionen (%) 
21,4  l .'5,4 ! 7,1 

0,0694 
o,1568 
2,3191 

1 1 9 , 3 7  

125,85 
86,27 

211,63 

36,0 

38,0 
2 6 , 0  

45,2 

29,5 

Der letztgenannte Punkt  stelIt das zentrale Pro- 
blem der yon Forstpflanzenztichtern angetegten Her- 
kunftsversuche dar, deren Ergebnisse nur im Zusam- 
menhang mit  einem gr6geren Zt~chtungsprogramm 
interessieren. Da fast alle Zfichtungsverfallren ihre 
Parallelen in der Natur  haben, Ztichtung nach VavI- 
I~ov nichts anderes ist ats gelenkte Evolution, muB es 
auch m6glich sein, aus Znstand und Geschichte der 
Population und bei Kenntnis der genetischen Pro- 
zesse innerhalb der Population auf ihre Reaktion auf 
diese oder jene Auslesemal3nahme des Zttchters zu 
schlieBen. 

Leider ist v o n d e r  forstlichen Herkunftsforschung 
bisher so gut wie nichts von den in den letzten Jahr-  
zehnten angefallenen Ergebnissen der Populations- 
genetik und der quant i ta t iven Genetik verarbeitet  
worden, obgleicll gerade Forstgenetik und Forst- 
pflanzenztichtung wegen der bekannten Schwierig- 
keit ihrer Objek te  tin besonderes Interesse daran 
haben mfiBten, ihr theoretisches Fundament  so lest 
wie m6glich zu bauen. Es w/ire allerdings falsch, die 
Grtinde ftir diese abwartende Hal tung allein in 
Unkenntnis oder iibertrieben konservativer  Einstel- 
lung zu suchen, Auch die Komplexit/it  der Zusam- 
menh~inge, mit  denen-es die Populationsgenetik zu 
tun hat, nnd die Tatsache, dab in den ersten Jahr-  
zehnten populationsgenetisctler Forschung vor a]lem 
MOglichkeiten untersucht wurden, die generellen 
Gesetzlichkeiten zu finden und zu beschreiben, welche 
die Evolution und genetische Struktur  ganzer Popu- 
lationen bestimmen, mOgen hierzu beigetragen haben. 
Auch heute noch ist man weit davon entfernt, diese 
voll zu tibersehen, und es ist nach wie vor schwierig, 
nach allen Seiten befriedigende Erkl/irungen be- 
st immter,  in der Natur  anzutreffender Situationen 
zu geben. Bedauerlich bleibt jedoch in Anbetracht  
der Schwerf~illigkeit des Experimentierens mit  B/iu- 
men der Zeitver]ust yon mindestens zwei oder drei 
Jahrzehnten,  so verstSndtieh die abwartende Hal- 
tung der Forstwissenschaftler auch sein mag. 

1534%17 

7o88,4oxxx 
1327,72xxx 
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0,3268 

o,o974 x 
o,o535x 
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1,O733xxx 
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o, 1614 
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o, 1679x 
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3 A . A u s l e s e w e r t  de s  G e n s ,  E i g n u n g ( , , F i t n e s s " )  
des  I n d i v i d u u m s  u n d  A n p a s s u n g s w e r t  d e r  

P o p u l a t i o n  be i  k o n s t a n t e m  Mi l i eu  

Erbliche Unterschiede zwischen Individuen einer 
Art oder zwischen Unterpopulationen der Art werden 
in der ~vIendelgenetik vor allem durch Besitz ver- 
schiedener Gene oder durch versckiedene H~iufigkei- 
ten der gleichen Gent  erkl/irt. Von anderen m6g- 
lichen Ursachen soll im Iolgenden abgesehen werden. 
Austese innerhalb einer Population tr i t t  ein, wenn 
best immte Ph/inotypen bevorzugt zur Fortpflanzung 
gelangen. Einen genetischen Effekt kann sie infolge- 
dessen nur haben, wenn Korrelationen zwischen 
Genen oder Genotypen einerseits und den Ph/ino- 
typen andererseits bestehen. 

Fragt  man nach dem Wert  eines Gens ftir die natiir- 
liche Auslese, so fragt man also gleichzeitig nach 
dessen mitt lerem Effekt fiber alle, jeweils mit  ihren 
H~tufigkeiten gewogenen Genotypen auf deren zuge- 
hOrige mittlere Ph/inotypen in einem oder mehreren, 
der Auslese Ansatzpunkte  bietenden Merkmalen. 
g 'b t  es auf diese einen Einflufi aus, so mt~ssen Unter- 
sehiede der mittleren Reproduktionswahrscheinlich- 
keit der Tr~iger des Gens gegent~ber allen Nichttr/i- 
gem bestehen. Ein verntinftiges MaB fiir den Aus- 
lesewert eines Gens muB demzufolge die Wahrschein- 
lichkeit angeben, mit  denen Tr~ger des Gens Nach- 
kommen produzieren und damit  das Gen selbst in 
die n~ichste Generation t~berftihren. 

In der deutschen forstliehen Li teratur  ist, wenn 
yon nattirlicher Auslese gesproehen wird, auch heute 
noch meist vom Kampf  urns Dasein oder yore {]ber- 
leben des Tiiehtigsten die Rede. Diese beiden Ter- 
mini erfassen jedoch nur eine Seite des PMnomens  
der Auslese und sind nicht umfassend genug, um 
auch anderen Ursachen ftir Untersclliede der Repro- 
duktionswahrscheinlichkeit Rechnung zu tragen. Der 
Grund dafiir, daB man gerade im forstliehen Schrift- 
turn nut  diese eine Seite des Auslesewerts betont,  
mag darin liegen, dab dem Fors tmann Unterschiede 
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des Bltihens und Fruchtens der B/~ume, ihre unter- 
sckiedliche Beteiligung an einer Naturverjiingung 
oder an der Menge des in einem Bestand geernteteu 
Samens nicht auffallen, dab er aber andererseits fast 
t~glich die extremen Konkurrenzbedingungen in 
Waldbest~inden sieht, die er bei L/~uterungen und 
Durchforstungen selbst zu regeln versucht, und dab 
weiterhin die selektiven Effekte mancher Katastro- 
phen, die seinen Wald betreffen, besonders ins Auge 
fallen. 

Nattirlich ist die Reproduktionswahrscheinlichkeit 
eines Gens zun/tchst auf entsprechende anderer, am 
gleichen Locus zu Iindender und foigiich konkurrie- 
render Gene bezogen. An einem Locus mit den allelen 
Genen A und a zum Beispiel werden deren H/iufig- 
keiten p und q sich bei der Auslese yon Generation 
zu Generation /indern, wenn eines der beiden eine 
hGhere Reproduktionswattrscheinlichkeit besitzt. 
Hierauf auIbauende MaBe ftir den Auslesewert des 
Gens wurden schon zu Anfang der populationsgene- 
tischen Forschung gefunden (WRIGHT 1921, FISHER 
1930 und Irtiher, HaLDANE 1932 und friiher). 

~hnlich wie der Auslesewert des Gens kann such 
der Eignungswert eines Individuums durch die Zahl 
der Nachkommen definiert werden, die es zur folgen- 
den Generation beisteuert, Wenn Korrelationen zwi- 
schen Genotyp und Ph/inotyp bestehen, hat such der 
Eignungswert des Individuums einen genetischen 
Hintergrund und kann als Eignungswert des betref- 
fenden Genotyps aufgefaBt werden, verglichen natiir- 
lich wiederum mit Mien anderen und mit ihren Hgu- 
figkeiten in der Population gewogenen Genotypen. 

Der Eignungswert eines Genotyps ist nicht einfach 
die Summe aIler mittleren Auslesewerte der Gene, die 
er einschliegt, sondern er kann such durch Inter- 
aktionen der Gene in gerade der spezifischen Kom- 
bination des Genotyps mitbestimmt sein. Hier- 
ftir ist es nicl~t nGtig, dab Interaktionen zwischen den 
biochemischen Produkten oder Reaktionen der ein- 
zelnen Gene bestehen, welche die Auspr~gung eines 
bestimmten Merkmals ver~ndern. Weil die Eignung 
eines Individuums eine Funktion vieler einzelner 
iVlerkmale ist, spielen daneben such die Relationen 
der Auspr/ igungen der Merkmale zueinander eine 
Rolle (vgl. z .B.  WILLIAMS 1959 tiber Merkmals- 
interaktionen beim Zustandekommen der Pr/igung 
eines komplexen Merkmals). DaB solche ,,somati- 
schen Interakt ionen" grofie Bedeutung ftir die Eig- 
nungswerte haben kGnnen, geht aus vielen Unter- 
suchungen hervor, einfach und einwandfrei zu deu- 
ten z. B. aus denen yon ADAMS und DUARTE (1961). 
Eingehende ErOrterungen der Bedeutung der Kom- 
plexit/tt des Eignungswertes ftir das Verst~indnis der 
Auslese findet man such bei CLAUSEN, NECK und 
HIESEY (1940 und sp~ter), erl~utert mit vielen Bei- 
spielen aus dem Pflanzenreich. BIRC~ 096o), in 
einer Untersuchung der genetischen Komponente in 
6kologischen Versuchen, kommt zu dem SchluB, dab 
Eignung stets als Kompromi8 zwischen verschiede- 
hen Ausleseprinzipien aufzufassen ist. 

WS.hrend man den Auslesewert eines Gens in ge- 
eigneten F~illen aus den Xnderungen der HS, ufigkeit 
in aufeinanderfolgenden Generationen ziemlieh sicher 
bestimmen kann, gibt es nur in -- bei fremdbefruch- 
tenden Waldbaumarten -- seltenen Situationen MGg- 
lichkeiten, die mittlere Eignung yon Genotypen zu- 
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verl~issig zu bestimmen. Wegen der Komplexit/it des 
5terkmals hat man immer wieder versucht, in Experi- 
menten ei~ffache Merkmale hierfiir zu verwenden, 
yon denen man annimmt, dab sie gentigend e~g mit 
dem Eignungswert korreliert sind, um als brauch- 
bares MaB fflr diesen dienen zu k6nnen. In forst- 
genetischen Versuchen dtirfte dies auf besonders 
groBe Schwierigkeiten sioBen, abgesehen vielleicht 
yon Ausnahmef~illen. Hinzu kommt, dal3 in Frei- 
landversuchen ausgepr/igte Interaktionen zwischen 
Genotypen und Jahreswitterung bestehen m6gen 
und dab diese, sowie die mittleren Effekte der Geno- 
typen selbst, in verschiedenen Lebensaltern und 
Entwieklungsstadien des Baumes verschiedeu sein 
k6nnen. Hierfiir gibt es Beispiele in der Literatur  zu 
vielen Pflanzen- und Tierarten. B~,RBER (1958) hat 
einen Genotyp in ether Eukalyptusart  beschrieben, 
der in verschieden atten Populationen verschiedene 
H~iufigkeiten aufweist und vermutlich verschiedene 
Eignungswerte in verschiedenen Altersstufen besitzt. 
Es muB also, um den Eignungswert eines Genotyps 
bet B~tumen korrekt anzugeben, die Summe der 
Eignungen far alle Stadien im Entwicklungsablauf 
yon Baum und Bestand in Rechnung gestetlt werden, 
gewogen jeweils mit der Wahrscheinlichkeit, mit der 
ein Baum bestimmten Alters zur Fortpflanzung 
kommt. Auslese muB demzufolge in Richtung auf 
Anpassung des gesamten Ablaufs der Entwicklung 
an die Umwelt wirken (WADDINGTONS 1957 und 
friiher kanalisierende Auslese). Bet Bitumen m6gen 
hierbei auch Bestandsbehandlung, Verjtingungsweise 
und andere WirtschaftsmaBnahmen eine Rolle spie- 
len. Es ist aus Herkunftsversuchen und Versuchen 
mit exotischen Arten bekannt, dab manche Her- 
kiinfte oder Baumarten in jtingeren Jahren an die 
Verhiltnisse des neuen Anbauorts gut angepal3t zu 
sein scheinen, w/ihrend sie sp~iter total versagen. 
Solche unterschiedlichen ,,Anforderungen" an die 
Umwelt in verschiedenen Entwicklungsstadien sind 
aus Klimaraum-Versuchen ftir mehrere Pflanzenarten 
bekannt geworden und ebenso ftir verschiedene Geno- 
typen der gleichen Art. 

Wenn in einer Population Unterschiede zwischen 
Eignungswerten yon Genotypen vorliegen, also Aus- 
!ese stattfindet, s o  mtissen nicht gleichzeitig auch 
Loci mit Allelen verschiedenen Auslesewerts vorhan- 
den sein. Es kann sich mn Populationen handeln, 
die sich im Auslesegleichgewicht befinden, bet denen 
die Genh~iufigkeiten also yon Generation zu Genera- 
tion gleich bleiben, wenn der Selektionsdruck und 
damit die Eignungswerte der Genotypen unver~indert 
bleiben (s. Abs. 32 tiber verschiedene Arten der Aus- 
]ese). 

THODAY (1953) hat eine eingehende Diskussion des 
Eignungswerts nnd der ihn bestimmenden Kompo- 
nenten gegeben, auf die hier verwiesen wird. Er  
schlieBt auch die Eignungswerte ganzer Populationen 
in seine Betrachtungen ein, den Anpassungswert yon 
Populationen, wie wir ihn zur besseren Unterschei- 
dung hier nennen wollen. Versucht man diesen 
Anpassungswert korrekt und brauchbar als Grund- 
lage ftir Experimente zu definieren, so st6f3t man auf 
noch gr/SBere Schwierigkeiten als bet der Definition 
des Eignungswerts. W/~hrend es dort immerhin noch 
m6glich war, einen objektiven Magstab zu finden, 
und die Hauptschwierigkeit darin bestand, diesen in 

der Praxis anzuwenden, mul3 bet der Festlegung des 
Anpassungswertes ganzer Populationen bis zu einem 
gewissen Grade subjektiv und willktirtich verfahren 
werden. Es ist Mar, dab jede Population angepaBt 
ist, die in ether bestimmten 6koJogischen Nische 
dauernd existieren kann. Aber es ist schwierig zu 
entscheiden, welche yon zwei oder mehr genetisch 
verschiedenen Populationen, die s/imtlich in der 
gleichen Nische dauernd existieren k6nnen, besser 
oder schlechter angepaBt ist. Hierftir mug man zuvor 
festlegen, welches Kriterium man dem Mal3 Itir den 
Anpassungswert zugrundelegen soll. 

Man kann deshalb die Frage nach einem brauch- 
baren Mag ftir den Anpassungswert leider yon ver- 
sehiedenen Standpunkten aus stellen. So k6nnte man 
die mittlere Eignung aller Mitglieder der zu verglei- 
chenden Populationen fiber das gesamte Material 
einander gegentiberstellen, womit eine direkte Ver- 
bindung zum Eignungswert hergestellt w~tre. Aber 
diese Deutung des Anpassungswerts ist nicht immer 
zuverl~issig, denn es sind Ftille bekannt geworden, 
in denen eine in Richtung aui hohe individuelle Eig- 
nung zielende Auslese den Anpassungswert einer 
Population offensiehttich herabsetzt (vgl. Abs. 35 
iiber nicht-adaptive genetische Variation). Andere 
M/Sglichkeiten sind yon CaIN und S~EeeARD (1956) 
er6rtert worden. Das bedeutet nattirlich nicht, dab 
der hohe Anpassungswert, der nattirliche Populatio- 
nen in ihrer Umwelt auszeichnet, anders als durch 
Auslese entstanden vorgestellt wird. Lediglich der 
umgekehrte Schlul3, dab jede Auslese zu h6heren 
Anpassungswerten fiihren mug, ist nicht immer 
richtig. 

Eines der in Versuchen am h/iufigsten verwendeten 
Mal3e Itir den Anpassungswert yon Populationen ftir 
ein bestimmtes Milieu ist der Malthusische Para- 
meter (FIs~zR 193o ). Er  ist identisch mit Lo~Kas 
(1925) potentieller Vermehrungsrate einer Popula- 
tion, d. h. der Vermehrungsrate, die bet ungehinder- 
tern Wachstum der Population zu erwarten w~ire, 
sowie mit der ,,innate capacity for reproduction" yon 
ANDREWARTHA und B1Rc~ (1954). Bet Vergleichen 
yon Lokalrassen yon DrosopMla in verschiedenen 
Umwelten hat man strMfe Korrelationen zwischen 
der Umwelt der Lokalrassen und der Vermehrungs- 
rate unter bestimmten Versuchsbedingungen gefun- 
den (in neuerer Zeit B~RCH, DOBZHANSKY, ELLIOTr 
und LEWONTIN 1963, STON~, WILSOn,' und GERSr~N- 
BERO 1963). Ob man das gleiche lVlaB auch bet 
Waldbaumpopulationen anwenden und wie man da- 
bet experimentell vorgehen kann, mag dahingestellt 
bleiben. Die Vorstellung, dab die bestangepaBte 
Population dureh die h6chste Zahl yon Individuen je 
Flacheneinheit ausgezeichnet sein soll, oder dab sie 
die hSchsLe Zahl yon Nachkommen je Baum liefern 
soll, ermutigt jedenfalIs nicht zu Versuchen ~thnlicher 
Art. 

Da Konkurrenz anderer Arten ein wesentlicher 
Bestandteil des Milieus gerade von Waldbaumpopu- 
lationen ist, set hier auch HALDA_XES (1932) Verfahren 
erw/ihnt, bet dem die Konkurrenzf~ihigkeit ether 
Population gegentiber anderen als eine Art MaB fiir 
den Anpassungswert verwendet wird. Die Bedeutung 
der Konkurrenz ftir die Entstehung genetischer Varia- 
tion zwischen Unterpopulationen war schon frtiher 
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herausgestellt worden. KNmHT und ROBErCTSON 
(1957), CI, ARI~CBOLD und BAKER (]961), MATHER und 
COOKE (1962) sowie BARKER (1963) erhielten in ihren 
Versuchen bei Anwendung des HALDANEschen MaBes 
gute Ergebnisse. Insbesondere ist das Ergebnis in- 
teressant, dab man die Konkurrenzf~higkeit wie ein 
quantitatives Merkmal behandeln kann und, wenig- 
stens in einem Versuch, vorwiegend additiv-gene- 
tische Varianz ftir Konkurrenzeignung land. Ahn- 
liche Versuche mit Pflanzen hat vor altem SAKAI 
(1961 Ifir Zusammenfassung) angestellt. Sie zeigen 
die ganze Problematik solcher Arbeiten mit schwie- 
rigen Objekten, wie es hier bereits, verglichen mit 
Drosophila, die annuellen Pflanzen sind, aber auch 
die Bedeutung solcher Untersuchungen ftir unsere 
kfinitigen Vorstellungen tiber das Wesen und die 
Rolle der Konkurrenz in unseren Versuchen. BAR- 
KER (1963) hat vorgeschlagen, die Konkurrenzf~thig- 
keit einer Population gegen eine Standardpopulation 
zu testen, die mit den Versuchspopulationen nicht 
kreuzt. Ahnliche Versuche sind mit verschiedenen 
Linien obligat selbstbefruchtender Pflanzen seit lan- 
gem bekannt.  O17 sie jedoch unter vernfinftigem 
Aufwand und bei vernfinftiger Versuchsanordnung 
mit den forstlich wichtigen Baumarten wiederholt 
werden k6nnen, mug offengelassen werden. 

Bei Konkurrenz zwischen Populationen fremd- 
befruchtender Arten mug es innerhalb der Popula- 
tionen individuelle genetische Variation der Konkur- 
renzeignung geben. Wie LERNER und DEMPSTER 
(1962) gezeigt haben, kann die genetische Zusammen- 
setzung der Populationen unter gewissen Umst~inden 
geradezu ausschlaggebend ftir den Ausgang des Wett-  
bewerbs werden. Wenn von beiden Seiten verschie- 
dene Genotypen konkurrieren, handelt es sich dem- 
nach bereits um heterogenes Milieu ffir beide Popu- 
lationen und damit um ein Problem, das in einem 
anderen Abschnitt behandelt werden soll. 

BEARDMORE, DOBZHANSKY und PAVLOVSKY (1960), 
BATTAGLIA und SMITH (1961) U.a. verwenden als 
MaB ffir die Anpassung yon Populationen deren Pro- 
duktion an Biomasse unter bestimmten Verh~iltnissen 
und begrenzter Nahrungsmenge (Biomasse = Zahl 
der Individuen • Gewicht des mittleren Indivi- 
duums). Dieses Mal3 mag Itir den Forstmann, der an 
Massenleistung je ha zu denken gewohnt ist, beson- 
ders a t t rakt iv  sein. Eine gewisse Verwandtschaft 
besteht bier zur Frage des Optimums einer Bamnart ,  
die in den forstlichen Grundlagenwissensehaften oft 
diskutiert wurde. SCHMALHAUSEN (1949) z~ihlt die 
folgenden M6glichkeiten auf, Kriterien ffir das Art- 
optimum zu finden: Kontinuit~it der Verbreitung = 
biogeographisches Optimum, h6chste Populations- 
dichte = 6kologisches Optimum, minimale aktive 
Konkurrenz = biologisches Optimum und liingste 
Lebensdauer -~ physiotogisches Optimum. In den 
Forstwissenschaften werden daneben gelegentlich 
auch noch Merkmale aufgeftihrt, die allein oder vor- 
wiegend ftir die wirtschaftliche Le!.stung von Belang 
sind, Das ist nattirlich sowohl bei Uberlegungen fiber 
das Artopt imum wie fiber den Anpassungswert be- 
denklich, zumal man aus Versuchen weiB, dab fremde 
und demzufolge wahrscheinlich nicht so gut wie die 
autochthonen angepaBte Herk~nfte oft bessere wirt- 
schaftliche Leistung zeigen. 

3.2. A r t e n  de r  A u s l e s e ,  A d a p t a t i o n  u n d  
K o a d a p t a t i o n  

Die Eignung von Individuen und der Anpassungs- 
wert ganzer Populationen mtissen nattirlich, trotz 
der Schwierigkeiten sie korrekt zu messen oder allge- 
meingtittig zu definieren, unter  dem Gesichtswinket 
der Auslese gesehen werden. Es ist deshalb ange- 
bracht, wenigstens in grol3en Zfigen, die Wirksamkeit 
der Auslese in der Natur  oder im Experiment nfiher 
zu untersuchen. Wir wollen hier, im AnschluB an 
MATHER (1953), zun~chst drei Arten von Auslese 
unterscheiden: gerichtete, stabilisierende (=  Auslese 
auf ein Optimum) und disruptive. 

Die g e r i c h t e t e  A u s l e s e  entspricht in den Popu- 
lationen oder Versuchen der forstlichen Genetik etwa 
der Massen- oder Individualauslese des Zfichters, der 
durch Auswahl von in gleicher Richtung vorn Popu- 
lationsmittel abweichenden Individuen oder Familien 
das Populationsmittel ffir ein oder mehrere Merkmale 
zu ver~ndern sucht. In der Natur  ist das Auslese- 
merkmal natfirlich das komplexe Merkmal Eignung. 
Man kann sich die nattirliche Auslese vom gerich- 
teten Typ deshalb am besten als eine Art Index- 
auslese vorstellen, bei der jedes an der Eignung betei- 
ligte Merklnal mit seiner relativen Bedeutung und 
seinen Korrelationen zu anderen Merkmalen gewogen 
wird. Da bei gerichteter Auslese die Eignung der 
Individuen mit extremer Auspr~igung der Merkmale 
in einer Richtung am hOchsten sein soll, sollte es bei 
Wiederholung der Auslese fiber mehrere Generationen 
zu einer stetigen Akkumulation yon Genen kommen, 
die diese extreme Merkmalspr/igung begfinstigen. 
Voraussetzung ist nattirlich das Vorhandensein von 
Korrelationen zwischen Eltern und Naehkommen. 

FISHER (1930 und frfiher) hat festgestellt, dab der 
Fortschrit t  der Auslese je Generation eine Funktion 
der genetischen Varianz (additiv-genetisch) der die 
Eignung bestimmenden Merkmale ist. Bei fort- 
gesetzter Auslese fiber eine hinreichend lange Zahl 
von Generationen sollte diese Varianz schliegtich 
ersch6pft sein und der Fortschrit t  der Auslese damit 
zum Stillstand kommen (vgl. in neuerer Zeit FAL- 
CONER 1955 und ROBEI~TSON 1955). In der Li teratur  
zur Forstgenetik ist hieraus gelegentlieh der Schlug 
gezogen worden, dab die oft gefundene hohe gene- 
tische Variation von mit der Eignung korrelierten 
Merkmalen in Waldbaumpopulationen darauf zurfick- 
zuftihren ist, dab entweder die Auslese noch nicht 
,,vollst{indig" war oder aber nur 1nit geringen Inten- 
s i t , ten wirksam ist. Das kann natfirlich sein, aber 
wir haben es andererseits in unseren Waldbaum- 
populationen stets mit einem Nebeneinander ver- 
schiedener Arten der Auslese zu tun, die teilweise 
auch in Richtung auf hohe genetische Variation wir- 
ken k6nnen. Infolgedessen ist es nicht m6glich, 
FISHERS Aussage umzukehren und anzunehmen, dab 
hohe genetische Variation ein Zeichen %r fehlende 
Auslese ist, oder aber anzunehmen, dab ein Merkmal 
mit hoher genetischer Variation keine Bedeutung ffir 
die Eignung hat. 

Gerade fiber die gerichtete Auslese ist in den letzten 
Jahrzehnten viel experimentiert worden. Da sie die 
Auslese des Zfiehters ist, ist sie natiirlich yon beson- 
derem und oft von alleinigem Interesse. Beziiglich 
einer Zusammenfassung wird auf LERNER (1958), 
SHEPPARn (1960) und Diskussion bei SheLDON (1963) 
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verwieseu. Die speziellen Probleme dieser Art der 
Auslese bei Forstpflanzen sind bei STERN (1960) be- 
sprochen worden. 

S t a b i l i s i e r e n d e  Auslese  und Auslese auf ein 
Optimum sind nicht unbedingt gleichzusetzen. In 
beiden F/illen handelt es sich aber darum, dab Indi- 
viduen mit Merkmalspr/igung im intermedi/iren Be- 
reich die h6chste Eignung besitzen. Bei vorwiegend 
additiv-genetischer Varianz oder Dominanz im inter- 
medi~iren Bereieh 1/iuft dies aUI eine fdberlegenheit 
der Heterozygoten hinaus. 

Ein anderes, yon LERNER (1954) vorgeschlagenes 
Modell unterscheidet sich yon diesem einfachsten 
dadureh, dab es auch ffir gewisse, abweichende For- 
men noch gute Eignungswerte zul~tl3t. Nur die mehr- 
faeh Homozygoten haben bier extrem geringe Eig- 
nungswerte. Da dieses Modell besonders geeignet ist, 
die Population in heterozygotem Zustand zu halten, 
und LERNER annimmt, dab damit die Population 
hohe genetische Hom6ostase erwirbt, nennt er es das 
Hom6ostatische Modell. Der Hauptunterschied zwi- 
schen beiden Modellen liegt also darin, dab im erste- 
ten die extremen Abweicher in jedem Fall geringste 
Eignung haben (vgl. ROBERTSON 1956), withrend im 
zweiten auch unter diesen sieh Typen mit hohen 
Eignungswerten linden k6nnen. ALLARD und JAIN 
(1962) linden unter Verwendung dieses Kriteriums 
ffir eine Gerstenpopulation, dab wahrseheinlieh beide 
Typen der Optimumsauslese nebeneinander vor- 
kommen. 

Ein drittes Modell hat WRIGHT (1935) gegeben. 
Er nimmt an, dab man der ph/inotypischen Skala, 
an der die Merkmalspr/igung gemessen wird, eine 
genotypische Skala zuordnen kann. An der geno- 
typischen Skala intermedi/ire Individuen sollen h6ch- 
ste Merkmalswerte besitzen und diese sollen h6chste 
Eignung bedingen. Eine Begriindung ftir dieses Mo- 
dell findet man leicht in der Annahme optimaler 
Wirkstoffkonzentrationen oder /ihnlichen, aus der 
Biochemie stammenden Vorstellungen. KOJIS,IA (1959) 
hat die Gleichgewichtsbedingungen aueh ffir dieses 
Modell untersucht, COCt;ERUASt (1959) gibt die Zer- 
legung der genetischen Varianz dafiir an. 

Besondere Aufmerksamkeit im Zusammenhang 
gerade mit der stabilisierenden Auslese verdient ihr 
Effekt auf Kopplungssysteme (vgl. Abs. 36). Als 
Folge der Begfinstigung der Intermedi/iren (am Merk- 
malswert oder an der genotypischen Skala), die ja 
lneist die Heterozygoten sein werden, kann sie nicht 
nur eine erhebliche freie genetische Variation auf- 
reehterhalten (LATTER 196o), sondern ffihrt auf 1/in- 
gere Sicht auch zur Speicherung genetischer Varia- 
bilit/it in Kopplungsgruppen, Polygenbloeks o. dgl. 

Verglichen mit der umfangreichen Literatur fiber 
die gerichtete Auslese ist die zur stabilisierenden sp/ir- 
lich, insbesondere die auf Experimenten basierende. 
Immerhin best/itigt sie im wesentlichen die Richtig- 
keit der bestehenden theoretischen Vorstellungen. 
PROUD (1962) findet in stabilisierender Auslese unter- 
worfenen Linien Abnahme der genetischen Variation 
bis zur Aussch6pfung der additiv-genetisehen Varianz. 
Oleichzeitig ver/inderte sieh aber auch das Popula- 
tionsmittel. GIBSON und TttODAY (1963) stellen eben- 
falls Rfickgang der genetisehen Varianz nnter den 
Bedingungen stabilisierender Auslese fest. Die Popu- 
lationsmittel blieben in ihren Versuchen jedoch un- 

ver/indert. Der Verlust an genetischer Variation, der 
vielfach an fiber lange Zeiten in konstantem Milieu 
gehaltenen Laborpopulationen beobachtet wurde, hat 
wahrscheinlich eine/ihnliche Erkl~irung (vgl. LEWOX- 
TIN 1958 ). Typisch ffir eine solche Situation sind 
T~ODAYS (1959) Ergebnisse eines Versuchs mit stabi- 
lisierender Auslese, in dem er land, dab die Popula- 
tion erheblich an genetischer Flexibilit/it verloren 
hatte. 

D i s r u p t i v e  Auslese  setzt das Vorhandensein 
von mindestens zwei verschiedenen 6kologischen 
Nischen oder artifiziellen Auslesebedingungen vor- 
aus. Hier ist also Heterogenit/it des Milieus erforder- 
lich, und die disruptive Auslese sollte demzufolge 
eigentlich erst im n/ichsten Absehnitt besprochen 
werden. Um der Gegenfiberstellung willen sei sie 
jedoch vorweggenommen. Die uns interessierenden 
Ergebnisse der Versuche und theoretischen ldber- 
legungen hierzu sind im wesentlichen die folgenden: 

Disruptive Auslese erh6ht die genetische Flexibili- 
t/it der Population (THoDAY 1959) ; extreme disrup- 
tive Auslese kann auch durch hohe Genaustausch- 
raten zwischen den Linien entgegengesetzter Auslese 
bis hinauf zur Zufallspaarung nicht ausgeglichen 
werden (MILLICEXT und TI~ODAY 196oa , b); disrup- 
tire Auslese ffihrt zur Ausbildung von Polymorphis- 
men (s. Abs. 33, ~{ATHER 1955, THODAY und BOAS.~ 
1959, THODAY 1960, CLARKE und SHEPPARD 196o); 
hinsichtlich Kopplung l~at sie das umgekehrte Ergeb- 
nis wie stabilisierende Auslese, n/imlich Begfinstigung 
der Repulsionsphase (THODAY ~960, WOLSrENHOLS~ 
und TnODAu 1963); disruptive Ausiese ver~ndert 
nach l~ingeren Oenerationsfolgen u.U. auch die 
Dominanz- und Epistase-Verh~iltnisse in den Popula- 
tionen (CnARK~ und SHEPPARD 1960, SHEPPARI) 1960 , 
GIBSOn- und THODAY 1963) ; unter den gleichen Be- 
dingungen kann sie zur Ausbildung yon Isolierungs- 
mechanismen ftihren (THODAY und GIBSOa, 1962 ). 

Dies letzte Ergebnis interessiert im Hinblick auf 
die forstliche Oenetik auch im Zusammenhang mit 
dem Problem der sympatrischen Artbildung und 
nahe verwandter, sympatrischer Arten sowie deren 
6kologischer Unterschiede. MAYR (1942 , 1947 und 
sp/iter), DIVER (194o) sowie HARPER, CLATWORTHY, 
MAcNALGHTO?~' und SAOAR (1961) haben diese Fragen 
unter Berficksiehtigung der in neuerer Zeit erarbei- 
teten Ergebnisse untersucht. SSIITH (1962) gibt die 
Voraussetzungen an, unter denen sympatrische Art- 
bildung unter den Bedingungen natfirlieher Auslese 
m6glich ist. Sowohl aus diesen theoretischen f~'ber- 
legungen wie auch aus experimentellen Befunden 
(CLARKE und SHEPPARD 1962 ) glaubt man heute zu 
der Annahme berechtigt zu sein, dab sympatrische 
Artbildung als Folge disruptiver Auslese m6glich ist. 

Es ist seit langem bekannt, dab Auslese nicht nut 
die ihr direkt unterworfenen ,,adaptiven" ~lerkmale 
betrifft, sondern als Folge yon Merkmalskorrelationen 
und -interaktionen (hinsichtlich des komplexen Eig- 
nungswerts) auch andere Merkmale. GOLDSCtIMIDT 
(1934) unterscheidet dementsprechend direkt adap- 
tive, korrelativ adaptive und neutrale Merkmale bzw. 
Gene. Uber die M6glichkeit des Vorkommens von 
neutralen Genen hat es ausgedehnte Diskussionen 
gegeben, die bisher, nach Ansicht des Vf., zu keinem 
eindeutigen Ergebnis geftihrt haben. 
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Eine Zusammenfassung der Problematik der korre- 
lierten Reaktion auI Auslese hat HASKELL (1954, 
1959) gegeben. Er  stiitzt sich dabei vor allem auf 
MATHERS (1943) Theorie der Polygenvererbung. Be- 
sonders augenf~tllig sind natiirlich die in Auslese- 
versuchen immer wieder gefundenen korrelierten 
Ver~nderungen der Merkmale Fertilit~it und Vitali- 
tat, fiir die man in der Literatur  eine groBe Zahl yon 
Beispielen findet. Dabei ist allerdings nicht immer 
sicher, ob sie nicht eher als auf korrelierte Reaktion 
auf die in vielen Versuchen nicht kontrollierte, wegen 
geringer PopulationsgrGl3en sicherlich aber erhebliche 
Inzucht zurtickzufiihren waren. Der gleiche Autor 
(HAsKELL 1959, 1961 ) gibt auch genetische Korrela- 
tionen, die zu korrelierter Reaktion bei ObstgehGlzen 
AnlaB gegeben haben (Blattform und Fruchtform, 
Polykotelie und Wachstum, vielleicht besonders in- 
teressant fiir den Forstgenetiker die hohe korrelierte 
Reaktion auf Auslese im Sfimlingsstadium in Merk- 
malen erwachsener B~ume). Bei Forstpflanzen findet 
VAN BUIJTENEN (1963) eine negative genetische Kor- 
relation zwischen Holzgewicht und Zuwachs bei 
Pinus taeda, die von einer positiven Milieukorrelation 
tiberlagert wird, so dab in Best~inden normalerweise 
keine phanotypische Korrelation beider Merkmale 
zu beobachten ist. ~hnliche Verh~ltnisse scheint es 
auch bei der L~irche zu geben (unver6ffentlichte 
Diplomarbeit des Instituts fiir Forstgenetik in 
Schmalenbeck). LANGNER und STERN (1964) linden 
eine positive Korrelation zwischen Austriebstermin 
und Sp~itholzprozent bei der Fichte, und DIETRICttS- 
SON (1963 und frtiher) beschreibt eine ebensolche 
zwischen Wachstumsabschlufi im Herbst und Sp~it- 
holzprozent bei der gleichen Baumart ,  die allerdings 
aus den Mittelwerten yon Unterpopulationen abge- 
leitet wurde. In der ~ilteren Literatur  der Forst- 
genetik findet man eine ganze Reihe yon Korrelatio- 
nen dieser Art, die bei SCHmDT (1957) referiert sind. 
Sie wurden meist mit dem Ziel untersucht, sie bei 
Frtihtests einzusetzen und basieren leider fast immer 
auf Korrelationen yon Herkunftsmitteln,  so dab ihre 
Bedeutung Itir die Verh~iltnisse innerhalb yon Unter- 
populationen nicht immer klar ist. 

Die genetische Grundlage solcher Korrelation kann 
nattirlich verschieden sein. Eine einfachste Erkl~i- 
rung liefert die Annahme pleiotroper Genwirkung. 
Diese Annahme iiegt auch der bekannten Theorie der 
genetischen Korrelationen zugrunde, die innerhalb 
der quantitat iven Genetik entwickelt wurde (ftir Dar- 
stellung, Diskussion und experimentelle Beweise siehe 
FALCONER 196oa ). Aber w~ihrend Autoren wie FAL- 
CONER (1954) U. a. ihre Ergebnisse zwanglos aus pleio- 
troper Genwirkung erklfiren k6nnen, neigen andere 
dazu, ftir zumindest einen Tell tier bekannt geworde- 
nell genetischen Korrelationen Kopplung verant- 
wortlich zu machen (HASKELL 1954, 1959, 1961 fiir 
weitere Literatur). Eine dritte M6glichkeit fiir korre- 
lierte Auslese schliel31ich bietet die Annahme von mit 
dem Fortschri t t  der Auslese sich ~indernden Optima 
fiir die nicht der direkten Auslese unterworfenen 
Merkmale, die Annahme also, dab neben der gewoll- 
ten und kontrollierten Auslese in den Versuchen noch 
eine unkontrollierte Auslese stattfindet.  

Diese letzte Annahme wiirde auch die Beobach- 
tung vieler Ztichter erkl~iren, die in Ausleseversuchen 
fanden, dab der Erfolg ihrer Auslese yon tier nicht 

kontrollierten balanciert wurde. Sie wird weiter ge- 
stiitzt durch die Ergebnisse yon Ausleseversuchen, 
die in verschiedenen Umwelten wiederholt wurden, 
Ausgangspopulation, Richtung und Intensittit der 
Auslese konstant. Die Umwelten kGnnen dabei kon- 
stant oder fluktuierend gehalten worden sein (BRAY, 
BELL and KI?,-G 1962, BAND 1963, BAND und IVES 
1961, 1963, DI~UGER 1962, FALCONER 1952 , 196ob , 
FALCONER und LATYSZEWSKY 1952, HAMMOND 1947, 
JAMES 1961 , I{ORKMAN 1961 , LAGERWALL 1958 , 
McBRIDE 1958 , ROBERTSON 1960 , WRIGHT 1938 ). Die 
in der hier angegebenen Literatur  zu findenden Er- 
gebnisse und 1Jberlegungen geniigen, um das Wesent- 
liche zu zeigen: In einigen Versuchen wurde korre- 
lierte Reaktion anderer Merkmale gefunden, in an- 
cleren nicht. In einigen Versuchen hatte Auslese im 
geringeren Milieu besseren Erfolg, in anderen umge- 
kehrt die Auslese im besseren, dies sowohl bei Ver- 
gleich der Linien in beiden oder beim Vergleich nur 
in einem Milieu. In anderen F/illen sehlieBIich lieferte 
jeweils die Linie, die in einem bestimmten Milieu aus- 
gelesen wurde, das beste Ergebnis gerade in diesem 
Milieu. 

Fiir den besseren Auslesefortschritt im einen oder 
anderen Milieu ist nattirlich -- Ausleseintensit~tt 
gleich -- die OrGBe der Heritabilit~it verantwortlich, 
und fiber den Erfolg der Linie auch im ancleren Milieu 
entscheiden die Genotyp X Umwelt-Interaktionen. 
Man kann deshalb fragen, wie die Varianz, genetisch 
und ph/inotypisch, in einer Unterpopulation ver- 
~indert wird, wenn man sie in ein anderes, vielleicht 
extremes Milieu bringt, weil dort die fi~nderungen der 
Populationsparameter am deutlichsten sein sollten, 
wenn sie iiberhaupt vorkommen. HESLOP-HARRISON 
(1959) macht fiir die oft beobaehtete abnorm hohe 
Varianz in solehen Versuchen vor allem zwei Ursa- 
chen verantwortlich: Einmal kann es sich darum 
handeln, dab infolge von Genotyp X Umwelt-Inter- 
aktionen grGt3ere Unterschiede zwischen einzelnen 
Oenotypen beobachtet werden, aber es kann auch 
geringe EntwicklungshomGostase unter den extremen 
Bedingungen des Versuchs hierftir verantwortlich 
sein (vgl. WADDINGTON 1957). Genotyp X Umwelt- 
Interaktionen, die zu grGBerer Differenzierung zwi- 
schen den Genotypen fiihren, kGnnen theoretisch 
natiirlich auch in einem giinstigeren Milieu erwartet 
werden. 

Von Forstpflanzenztichtern ist in diesem Zusam- 
menhang gelegentlich gefragt worden, ob man besser 
rut, die Plnsbaumauswahl und die Nachkommen- 
schaftsprtifung in die besten oder, umgekehrt, in die 
geringsten Umwelten zu verlegen, oder ob Plusbaum- 
auswahl innerhalb einer bestimmten Herkunft ,  aber 
mit dem Ziel der Verwendung des Materials in ande- 
ren Gegenden yon Erfolg ist oder nicht. Die Antwort 
auf diese und/ihnliche Fragen kann also verschieden 
ausfallen, wie schon WRIGHT (1938) vermutet  hat 
und wie weiter die Erfahrungen der Ziiehter bewei- 
sen. Sie h/ingt ab von den Populationsparametern 
der Merkmale, die man untersuchen will, einschlieg- 
lich der Interaktionen zum Milieu, und 1/iBt sich nur 
experimentell und von Fall zu Fall linden. 

An einige der in der Literatur  zu findenden Ergeb- 
nisse zur Auslese in versehiedenen Umwelten muB 
man vielleicht mit Vorsicht herangehen, denn es ist 
nicht Mar, ob die PopulationsgrGBen hinreiehend 
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waren, nm Drift auszuschlieBen. SchlieBlich ist 
nachzutragen, daf3 fiir die korrelierte Reaktion auf 
Auslese in diesen F~illen auch ver~inderte genetische 
Korrelationen verantwortlich sein k6nnen, die nattir- 
lich ebenfalls vom Milieu mitbestimmt werden k6n- 
nen wie jeder andere Populationsparameter. 

In den vorhergehenden Ausfiihrungen wurde nicht 
geniigend betont, dal3 auch die Beziehungen der 
Gene untereinander mit fiber den Erfolg der Auslese 
entscheiden. Um den Prozel3 des Adjustierens der 
Geninteraktionen im Verlaufe der Auslese besonders 
zu kennzeichnen, hat WRmICT (1931, vgl. auch WRmHT 
1951, 1956 ) die Bezeichnung Koadaptation vorge- 
schlagen und diese der Anpassung (Adaptation) 
gegeniibergestellt. Nach WALLACE und VEru~Iv  
(1955) werden drei Ebenen der Koadaptation unter- 
schieden: Die Integration aus Regelung der epistati- 
schen Interaktionen zwischen homozygoten Loci, 
die Koadaptation verschiedener Genanordnungen 
innerhalb derUnterpopulationen einschlieBlich Hetero- 
sis, sowie die Integration ganzer ,,Gene pools" durch 
Auslese fiir Heterozygotie. MATH~R (1943) betont 
im Zusammenhang hiermit die Rolle besonders der 
Kopplung und Rekombination und des Entstehens 
ganzer Blocks yon Polygenen. DaB Koadaptation 
in der Natur fiir die Evolution und Mikroevolution 
eine iiberragende Bedeutung hat, ist durch ein groBes 
Versuchsmaterial bewiesen (fiir Zusammenfassung 
DOBZHAX'SKV 1951 ). Die sich hieraus ergebenden 
Folgerungen ftir die Forstpflanzenziichtung und u.U. 
auch Ifir die praktische Forstwirtschaft werden in den 
Kapiteln 4 und 5 besprochen. 

Da wit annehmen miissen, dab populationsgeneti- 
sche Gleichgewiehte bei Beteiligung hoher epistati- 
seher Varianzen wenig stabil sind (KojIVA und 
COCtCERHAS'I 1958, KoJI~'~A 1959c, KoJI~IA und I<ELLE- 
J~ER 1961 ) und aueh Dominanz nur unter besonderen 
Bedingungen den Anpassungswert einer Population 
erh6ht, sollte als Folge der Koadaptation die geneti- 
sche Varianz der meisten Merkmale in den Unterpo- 
pulationen vom additivgenetischen Typ sein. Auf 
n/ihere Erkl~trung dieses auch in Versuchen mit Wald- 
b/iumen oft best~tigten Zusammenhangs muB hier 
verzichtet werden. Weiter mtissen wir annehmen, 
dal3 entlang eines Klins die koadaptiven Systeme 
der Unterpopulationen graduell um so verschiedener 
sind, je weiter die Unterpopulationen voneinander 
entfernt sin& Als Ursache hierftir ist nicht nur die 
geringere Chance fiir Genaustausch zwischen ent- 
fernteren Unterpopulationen anzusehen, sondern auch 
die zunehmende Verschiedenheit der Ausleseoptima, 
die fiir andere Gene ein verschiedenes genotypisches 
Milieu schaffen. 

3.3. S t r a t e g i e  e iner  P o p u l a t i o n  
bei Anpassung  an ein h e t e r o g e n e s  Milieu 

Die Umwelt einer Population yon Waldb~inmen 
ist unter natiJrliehen Bedingungen stets mehr oder 
weniger heterogen. Das Problem der Anpassung ist 
deshalb immer das der Anpassung an mehrere 6ko- 
logische Nischen (= S/itze von Umweltbedingungen). 
Die m6glichen Muster heterogener Umwelten und 
die dutch natiirliche Auslese als Reaktion hierauf ent- 
stehenden genetischen Variationsmuster der Baum- 
arten sind bereits in den Abs. 21 und 22 besprochen 
worden. 

Betrachten wir zun~tchst ein Merkmal, das der 
Auslese durch eine Umwelt-Komponente unterliegt, 
die entlang kontinuierlicher, geographischer Gradien- 
ten variiert. Engste Anpassung kann bier nur er- 
reieht werden, wenn die Population als Ganzes einen 
ebenso kontinuierlichen KEn auszubilden vermag. 
Das ist am besten m6glich, wenn das Merkmal durch 
eine gro/3e Zahl von Genen mit je kleinen Effekten 
vererbt wird. Polygenvererbung ist bier die ideale 
L6sung. Da wir wissen, dal3 auch die Wirkungsweise 
einzelner Gene dutch Auslese yon Systemen von 
Modifikatoren ver~indert werden kann (Koadapta- 
tion), sollte man annehmen, dab nach hinreichend 
langen Generationsfolgen iiberall, wo Populationen 
entlang kontinuierlicher Gradienten vorkommen, 
auch kontinuierliehe Kline gewisser physiologischer 
Merkmale bestehen werden und dal3 die genetische 
Variation der Merkmale auf Polygenvererbung beruht. 
Die allgemeine Bedeutung der kontinuierlich-klinalen 
Variation fiir unsere Waldbaumpopulationen, auf die 
zuerst LANGLET (1936) hingewiesen hat, ist also ge- 
rade das, was eine ,,intelligente" Population einem 
Milieu mit kontinuierlichen Gradienten entgegen- 
zustellen hat. 

Man muB annehmen, dai3 ein KEn einen Gleich- 
gewichtszustand der Population widerspiegelt, der 
durch Auslese innerhalb der Unterpopulationen und 
Genaustausch zwischen benachbarten Unterpopula- 
tionen aufrecht erhalten wird (HALDA~,TE 1948 , FISHER 
1950 ). Das Mittel jeder UnterpopuIation sollte unter 
diesen Umst~tnden nahe am optimalen Weft fiir die 
jeweilige Position am Klin liegen, und die Auslese 
innerhalb j eder Unterpopulation muB dann alsAuslese 
ft'~r diesen optimalen Wert, als stabilisierende Auslese 
verstanden werden und nicht als gerichtete. Diese 
Auffassung des Klins als eine Aufeinanderfolge opti- 
maler Mittelwerte der Unterpopulationen wird durch 
das Vorhandensein geographischer klinaler Variation 
auch bei Selbstbefruchtern best~ttigt (SINSKAJA 1942), 
bei denen Genaustausch keine Rolle spielen kann und 
bei denen wegen Fehlens der Notwendigkeit, die Gene 
in jeder Generation neu zu kombinieren, die Vor- 
aussetzungen fiir eine Auslese extremer Linien gege- 
ben sind. Die Auffassung eines kontinuierlichen Klins 
als Ergebnis des Vorkommens zweier extremer,,0ko- 
typen" an den beiden Enden des Areals der Population 
und mit einer Mischpopulation beider Okotypen zwi- 
schen diesen Extremen dtirfte demgegentiber nur in 
Ausnahmef~illen richtig sein, vor allem wahrscheinlich 
bei,,short clines" (HUXLEY 1942). Ausnahmef~lle diirf- 
ten kontinuierliche Kline in solchen Fgllen auch des- 
halb sein, weil man hier eher H~tufigkeitskline einzel- 
her Majorgene erwarten sollte, wie sie in besonderen 
Situationen auch bei Forstpflanzen gelegentlich ge- 
funden werden. 

Als Folge des Zusammenspiels yon stabilisierender 
Auslese und Genaustausch entlang des Klins kann es 
in den Unterpopulationen nicht zur Aussch6pfung 
der genetischen Variation durch Auslese kommen, 
selbst dann nicht, wenn andere, diese Variation auf- 
rechterhaltende Ursachen fehlen wiirden. Wir miissen 
im Gegenteil in solehen Unterpopulationen mit einer 
recht hohen genetischen Variation rechnen. Die 
Zahlen der Tabellen 7 und 8 zeigen, dab bei allen 
untersuchten Merkmalen beider Birkenversuehe, auch 
bei den ausgesprochen adaptiven Merkmalen, die 
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erwartete hohe genetische Variation innerhalb der 
Unterpopulationen tats~ichlich vorhanden ist. Stets 
macht die Varianz zwischen Familienmitteln aus 
gleicher Unterpopulation einen erheblichen Anteil 
der gesamten genetischen Varianz der Versuche aus. 
Hierbei ist zu beaehten, dab in den Tabellen die 
Varianz der Mittelwerte yon Nachkommenschaften 
einzelner B~ume angegeben ist. Diese mtiBte etwa 
mit 4 multipliziert werden, um eine Sch~itzung der 
genetischen Varianz zwischen Einzelb~umen der 
Unterpopulation zu ergeben, w~ire also in Wirk- 
lichkeit noch viel hGher. Wetter ist zu beachten, dab 
man in Versuchen mit Nachkommenschaften yon 
B~umen aus alten Best~inden aus der Varianz der Fa- 
milienmittel eine je nach der Intensit~it der Auslese 
in den Best~inden zu geringe ScMtzung der genetischen 
Varianz innerhalb der Unterpopulation erh~lt (ToDa 
1963). Von der Intensit~t dieser Auslese vermitteln 
die in Abs. 34 wiedergegebenen Zahlen aus einem 
Versuch mit Nachkommen alter Fichtenbest~nde eine 
vorl~iufige Vorstellung. 

Betrachtet  man nicht die einzelne Unterpopulation, 
sondern die Population als Ganzes, so finder man 
entlang des Klins eine besondere Art disruptiver 
Auslese. Gerichtete Auslese hingegen smite es vor- 
wiegend in den Randpopulationen geben, z. B. nahe 
der Waldgrenze in hGchsten Gebirgslagen oder im 
hohen Norden. Man muB aber annehmen, dab auch 
hier gerichtete Auslese nur ftir die Merkmale wichtig 
ist, die fiir die Begrenzung der Verbreitung verant- 
wortlich sind. 

Diese Randpopulationen unserer Baumarten haben 
in der Forstgenetik seit jeher groBes Interesse gefun- 
den, well ftir die Gebiete, in denen sie vorkommen, 
die Herkunft  des Samens oder der Pflanzen ftir den 
Erfolg der Aufforstung besonders augenf~llig ist, 
und weil die aus diesen Gebieten stammenden Her- 
kiJnfte von den anderen auff~illig verschieden sind. 
Es ist nicht mGglich, die damit zusammenh~ngenden 
Fragen und Ergebnisse hier einigermagen erschGpfend 
zu diskutieren, und es wird deshalb auf die Literatur 
verwiesen (CAISSON 1959 ftir Zusammenfassung der 
Untersuchungen an Randpopulatienen vo 7 Drosophila 
~nelanogaster, Cook 1961 ftir eine allgemeine Dis- 
kussion, DOBZHANSKY, HUNTER und PAVLOVSXY 1963 
ftir einen besonders instruktiven Vergleich einer 
Randpopulation mit Unterpopulationen aus dem 
Zentrum der Verbreitung). Eine besondere Rolle 
spielen gerade ftir die Randpopulationen wieder- 
kehrende Katastrophen, deren Bedeutung LEwis 
(1962) erGrtert hat. Xhnliche Eigenschaften wie 
Randpopulationen kGnnen Reliktvorkommen aus- 
sterbender Baumarten haben, wie die yon LANGNER 
(1959) untersuchte Picea on~orica. 

0kotypische Variation, die bet regellosen und ab- 
rupten Variationsmustern der Umwelt oder einzelner 
Xomponenten der Umwelt erwartet wird, sollte 
durch disruptive Auslese wiederum ftir die gesamte 
Population, zumindest bet Genaustausch zwischen 
benachbarten Unterpopulationen, und durch stabi- 
lisierende Auslese innerhalb der Unterpopulation aus- 
gezeiehnet sein. Distinkte Rassen, d .h .  0kotypen  
oder Unterarten, sollten erwartet werden, wenn die 
Unterschiede zwischen den Umwelten der Unter- 
populationen groB sind im Verh~iltnis znr ph~notypi- 
schen Flexibilit~t der in jeweils einer Umwelt opti- 

malen Genotypen. Ist die betreffende Art auch im 
Gebiet zwischen den extremen Nischen vertreten, so 
sollte sich ein H~tufigkeitsklin von Majorgenen ein- 
stellen. 

Der optimale Vererbungsmodus adaptiver Merk- 
male in ether 6kotypische Variation begiJnstigenden 
Umwelt ist also verschieden yon dem bet kontinuier- 
lichen Gradienten der 6kologischen Variablen zu er- 
wartenden. Deshalb ist die von STEB•INS (1950) stam- 
mende und von NIENSTAEDT (1960) auch ftir den Ge- 
brauch in der forstlichen Genetik empfohlene Bezeich- 
nung ,,Gkotypisch-klinale" Variation nicht geeignet, 
einen klaren Sachverhalt zu beschreiben. Es ist jetzt  
klar, dab die Termini Klin und 0ko typ  weir mehr 
beinhalten, als man zun~tchst angenommen hatte. 

Natarlich kann es in der gleichen Population, abet 
ftir verschiedene Merkmale, klinale und 6kotypische 
Variation oder kontinuierlich-klinale Variation, H~u- 
figkeitskline und 6kotypische Variation nebeneinan- 
der geben, wenn die Auslese fiir einige Merkmale konti- 
nuierlichen Gradienten 6kologischer Variabler folgt, 
w~thrend andere der Auslese durch andere, ein anderes 
Variationsmuster zeigende, 6kologische Variable 
unterworfen sind. Ein Beispiel hierftir bietet die 
Fichte. Der Trockensubstanzgehalt der Nadeln 
zeigt bet dieser Art eine deutliche, kontinuierlich-kli- 
nale Variation (LANGLET 1960 ). Andererseits finder 
man bet dem wahrscheinlich durch einige wenige 
Majorgene vererbten Merkmale Austriebstermin 
einen generellen H~iufigkeitsklin in Nord-Stid-Rich- 
tung oder an Gebirgsh~tngen, der jedoch 6rtliche Ab- 
weichungen zul~iBt, die durch verschiedene H~ufigkei- 
ten des Auftretens von Sp~ttfrGsten erkl~rt sein mGgen. 
DaB es beim letztgenannten Merkmal zur Ausbildung 
eines H~iufigkeitsklins kam, mag auch durch Hetero- 
genit~it der Umwelt in der Zeit erkl~irt seth. Die Ver- 
h~tltnisse bet der Verjiingung (empfindliches Stadium 
gegen Sp~ttfrGste, die Hauptursache der Auslese sein 
dtirften) kGnnen yon Generation zu Generation wech- 
seln, je nachdem, ob der Haupttei l  der VerjiJngung 
unter Schirm ankommt oder den Sp~itfrGsten ausge- 
setzt ist. Daneben existiert eine kleinfl~ichige, mo- 
saikartige Verteilung der Umwelt. Pflanzen auf Hti- 
geln sind weniger Irostgef~hrdet als solche in Mulden 
usf. Wie PANII~ (1960) festgestellt hat, bestehen -- 
zumindest in dem von ihm untersuchten Gebiet -- 
auch im Bliihtermin der friihen und sp~tten Formen 
Unterschiede, so dab wahrscheinlich vorwiegend 
friihe mit frtihen und sp~te mit sp~ten Formen kreu- 
zen. Dies bietet gute Voraussetzungen ftir einen 
raschen Erfolg der nattirlichen Auslese. (DaB solche 
die Bltihtermine variierenden Polymorphismen bet 
den Baumarten wahrscheinlich recht h~iufig sind, 
zeigen KozuBows (1962) Untersuchungen tiber einen 
Polymorphismus der Antherenfarbe bet der Kiefer.) 

Die Kronenform und der Beastungstyp der Fichte 
schliel31ich scheinen ebenfalls durch einenieht zu groBe 
Anzahl von Majorgenen vererbt zu werden. In ein- 
zelnen F~illen dtirften H~ufigkeitskline vorliegen 
(HoLzER 1962 U. a.), w~hrend bestimmte Typen nor- 
malerweise nur in extremen Lagen vorkommen, wit 
die nur im hohen Norden und in hohen Gebirgslagen 
h~ufiger vorkommende S~iulenfichte. 

Auch bet anderen Baumarten sind Polymorphismen 
bekannt geworden, von denen hier nut  der neben Aus- 
triebstermin und Kronentyp der Fichte wohl be- 
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kannteste erw~thnt sei, die als Frtih- und Sp~teichen 
bekannten Formen von Stiel- und Traubeneiche. 
Sie haben frtihzeitig das Interesse der Forstleute ge- 
funden, well die sprite Form normalerweise nieht unter 
Tortrix viridasa leidet. SATCHELL (1962) hat  zeigen 
k6nnen, dab es allerdings auch unter den frtihen For- 
men solche gibt, die wegen raschen Wachstums der 
Triebe im Frtihjahr den RaupenfraB tiberwinden, so 
dab es ftir die Eichen offenbar mehrere M6glichkeiten 
gibt, die Entwieklung der jungen Triebe im Frtihjahr 
so einzurichten, dab der Wicklersehaden vermindert  
wird. Es ist nicht bekannt,  ob der Wickler seinerseits 
einen ~hnlichen Polymorphismus auszubilden vermag. 
Dieser w~ire allerdings auch erst dann yon adaptivem 
Wert, wenn der Anteil der ,,Sp~iteichen" in den Be- 
stfinden betr~ichtlich ist. 

Durch das Studium von in der Natur  leicht zu beob- 
achtenden Polymorphismen hat die populationsgene- 
tische Forschung viele Impulse erhalten. Am bekann- 
testen sin d wohl die Untersuchungen tiber Melanismen 
bei mehreren Lepidopteren (vor allem die Industrie- 
melanismen), gewisse mimetische Formen bei Lepi- 
dopteren (fiir beide siehe FORD 1953 ftir Zusammen- 
fassung) und die Polymorphismen der Schalenausf~ir- 
bung bei Schneckenarten (LAMOTTE 1951, 1959). Von 
den meisten bekannten Polymorphismen weig man 
heute, dab sie durch Auslese aufrecht erhalten wer- 
den, und es ist sehr wahrscheinlich, dab dies auch ftir 
die Polymorphismen gilt, denen wir in den Wald- 
baumpopulationen begegnen, auch dann, wenn man 
zun~chst die Ansatzpunkte der Auslese nicht er- 
kennt. 

Am tibersichtlichsten sind die Verh~ltnisse nattir- 
lich bei einfachen Polymorphismen, die durch das 
Vorkommen von zwei oder mehr allelen Genen 
bedingt sind. Entweder besitzen bier die Heterozy- 
goten den h6chsten Eignungswert, oder es bestehen 
Unterschiede zwischen den Eignungswerten der Geno- 
typen in verschiedenen Nischen, so dab disruptive 
Auslese wirksam wird. Die Gleichgewichtszustiinde 
h~ingen in beiden F~llen ab von den Unterschieden 
der Eignungswerte der Genotypen und im letzteren 
Fall auch von den Nischenh~iufigkeiten (LEvENE 
1953). Sind am Zustandekommen des Polymorphismus 
mehrere Loci beteiligt und spielen auch noch Inter- 
aktionen zwischen den Loci mit herein, so k6nnen sich 
sehr komplizierte Situationen ergeben (Beispiele bei 
LEWONTIN und KOJIMA 196o, LEWOXTI?,- und WHITE 
1960, NORA?,' 1962, 1963, OWEN 1952 ). Kennzeichnend 
far solche Polyrnorphismen ist oft die M6glichkeit des 
Vorkommens mehrerer Gleichgewichte, von denen in- 
dessen nicht alte stabil genug zu sein brauchen, um sich 
unter den wechselnden Milieubedingungenin der Natur  
halten zu k6nnen. Welches Gleichgewicht sich in einer 
Population einstellt, h~ingt yon den Genfrequenzen zu 
Beginn der Auslese ab. Besonders instruktiv ist in 
dieser Hinsicht das Ergebnis von MORAN (1963) ftir 
einen Polymorphismus ohne Kopplung mit nur zwei 
Loci nnd je zwei Allelen je Locus. Unter den gestellten 
Bedingungen besag dieses System 5 verschiedene 
Gleichgewichtspunkte, yon denen 3 als stabil anzu- 
sehen sind. Nicht ganz einfach sind die Voraussetzun- 
gen ftir einen stabilen Polymorphismus auch schon 
fiir nur einen Locus mit vielen Allelen (vgl. MAX, DEL 
1959, OWEN 1953). Der einzige multiallele Locus, 
der bei Waldb~iumen bisher untersncht worden ist, 

ist der Selbststerilit~itslocus bei Betula verrucosa 
(STERN 1963). 

Welter kompliziert werden die Verh~iltnisse, wenn 
durch die Auslese bestimmte Kopplungstypen be- 
gtinstigt werden (PAI~SOXS 1963 a, b, weitere Literatur  
in Abs. 36). 

Wie CLARKE (1960) gezeigt hat, k6nnen die gleichen 
Auslesebedingungen auf die gleichen Polymorphis- 
men nahe verwandter Arten verschiedene Wirkung 
haben (verschiedene Gleichgewichtslagen). Es ist 
deshalb nicht m6glich, ohne weiteres von den in einer 
Baumart  gefundenen VerMltnissen auf die in einer 
anderen zu schlieBen oder yon einem Herkunftsgebiet 
auf das andere. 

Selektive Polymorphismen k6nnen auch unter den 
Bedingungen strenger Inzucht erhalten bleiben, 
wenn die Unterschiede der Eignungswerte der Geno- 
typen hinreichend verschieden sind. ALLARD und 
WORKMAn,- (1963) fanden in Inzuchtlinien yon Vicia 
/aba f~'berlegenheit der Eignungswerte der Heterozy- 
goten um 20--30%, und MO~,TTZlNG (1963) erhielt 
~ihnliche Resultate mit Inzuchtlinien beim Roggen. 
Bezeichnenderweise waren in beiden F~illen die Unter- 
schiede zwischen den Eignungswerten der Genotypen 
in hohem Grad milieuabhttngig, so dab ver~inderte 
Milieubedingungen zum Verschwinden der Polymor- 
phismen oder zu sehr verschiedenen Gleichgewichts- 
lagen ftihren k6nnen. Die Zahl der in der Literatur 
zu findenden Beispiele ftir selektive Polymorphismen 
auch bei Pflanzenarten ist groB. Die beiden hier 
angeftihrten m6gen gentigen, um das Wesentliche zu 
zeigen. 

Wenn einer der beiden Homozygoten nicht lebens- 
f~ihig ist oder doch nur einen sehr kleinen Eignungs- 
wert hat, so spricht man stat t  yon einem Polymor- 
phismus auch yon der ,,genetischen Belastung" der 
Population. Die Grenze ftir die genetische Belastung 
wird heute nach WALLACE und MADDEN (1953) racist 
bei --2 genetischen Standardabweichungen vom 
mittleren Eignungswert der Population gezogen. 
DOBZIIANSKY und SPASSKY (1963) erg~tnzen dies 
Schema noch um eine genetische Elite oberhalb von 
-/2 Standardabweichungen im Eignungswert. Sowohl 
die Begrenzungen wie die Unterscheidung von einem 
,,normalen" Polymorphismus sind also ziemlich will- 
ktirlich. Wenn die genetische Belastung in Art eines 
selektiven Polymorphismus durch Auslese aufrecht 
erhalten wird, spricht man von einer ausgewogenen 
Belastung, anderenfalls v o n d e r  Mutationsbelastung, 
da man annehmen muB, dab in solchen F~tllen die 
Belastung nur durch Mutation aufrecht erhalten 
werden kann. Auch die Komponenten einer ansge- 
wogenen genetischen Belastung sind milieuabh~ingig. 
l~'ber die Art der bei B~iumen vorkommenden gene- 
tischen Belastung ist nichts bekannt, wenngleich 
wir aus Inzuchtversuchen mit vielen Baumarten wis- 
sen, dab sic erheblich sein mug. 

Die Anpassung einer Population an eine heterogene 
Umwelt hat also vie!f~ltige und wechselnde Aspekte 
(LEwoNTIN 1957). Es ist oft nicht m6glich zu ent- 
scheiden, ob ein bestimmtes Charakteristikum einer 
Unterpopulation adaptiv ist oder nicht, wenn man 
nicht das Gesamtbild der Population kennt. Ein so 
komplexer Sachverhalt kann nur mit Schwierigkeiten 
einfach und ersch6pfend in allgemeiner Form be- 
schrieben werden. Es ist deshalb in neuerer Zeit auch 
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Tabelle lO. optimale Phiinotypen, optimale Populalionsslrukturen und Varialionsmuster enllang geographischer Gra- 
dienten /i~r verschiedene Variationsmuster der Umwelt (nach LevlNs 1963, etwas modi/iziert). 

Differenz zwischen Umwelten klein Differenz zwischen UmwelteI1 grog im Vergleieh zur phfinotypischen 
im Vergleich zur ph~inotypischerl Flexibilit~it 

Flexibilit~it 

Umwelt heterogen im Raum. Umwelt heterogen ill der Zeit 

Optimaler PNinotyp 

Optimale Populations- 
struktur 

Muster entlang 
geographischer Gradienten 

Intermedi&r zwischen den 
Optima beider Umwelten 

Monomorphisch, yon m/il3i- 
ger Eignung in jeder Urn- 
welt 

Iiontinuierlicher Klin im 
PhSonotyp 

Optimaler Ph~inotyp, spe- 
zialisiert fiir die h~iufigere 
Umwelt 
Monomorphisch, speziali- 
siert 

Diskrete Rassen, getrennt 
am kritischen Wert der 
H~tufigkeiten der Umwelten 

Spezialisiert ftir die eine 
oder andere Umwelt 

Polymorphisches Gemisch 
spezialisierter Typen 

Klin in den HS, ufigkeiten 
der gleichen polymorphi- 
sehen Typen 

mehrfach versucht worden, die M6glichkeiten zu 
nutzen, welche die moderne Systemanalyse fiir solche 
Aufgaben anbietet. SCHMALHAUSEX (1960) entlehnte 
hierfiir Begriffe undVorstellungen aus der Kybernetik,  
WAI)I)INGTO~X (1957) und LEWONTIX (1961) behandelten 
die Situation einer solchen Population als Aufgabe fiir 
die Theorie der strategischen Spiele. KIMUI~A (1961) 
hat  in einer anregenden Arbeit besonders den Zusam- 
menhang zwischen Auslese und Information heraus- 
gestellt, aber aueh Teilprobleme wurden unter  Ver- 
wendung ~ihnlicher Verfahren untersucht (z. B. yon 
KING 1961 ) . 

Analogien zwischen best immten Situationen einer 
Population und den Begriffen einer solchen Theorie 
sind natiirlich nicht immer ganz einwandfrei. Es ist 
n6tig, sie entspreebend nmzuformen oder best immte 
Annahmen zn machen, iiber die man geteilter Meinung 
sein kann. Aber man kommt  auf diese Weise doeh 
zu brauchbaren Vereinfachungen und klaren Formu- 
lierungen. Besonders interessant seheint die Formu- 
lierung des Problems der Anpassung einer Population 
an eine heterogene Umwelt  als Aufgabe der Spiel- 
theorie zu sein und im Zusammenhang damit  die Deft- 
nition des h6chsten Anpassungswerts als deren ,,opti- 
male Strategie". Diese kann z. B. eine Minimax-Stra- 
tegie sein, eine Strategie, die das Risiko fiir maxi- 
malen Verlust ins Minimum setzt. Auslese erscheint 
als die Methode, welche die Population anwendet, 
mn Informationen zu sammeln und zu speiehern. 

Den gr6Bten Fortschri t t  in der sich hier abzeieh- 
nenden Entwicklung haben wahrscheinlich die Unter-  
suchungen yon L~VlNS (1961, ~962, 1963) gebracht, 
anf deren Ergebnisse schon mehrfach zurtickge- 
griffen wurde. LEVlN'S kommt  bei Anwendnng tines 
aus der Mengenlehre entlehnten Verfahrens zu einer 
eleganten Methode ftir die generelle Besehreibung des 
Zusammenspiels yon Population und Umwelt. Es 
diirfte m6glich sein, in sein Modell weitere Kompo- 
nenten aufzunehmen, wie etwa Rekombinat ion und 
Kopplung. Sehon heute abet bieten seine Ergebnisse 
brauchbare Modelle, an denen man experimentelle 
Arbeiten auf dem Gebiet der forstlichen Genetik 
orientieren kann. In den Tabellen lO und 11 sind 
die uns interessierenden Ergebnisse der Arbeiten von 
L E V I N S  zusammengefaBt. 

Der Wert  der Tabelle lo  besteht vor allem darin, 
dab sit Hinweise gibt, wo man die Ursachen eines in 
der Natur  gefundenen Typs genetiseher Merkmals- 
variation suchen soll. Tabelle 11 enthglt in iiber- 
sichtlicher Form auch die Gedanken, die im Jahre 
1955 ftir die Anlage eines Herkunftsversuchs mit  

zwei sympatrischen Baumar ten  glticher Gat tung und 
Chromosomenzahl mal3gebend waren. Vergleicht 
man die Angaben dieser Tabelle mit  den Ergebnissen 
der beiden Versuche, so findet man, dab die oppor- 
tunistische (MACARTHUR 1960 ) oder Unkrau ta r t  
B. japonica sich vonde r  Gleichgewichtsart B. maximo- 
wicziana wie erwartet  unterscheidet durch h6here 
Variation zwischen Unterpopulat ionen gleichen Ge- 
biers, die als Folge von Zuf~illigkeiten der Probe- 
nahme aufgefaBt werden k6nnen, und dab sie etwas 
weniger enge Anpassung an die Hauptkl ine aufweist. 

Tabelle 11. Verschiedene Typen der Anpassung entlang geo- 
graphischer Gradienten (nach LEvI•s, 1963, etwas modifi- 

ziert). 
1. A n p a s s u n g s t y p  a n n u e l l e r  Unkr~iuter :  Hohein- 

dividuelle phgnotypische FlexibilitS,t. ZufallsmXl3ige 
Unterschiede zwischen Unterpopulationen. X/Veniger 
enge Differenzierung entlang des Klins. Die Arten 
deeken eine gr6f3ere, 6kologisehe Spannweite. Weniger 
Reaktion auf Auslese in verschiedenen Mikroumwelten. 

2. I n t e r m e d E i r e r  Typ :  Bodenvegetation yon W/il- 
dern, strauchartige Unkrgmter, Arten sekundS, rer 
Pflanzengesellschaften (Subklimax-Vegetation). 

3. A n p a s s u n g s t y p  der  K l i m a x - A r t e n ,  spez ie l l  
d e r W a 1 d b a u m a r t e n : Geringe phSmotypische Flexi- 
bilit~Lt. AusgeprS~gte genetische Differenzierung entlang 
geographischer Gradienten. Jede Art an eine schmale 
Spannweite 6kologischer Zonen gebunden. Wenig adap- 
fiver Polymorphismus in den Populationen. Mehr Reak- 
tion auf Auslese. Allopatrische Rassen. 

Dies Beispiel mag zeigen, dab man mit Hilfe solcher 
Modelle auch in komplexen Situationen klare For- 
muli trungen des Versuchsziels linden kann. 

Eine ftir Waldb~iume vielleicht nicht einzigartige, 
sicherlich ab t r  serene  Strategie der Anpassung an 
fine heterogene Umwelt  finder man bei der Gat tung 
Eukalyptus, wie wir vor allem aus den Untersuchungen 
von PRu (1959 und fri]her) wissen. W[thrend die 
meisten Banmarten,  zumindest die europ~tischen, 
nur noeh wenig Neigung erkennen lassen, neue Arten 
abzuspalten und auch nur noch wenig M6gliehkeiten 
far Introgression bieten, ist die Evolution auch an 
der Ebene der Art bei Eukalyptus offenbar noch in 
vollem Gang. Diese Gat tung verMl t  sich damit  
gegeniiber anderen ~ihnlich wie in der Drosophila- 
Genetik z. B. D. paulistorum (DoBztIANSKY und SPAs- 
SKY 1.959) gegeniiber D. mdanogaster. 

Die Rolle der Introgression ftir die Anpassung yon 
Waldbaumpopulat ionen ist bisher auch in den F~illen, 
in denen Introgression Bedeutung haben k6nnte, nur 
schwer einzusch~ttzen. Zwar wissen wir einiges tiber 
die Voraussetznngen, unter  denen Hybridpopulat io-  
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nen in der Natur  entstehen und sich fiber i~ngere Zeit 
halten k6nnen (SALISBURY 1940, der auch die ersten 
Untersuchungen an Eichen hiertiber angestellt hat), 
doch geniigt dies kaum zur richtigen Einsch~tzung 
der Bedeutung der Introgression. HALLER (1959) hat 
wahrscheinlich gemacht, dab Pinus washoensis als 
Hybrid zweier Kiefernarten aufzufassen ist, die im 
gleichen Gebiet vorkommen. BOBROV (1961) ftihrt 
Beispiele aus Baikalsibirien an, wo ganze Hybrid- 
schw~trme verschiedener Birken- und L~trchenarten 
existieren sollen. MELVILLE (1939) schliel31ich finder 
in ether biometrischen Studie eine gute Erkl~rung 
for die Variation der Ulmenarten in England aus Intro- 
gression. Gleichzeitig gibt er Hines der wenigen Bei- 
spiele ftir einen aus Introgression zu erkl~irenden Klin, 
die bet B~iumen bekannt sin& Von anderen Pflanzen- 
ar ten ' s i ssen  wit, dab Introgression gelegentlich die 
Anpassungswerte einzelner Populationen erh6hen 
kann (S,~-xz 1963) oder zum Entstehen neuer, besser 
angepal3ter Arten ftihrt (HAI~LAX und DE WET 1963). 
Trotz der wenigen Informationen, die wir bet B~iumen 
hiertiber haben, kann man also die M6glichkeit nicht 
ausschliegen, dab Introgression in einigen F~tllen auch 
bet Baumarten die Strategie der Populationen mit- 
bestimmt. 

3.4. Mal3e fi ir  d ie  I n t e n s i t ~ i t  de r  A u s l e s e  
Sp~itestens seit DARWIN wird natiirlicheAuslese all- 

gemein als Hauptursache der genetischen Differen- 
zierung von Unterpopulationen angesehen. Die Kon- 
zeption der Gen6kologie ist auf dieser Annahme 
aufgebaut (LANGLET 1964), und aueh in der popula- 
tionsgenetischen Forschung haben Probleme der 
natiirlichen Auslese yon Anfang an im Mittelpunkt 
gestanden. Wie HALDAXE (1954a, b) hervorhebt, 
der sich eingehend mit dieser Frage auseinanderge- 
setzt hat, ist es j edoch ~iul3erst schwierig, die in einer 
Population oderUnterpopulation wirksame nattirliche 
Auslese einigermaBen zuverl~ssig zu messen. Die hier 
bestehenden Schwierigkeiten ergeben sich nicht zu- 
letzt daraus, dab man es in der Natur  meist oder stets 
mit einem Nebeneinander yon mehreren Arten tier 
Auslese zu tun hat. Ein dieser Situation gerecht wer- 
dendes MaB mtil3te also recht komplex shin. Wir wol- 
len es daher mit dem Hinweis bewenden lassen und 
uns auf die Besprechung einiger F~ille beschr~tnken, die 
bet Herkunftsversuchen vorkommen und die man 
vielleicht hinreichend scharf definieren kann, um 
noeh mit relativ einfachen Verfahren auszukommen. 

Zun~tchst gibt es eine Reihe von MSglichkeiten, 
Auslese tiberhaupt nachzuweisen. Unter  bestimmten, 
in Versuchen der forstlichen Genetik aber meist nicht 
hinreichend erffil][ten Bedingungen ergeben nattirlich 
auch sie Hinweise auf die Intensit~it der Auslese. 
Hierher geh6ren alle Verfahren, die vonde r  Annahme 
yon Zufallspaarung in der betreffenden Population 
ausgehen und bet denen die H~iufigkeiten tier Geno- 
typen eines oder mehrerer Loci ausgez~ihlt werden. 
Finder man dabei Abweichungen yon den bet Zufalls- 
paarung zu erwartenden Proportionen, so ftihrt man 
dies auf unterschiedliche Eignungswerte der Genotypen 
zufiick und kann sowohlArt wie Intensit~it derAuslese 
daraus ableiten. Die Problematik dieser Verfahren 
ft~r die forstgenetische Forschung liegt auf der Hand. 
Einmal kann man damit nur solche Loci untersuehen, 
deren Genotypen einwandfrei identifiziert werden 

k6nnen -- ein seltener Sonderfall in der forstlichen 
Genetik, der zudem nicht ihre Hauptprobleme be- 
rt~hrt, und zum anderen ffihren schon geringe Ab- 
weichungen v o n d e r  Zufallspaarung zu irreffihrenden 
Resultaten, wenn die Eignungswerte der Genotypen 
nur wenig differieren. OUTIERREZ und SPRAOUE 
(1959) U. a. haben gezeigt, dab die Annahme yon Zu- 
fallspaarung in Pflanzenbest~nden problematisch ist. 
Literatur  und Hinweise findet man bet CRow (1958) 
und MORAN (1963b). 

Ftir Zwecke der Forstgenetik sind alle Verfahren 
yon besonderem Wert, die bet quanti tat iver l~Ierk- 
malsvariation angewendet werden k6nnen. HALDANE 
(1954) und Lvstt (1954, vgl. hierzu auch HAI~I~A_','ES 
1949 Vorschl~ige ftir das Messen der Evolutionsrate) 
haben solche Verfahren ftir bestimmte F~ille ange- 
geben. HALOA?,'ES Verfahren ist generell brauchbar 
beim Messen der Intensit~t der ph~inotypischen Aus- 
lese, w~hrend LusI~ vor allem daran interessiert ist, 
die Intensit~it gerichteter Auslese zu messen. Wahr- 
scheinlich ist das letztere Verfahren ffir bestimmte 
Aufgaben der Forstgenetik gut geeignet, wenn es 
entsprechend modifiziert wird. Lush geht daher yon 
jener Population aus, deren Mittel durch Auslese 
tiber eine l~ingere Zeitspanne ver~indert worden ist. 
Sein Mal3 fiir die Ausleseintensit/tt ist 

d G  2 '  - -  yr 
- -  - -  ~ ' X  G O"G 

( =  Intensit~tt der Auslese • Genauigkeit • genetische 
Standardabweichung, alles f/it ein Merkmal X). 

Es handelt sich hier also um ein Mag, das dem fiir 
die Voraussage des Auslesefortschritts in Ziichtungs- 
programmen ~ihnlich ist, und es ist nattirlich ein Mal3 
ftir die Wirksamkeit gerichteter Auslese. HALDANES 
MaBzahl kann demgegentiber auch bet anderen Arten 
der Auslese verwendet werden: 

jr = 10g  e /2(X0) - -  lOg  e /l(X0) 

(/1 und/2 sind die H~ufigkeiten der optimalen Ph~no- 
typen x 0 im Merkmal X zu den Zeilen 1 und 2, e ist 
die Basis der nat/irlichen Logarithmen. Beztiglich 
Ableitung wird auf den Aufsatz HALDA~ES verwiesen). 

Die yon BARBER (1958) gefundenen Unterschiede 
der H~iufigkeiten bestimmter Genotypen in jungen 
und alten Best~inden einer Eukalyptusar t  und die 
yon LANGNER und STERN (1964) nachgewiesenen 
Unterschiede der Breite genetischer Variation des 
Austriebstermins in alten Best~inden und deren Nach- 
kommensehaften k6nnen mit Hilfe yon HALDA?,~ES 
Verfahren eingesetzt werden, um die Ausleseintensi- 
t~t zu bestimmen. In dem letztgenannten Versueh 
betrug die Varianz der Zuehtwerte der alten B~tume 
(Definition beiFAsCONER 1960 ) 0,138, die additiv-gene- 
tische Varianz in der Nachkommensehaft des Altbe- 
standes 4,088. Das Verh~ltnis der zugeh6rigen Stan- 
dardabweichungen, o,372/2,o22 = o,184, gibt hier 
einen brauchbaren Vergleich beider Populationen und 
damit der Intensitfit der stabilisierenden Auslese. 

Beim Vergleich der Mittelwerte zweier Unterpopu- 
lationen, deren genetische Varianzen bekannt sind, 
kann man die Differenz der Mittel auch in Einheiten 
der genetischen Standardabweichung angeben und 
fragen, mit weleher Intensit~it man gerichtete Aus- 
lese treiben mtiBte, um in einer einzigen Generation 
das Mittel der einen in das der anderen Unterpopu- 
lation zu verfindern (STERN 1961b ). Dies MaI3 steht 
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dem von L u s E  nahe,  m ig t  aber  un t e r  den Verh~l tn is -  
sen in na t i i r l i chen  Popu l a t i onen  wohl meis t  die Diffe- 
renzen zwisehen den O p t i m u m w e r t e n  der  be iden  Unte r -  
popu la t ionen ,  n ieh t  die Intensit~tt  der  ger ieh te ten  
Auslese i tber  eine vorgegebene  Zei t spanne ,  anf die es 
L u s h  a n k o m m t .  

E inen  in t e r e s san ten  Sonder fa l l  s te l l t  in d iesem 
Z u s a m m e n h a n g  die Var i a t ion  yon U n t e r p o p u l a t i o n e n  
en t l ang  eines Kl ins  dar ,  die m a n  sich e twa  so vor-  
s tel len kann,  wie in Abb .  2 skizzier t .  Der  Regressions-  
koeff izient ,  der  den Ki ln  beschre ib t ,  g ib t  b ier  an, um 

~kologise/Te gzPlable 
Abb. 2. Schematische Darstellung yon Unterpopulationen 

entlang eines korxtinuierlieken Klins. 

wieviel  sich die Mi t te l  zweier  u m  eine E inhe i t  der  
6kologischen Var iab len  verseh iedener  U n t e r p o p u l a -  
t ionen  du rchsehn i t t l i ch  un te rsche iden .  Man kann  also 
auch diesen Regress ionskoeff iz ien ten  und  d a m i t  den 
Kl in  in gene t i schen  S t a n d a r d a b w e i c h u n g e n  beschrei -  
ben  nnd  n n t e r  Ve rwendnng  der  oben angegebenen  
Methode  die P r o z e n t z a h l  der  I nd iv iduen  sch~ttzen, 
die m a n  im Mi t te l  auslesen mi~13te, u m  den Mi t te lwer t  
e iner  U n t e r p o p u l a t i o n  dureh  Auslese in den einer  
u m  1, 2 oder  m e h r E i n h e i t e n  der  6ko log i sehenVar i ab -  
len en t f e rn t en  zu ve r~nde rn :  Es ist  

(R = Reak t i0n  auf Anslese in Abh~ingigkeit  yon der  
H e r i t a b i l i t [ t  h ~, der  ph~no typ i schen  S t a n d a r d a b -  

weichung und  der  Ausleseintensit~it .  Le tz t e re  ent-  
spr ich t  dem Verh~iltnis der  Ord ina t en  im P u n k t  der  
S t u t z u n g  der  Norma lve r t e i l ung  du tch  Auslese zum 
Ante i l  der  oberha lb  dieses P u n k t e s  e inges tuf ten  
Ind iv iduen) .  Hie rbe i  n i m m t  m a n  am einfachs ten  
% = ~G an und Iolglich h 2 = 1. 

In  Tabe l le  12 s ind die Ergebnisse  dieser  Sch~ttzung 
far  die be iden  B i rkenver suche  angegeben.  Man f indet  
en t l ang  der  do r t  ve rwende ten  Al t i tnd ina I -  und  Longi-  
tud ina lk l ine ,  be rechne t  aus der  mul t ip l en  Regress ion 
fiir diese be iden  6kologischen Var iab len ,  fa r  alle 
Merkmale  nur  geringe Ausleseintensi t~i ten,  wenn man  
U n t e r p o p u l a t i o n e n  vergle icht ,  die nur  um einen 
Bre i t eng rad  oder  lOO m H6hen lage  versch ieden  sin& 
Diese auf geringe Ausleseintensi t~i ten en t l ang  eines 
Kl ins  und  i iber  n icht  zu grof3e Abst~inde deu tenden  
Ergebnisse  s t immen  gut  i iberein mi t  den von KETT- 
LEWELL nnd  BERRY (1961) ftir einen H~tufigkeits- 
klin bei  einer Schmet t e r l i ngsa r t  gefundenen  D a t e n  
nnd  mi t  den theore t i schen  l~ber legungen yon HAL- 
DANE (1948), die auf der  A n n a h m e  yon Verh~iltnissen 
be ruh ten ,  die SUMNER (1932 und  friiher) gefunden 
ha t t e ,  sowie den {5"berlegungen von FISHER (1950). 
Auch  eine graphische  Dars t e l lung  der  Ver te i lung  
des Merkmals  T r o c k e n s u b s t a n z g e h a l t  zweier  um 
lOO m H6hen lage  un te r sch iedene r  skand inav i sche r  
Kiefernherk i in f te ,  die LANGLET 0934)  gibt ,  deu te t  
auI  ahnl iche Verhgl tnisse .  Typ i sch  is t  vor  al tem die 
bre i te  S t reuung  des Merkmals  in den U n t e r p o p n l a -  
t ionen  (bei LANGLET al lerdings  die ph~inotypisehe).  

Vergle icht  m a n  die Unte r sch iede  zwisehen ent-  
fernteren  Un te rpopu la t i onen ,  so werden die erfor-  
der l iehen Ausleseintensi t~i ten erhebl ich  gr6Ber. Das 
gleiche ist  der  Fal l ,  wenn m a n  n ich t  nur  ein einziges 

Tabelle 12. f~#e~sildl der ~atiirliche~ duslese /i~r ei~ige Merkmale,  geschiitzt aus der additiv-genetischen Va.rianz und 
den ~ul t ip len  Regressio~zskoeffizie~te~z [i'w geogr. Breite und Hdhe iL d. M.  

(1) (2) (3) (4) [ (5) (61 (7) (8)* ! (9)** 
vA l/va Mult. Regr. f Mult. Regr. %auszulesender Individuen 

geogr. Breite H6heiL d.M.I Sp. 4/Sp. 3 Sp. 5/SP. 3 geogr. Breite I H6he ti. d. M. 

Bi 23, Belula japonica 
6 --- Austrieb 1961 
7 = Austrieb 1962 
8 =- Abschlul3 196o 
9 = AbschiuB 1961 

1o =- Rostbefall  12.9. 196o 
11 = Rostbefall  29.9. 196o 
12 =- IRostbefa]l 24. 8. 1961 
13 = Bla t tbrand 196o 
14 -- Par. fi 1961 
15 --- Par. 13 1961 
16 -= Zuwachs 1961 und 1962 
17 = Wachstum bis 1962 
18 = L~inge des Blattstiels 
19 - L~inge der Blat tsprei te  
20 = 13reite der Blattsprei te 

Bi 24, Betula maxi~owiczia~4a 
6 = Austrieb 1961 
7 = Austrieb 1962 
8 = AbschluB 196o 
9 = AbschluB 1961 

lO = Par. fl 1961 
11 = Par. B 1961 
12 = Wachstum bis 1962 
13 = Zuwachs 1961 und 1962 
14 = L/inge des Blattstiels 
15 = L~tnge der Blattsprei te 
16 = Breite der t31attspreite 

0 , 9 6 0 2  

0,7274 
0,6438 
o,8915 
o,o869 
0 , 0 6 0 2  
o,1318 
o , 1 2 6 1  
o , 0 o l  7 
o,6619 

407,998 
11o7,o6 

O,Ol12 

o,o534 

o,9494 
o,13o5 
0,4470 
0,9677 
o , o o 1 4  
o,4658 

2 0 4 , 2 8  
598,16 

o,o153 
o,1629 
0,0465 

0,9799 
0,8529 
0,8024 
0,9442 
0,2948 
0,2454 
0,3630 
o,3551 
o,o412 
o,8136 

2o,199 
33,273 
o,lo58 

o,2311 

0,9744 
o,3612 
0,6686 
0,9837 
0,0374 
0,6825 

14,293 
24,457 

o,1237 
0,4o36 
o,2156 

--o,2871 -Io,oo33 
- - o , 1 9 1 6  + o , o 1 1 2  
--o,3417 i--o,oo63 
--o,3316 --o,o134 
+ o , o 5 2 9  + o , o o l o  
+ o , o 5 o l  + o , o o l o  
+o,1495 +%oo25 
--o,o798 --o,oo27 
--0,0025 +0,0003 
--o,2171 +o, ooo5 
--5,2050 i--o,2476 
--7,6047 --0,3780 
--0,0454 --o, oo l l  
--0,0364 --0,0026 
--o,0562 --0,0027 

--o,1669 +o,o139 
+0,0245 +0,0076 
--o, 1797 --0,0047 
--o, 1255 +o,o156 
+o,19oo +o,oo18 
--o,2841 +o,o132 

--lO,8366 --%2923 
--5,73o8 --O, lO18 
- - 0 , 0 0 6 2  - - 0 , 0 0 0 7  
--o,o318 -o ,  ool 7 
- - 0 , 0 0 0 5  i - - 0 , 0 0 1 1  

! 
i 

--0,293 ~ 
--0,2246 
--0,4258 
--o,3512 
+o,1794 
+0,2042 
Fo,4118 

--0,2247 
--0,0607 
--0,2668 
--0,2577 
--0,2286 
--o,4291 

--0,2432 

--o, 1713 
+0,0678 
--0,2688 
--O, 1276 
+5,0802 
--o,4163 
--0,7582 
--0,2343 
--0,0501 
--0,0788 
- - 0 , 0 0 2 3  

* Berechnet aus i = R/hVA unter der Annahme h = i; der ~ gibt an, wieviel Individuen yon einer Seite 
lationsmitteI in das einer um 1 Breitengrad entfernten zu ver~.ndern. 

** Wie vor, Unterschied zwischen Herkunftsorten der Populationen in 1oo m H6henlage. 

+0,0034 
+ o , o 1 3 1  
--o,oo79 
- - o , o 1 4 2  
+o,oo34 
+ 0 , 0 0 4 1  
+o,0069 
--o,oo76 
+0,0073 
+0,0006 
--0,O123 
--O,Oll 4 
--O,O104 

--O,Oll 7 

+o,o143 
+ 0 , 0 2 1 0  
- - 0 , 0 0 7 0  
+ 0 , 0 0 1 6  
+o, o481 
q %o193 
--0,0205 
--0,0042 
--0,0057 

' - - o , 0 0 4 2  
--O,OO51 

83 98 
88 92 
75 98 
80 91 
96 98 
90 98 
77 97 
88 98 
98 98 
87 lOO 
86 93 
88 93 
75 93 

85 93 

96 91 
98 89 
87 97 
93 99 
(1) 75 
77 91 
53 89 
88 98 
98 98 
98 98 

lOO 98 
der VerteiIung auszulesen sind, um das Popu- 
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Merkmal, sondern mehrere Merkmale gleichzeitig 
betrachtet.  Nimrat man an, dab die Merkmale un- 
abhfingig voneinander vererbt werden, und unter- 
stellt die im Mittel fiir den Latitudinalklin bei B. 1a- 
po~ica gefundenen Intensit~iten, so erh~ilt man fol- 

~o auszulesender 
Individuen 

85 
44 
2O 

9 
4 
2 
1 

gende Verh~iltnisse : 

Zahl der 
Merkmale 

1 

5 " 
lo 
15 
:20 

2 5  

3 ~ 

Bei genetischen Korrelationen zwischen den Merk- 
malen sind die Ergebnisse natiirlich anders. Gleich- 
zeitige Auslese auf korrelierte Merkmale fOhrt zu 
besonders raschem Auslesefortschritt (BELIAEV und 
RATNER 1961 n. a.). 

An den obigen Zahlen kann man sich leicht zwei 
Sachverbalte klarmachen. Einmal zeigen sie, warum 
fiir den Taxonomen (s. Teil 1) nur Merkmalskombi- 
nationen fiir die Unterseheidung yon , ,0kotypen"  
brauehbar sind, nicht aber die einzelnen Merkmale 
selbst, bei denen die Variation innerhalb der Unter- 
populationen die zwischen den Unterpopulationen 
oft weit ~ibertrifft. Zum anderen sieht man, dab 
man sich hinsichtlich der Bedeutung der nat~rlichen 
Auslese ftir die Differenzierung der Unterpopulationen 
ganz falsche Vorstellungen macht, wenn man nur 
ein einziges Merkmal in Rechnung stellt. Trotz gering- 
fiigiger Untersehiede in den einzelnen Merkmalen 
k6nnen die Unterschiede zwischen Unterpopulationen 
insgesamt grog sein. Es ist also etwas anderes, die 
Bedeutung der Auslese fiir die Mikroevolution im 
Zusammenhang mit einem einzigen oder mit der 
Gruppe aller adaptiven Merkmale zu untersuchen. 
hn  letzteren Fall diirfte es auger Frage stehen, dab 
die Auslese, selbst bei relativ kleinen Milieuunter- 
sehieden, mehr bedeutet als die anderen m6glichen 
Ursachen for Unterschiede zwischen Unterpopu- 
lationen. 

Ftir die Praxis der Herkunftsversuche ergibt sich 
hier, dab man, um die Verhiiltnisse in einem Her- 
kunftsversuch hinreichend tibersehen zu k6nnen, 
auch Informationen fiber die genetische Variation in 
den Unterpopulationen ben6tigt. Erst dann hat man 
die M6glichkeit, auch die Intensititt der Auslese und 
damit einen der wesentlichsten Populationsparameter 
zu sch/itzen, wie vor allem MORLEY (1959) betont hat. 
Der gleiche Verfasser (MORLEY 1958 , MORLEY und 
EvAxs 1959) hat mit seinenVersuchen hervorragende 
Beispiele ftir genetisch-6kologische Untersuchungen 
in Pflanzenbestiinden geliefert. 

Den Sonderfall, Stabilit{itstest fiir Polymorphis- 
men, hat KIL~tTRA 0956) behandelt. Er  mag in 
manchen F~illen auch ftir die forstliche Genetik yon 
Interesse sein. 

AbschlieBend zum Problem des Messens oder auch 
nur Nachweisens der natOrlichen Auslese sei noch auf 
gelegentlich in der forstlichen Literatur zu findende 
~_uBerungen hierzu eingegangen. Man land in Her- 
kunftsversuchen, dab Nachkommenschaften yon in 
anderem Milieu herangewachsenen Unterpopulationen 
etwa das gleiche gild zeigten, wie die Originalher- 
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ktinfte. Daraus wurde der Schlm~ gezogen, dab die 
neuen Austesebedingungen offenbar nieht in der Lage 
waren, die genetische Zusammensetzung der Her- 
kunft zu ver~indern. Hiergegen ist einzuwenden, 
dab bei Anzucht der Pftanzen in der Baumschule, bei 
Ausschaltung der Konkurrenz und anderer, ftir den 
Erfolg der natiirlichen Verjfingung malggebender 
Komponenten der Umwelt naffdrlich auch die M6g- 
lichkeiten eingeschr/inkt werden, Auslese wirksam 
werden zu lassen. Schlieglich sind (vgl. Abs. 36) in 
einer einzigen Generation auch Rekombinationen in 
nennenswerteln Umfang noch nicht zu erwarten. 
Solche Versuche sind deshalb nicht geeignet, ein 
gild von der Gr6genordnung der Effekte der nattir- 
lichen Auslese zu geben. 

3.5. N i c h t  a d a p t i v e  g e n e t i s c h e  V a r i a t i o n  

Es besteht kein Zweifel daran, dab Auslese die 
Hauptursache f0r die genetische Differenzierung yon 
Unterpopulationen ist und dab diese Differenzierung 
im allgemeinen adaptiven Charakter triigt, a!so den 
Anpassungswert der Population der Art im betreffen- 
den Gebiet erh6ht. Das besondere, auf Versuch und 
I r r tum basierende Verfahren jedoch, dessert sich die 
Population bedienen mug, um Informationen ft~r 
den Aufbau ihrer optimalen Strategie zu gewinnen, 
sowie die z. T. durch ihr eigenes genetisches System 
vorgegebenen Regeln ftir dieses Spiel, die nur bis zu 
einem gewissen Grad modifiziert werden k6nnen, 
erlauben ihr andererseits keine perfekte Anpassung. 
Nieht jeder genetische Unterschied zwischen zwei 
Unterpopulationen mug also notwendig adaptiv sein. 
Vax VaLEX (196o) hat die Hauptursachen ftir der- 
artige, nicht adaptive genetisehe Variation und die am 
meisten iiberzeugenden Beispiele fiir eine solche 
Variation zusammengestellt. Es kann also auf seine 
Zusammenfassung verwiesen und die folgende Er- 
6rterung auf die fiir die forstliche Genetik wesentlich- 
sten Punkte beschr~inkt werden. 

In extremen Ffillen kann es vorkommen, dab die 
Auslese selbst den Anpassungswert der Population 
(in irgendeiner der m6gliehen Definitionen) herab- 
setzt. CROSBY (1949) hat das woht bekannteste Bei- 
spiel hierzu bei Pflanzen gegeben, in dem ein Gen- 
komp!ex einen hohen Auslesewert besag, der den 
Anpassungswert der Population als Ganzes herab- 
setzte. DLT~,'~ (1957) findet ein ~thnliches Beispiel bei 
Miiusen. Ursache ist in solchen Ffillen das Versagen 
des Versuch- und Irrtum-Verfahrens der natiirlichen 
Auslese als Quelle der Information in einer Situation, 
in der hohe Eignungswerte der Individuen nicht mit 
hohen Anpassungswerten der Population korreliert 
sind. 

Auch ~nderungen der Umwett k6nnen dazu f0hren, 
dab bisher adaptive Populationsmerkmate ihren Wert 
verlieren. Ursache hierffir ist wieder das Versagen 
der Auslese, die Informationen stets nur fiber die 
Vergangenheit liefern kann und dabei den Notwendig- 
keiten der Zukunft tediglich durch solche Magnahmen 
wie Speicherung genetischer Variabilit~it, Anslese auf 
hohe ph~inotypische Flexibilit~it u .a .  Rechnung 
tragen kann. Solche Ver/inderungen der Umwelt 
spielen im Zusammenhang mit den Magnahmen der 
modernen Forstwirtschaft oder der Entwicklung von 
Kulturtandschaften for unsere Baumarten sieherlich 
eine groBe Roll< Die Anpassungswerte einer Popula- 
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tion an die urspriinglichen, natiirlichen Gegebenheiten 
oder an die Betriebsformen der Forstwirtschaft und 
besonderen Bedingungen der Kultnrlandschaft sind 
verschieden. 

Seitens der Forstgenetik hat unter allen M6glich- 
keiten nichtadaptiver genetischer Variation der ge- 
netische Drift oder S~WALL-WRmI~T-Effekt am 
meisten Beachtung gefunden (J. W. WRIGHT 1952, 
WANG, PERRY und JOHNSSON 1960 u. a.). Hiernnter 
werden die ~nderungen der Genfrequenzen verstan- 
den, die in Populationen begrenzten Umfangs ein- 
treten mt~ssen, wenn die betreffenden Allele nicht 
oder nur wenig verschiedene Auslesewerte haben 
und wenn jede Generation aus einer zufallsm&lligen 
Stichprobe yon Gameten der vorhergehenden ent- 
steht. Drift kann in kleinen, insulfiren und folglich 
ganz oder teilweise isolierten Unterpopulationen eine 
Rolle spielen, oder auch als Folge der vorzugsweisen 
Paarung benachbarter Individuen in kontinuierli- 
chen Best~inden (WI~mI~T 1946 ). In diesem Fall 
spricht man von Distanzisolierung. Dall Zufalls- 
unterschiede in der Verteilung der Gene auf verschie- 
dene Unterpopulationen oder r&um]ich innerhalb 
gr613erer Unterpopulationen der Baumarten bestehen 
kbnnen, dt~rfte auBer Frage stehen (vgI. STERN ~961). 
Es ist jedoch im Einzelfall nicht leicht festzustellen, 
ob sie auf Drift im eigentlichen Sinn oder auf andere 
Zuf~lligkeiten bei der Reproduktion der Populationen 
zurt~ckzuftihren sind. 

Ftir solche Zuf~illigkeiten finden sich auch bei den 
Waldbaumpopulationen viele Ansatzpunkte. Schon 
bei der Einwanderung der Art in ihr derzeitiges 
Areal k6nnen durch Entstehen kleiner, vor der 
eigentlichen Wanderungsfront gelegener, zun~ichst 
isolierter, dann sich ausbreitender Populationen 
grollr~iumige Unterschiede zwischen Populationen 
entstehen (REINI~ 1937, ~hnlich MAYRS ,,Founder 
princip"). In soichen F~llen entscheidet der Gen- 
bestand einiger weniger Individuen far den kiinftiger, 
groBer Populationen. Auch bei Verjiingung der 
W~ilder, sowohl im Gleichgewichtswald wie nach 
Katastrophen, kGnnen zuf~llige Unterschiede zwischen 
Unterpopulationen entstehen, die nicht auf Drift im 
eigentlichen Sinn zurt~ckzufiihren sind (vgl. in diesem 
Zusammenhang aueh ]~PLING, LEWIS und FRANCIS 
1960). 

Damit soli die MGglichkeit nicht in Frage gestellt 
werden, dab Drift bei den Baumarten eine Rolle 
spielen kann. EPLING und DOBZHANSKY (1942), 
LAb'~OTTE (~951, 1959) U. a. baben Beispiele mit ande- 
ren Objekten gegeben, die so iiberzeugend sind, dall 
man Drift als Ursache genetischer Unterschiede 
zwischen Unterpopulationen auch bei B~iumen nicht 
aussehliellen mGchte. Ein korrekter Nachweis oder 
eine korrekte Einsch~itzung seiner Effekte in Wald- 
baumpopulationen st6llt jedoch auf Schwierigkeiten. 
Vor allem kann man den effektiven Umfang tier 
Unterpopulationen oder, bei Distanzisolierung, der 
Nachbarschaften tiber l~tngere Zeiten nicht zuverl~issig 
bestimmen. Ergebnisse yon Pollenflugversuchen 
zeigen nur eine SeRe des Problems. 

Im allgemeinen sind grGllere Effekte von Zufalls- 
miilligkeiten der Probenahme bei stark fluktuierender 
PopulationsgrGge yon Generation zu Generation zu 
erwarten. Einmal wird bei Ausdehnung der Popula- 
tion die Intensitat  der Auslese vermindert, kommt es 

also zu grbBeren H~iufigkeiten auch yon Genen mit 
geringeren Auslesewerten, andererseits kGnnen bei 
Verkleinerung des Populationsnmfangs dann insu- 
l~ire Unterpopulationen mit differierenden Genfrequen- 
zen zuriickbleiben. Unter sonst vergleichbaren Arten 
sollte deshalb die mit der mehr unregelm~il3igen 
Reproduktionsweise grGBere Differenzierung als Folge 
von Zuf~lligkeiten aufweisen. Bei unseren beiden 
Birkenarten ist dies B. japo~r Wie die europ~iische 
B. verrucosa stellt sie sich anf Kahlfl~chen rasch 
und mit gr6Beren Populationen ein, ist aber am 
Klimaxwald meist nur mit kleinen Gruppen beteiligt. 
Uns ist ein Fall bekannt, in dem ein ganzer Bestand 
yon B. verrucosa aus Samen eines einzigen, in der 
Nachbarschaft einer Kahlfl~iche stehenden Baumes 
entstand. Solche extremen Fluktuationen der Popu- 
lationsgrGl3e sollten gtinstigste Voraussetzungen ftir 
Differenzierung als Folge yon Zuf~illigkeiten bieten. 

Vergleicht man in den Tabellen 8 und 9 die Intra- 
klass-Korrelationen fiir ,,zwischen Unterpopulationen 
gleiehen Wuchsgebiets", so finder man bei B. japonica 
rund 31, bei B. maximowicziana im Mittel aber nut  
fund 9% der genetischen Varianz tier Versuche in 
dieser Komponente wieder. Sie ist also, wie erwartet, 
sehr viel grGl3er bei der opportunistisehen Art B. ja- 
pot~ica. 

Nimrnt man an, dab die Unterschiede zwischen den 
Unterpopulationen gleichen Gebiets durch Drift 
entstanden sind oder dab die Zuf~tligkeiten tier Probe- 
nahme im Mittel wie Drift gewirkt haben, so kann 
man die Unterpopulationen eines jeden Gebiets auf- 
fassen als eine Gruppe aus tier gleiehen zufallspaaren- 
den Population abgeleiteter , ,Inzuchtlinien". Unter 
den weiteren Voraussetzungen, dab innerhalb jeder 
Unterpopulation Zufallspaarung vorherrscht und dab 
die genetischen Varianzen ganz oder doch zum weit 
iiberwiegenden Tell vom additiv-genetischen Typ 
sind, kann man unter Verwendung einer yon WRIGHT 
(1921) angegebenen Beziehung auch den mittleren 
Inzuchtgrad der Unterpopulationen sch~tzen nnd 
als Mall ftir die Effekte der Zufitlligkeiten auf die 
Differenzierung der Unterpopulationen verwenden. 
Bei Zutreffen der genannten Voraussetzungen ist der 
Erwartungswert ft~r die Varianzkomponente aus 
Unterschieden zwischen Unterpopulationen gleichen 
Gebiets 2 VF A und der ft~r die Varianz innerhalb der 
Unterpopulationen ( 1 -  F ) V s .  F steht hier ftir 
WRIGHTS Inzuchtkoeffizient, Va fiir die additiv-ge- 
netischeVarianz. InTabelle 13 sind die so gesch~ttzten 
Inzuchtgrade der Unterpopulationen beider Birken- 
arten zusammengestellt. Sie betragen im Mittel lO,2% 
bei B. japonica und nur 3,50/0 bei B. maximowicziana 
und halten sieh dabei in dem Rahmen, der bereits aus 
den VerMttnissen der Intraklass-I4orrelationen abge- 
steckt war. Die aus dem generellen Modell (Tab. so, 
11) zu fordernden Verh~iltnisse far den Vergleich yon 
Unkraut- und Gleichgewichtsart sind also auch hier 
gegeben. 

Bei diesem Vergleieh ist leider nicht ganz Mar, 
wieviel yon der Variation zwischen Unterpopulatio- 
hen des gleichen Gebiets durch Auslese und wieviel 
tats~chlich durch Zufblligkeiten der Probenahme er- 
kl~rt ist. Bei gleieher Empfindlichkeit gegen Aus- 
lese sollte n~imlich ftir B. japonica auch eine breitere 
Variation der Unterpopulationen erwartet werden, 
weil diese Art im gleichen Gebiet ein breiteres Spek- 
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trum yon Umwelten besiedelt. 
Trotz guter {)bereinstimmung 
mit der Erwartung ist also der 
obige Vergleich nieht ganz ein- 
wandirei. Es ist aber in anderen, 
hier nicht aufgeftthrt enVersuchen 
festgestellt worden, dab B. japo- 
~zica die Iiir eine Unkrautar t  zu 
fordernde 116here ph~tnotypische 
Flexibilitiit besitzt, die zu ge- 
ringerer Empfindlichkeit gegen 
Auslese ftihren sollte. Deshalb ist 
die Interpretat ion der Resultate, 
wie vorstehend gegeben, sicher 
nicht ganz falsch. 

Die Folgen auch der nicht adap- 
tiven genetischen Variation Iiir 
die Population als Gauzes, d.h. Iiir 
ihre evolution~ire Strategie, hat WRIGHT (1931) unter- 
sucht. Er kommt zu dem Schlug, dab die Aufteilung 
einer Population in Unterpopulationen dieser die 
idealen Voraussetzungen ftir weiteren evolutionaren 
Fortschrit t  bietet. I{IMURA, MARUYAMA und CRow 
(1963) aber stellen demgegentiber fest, dab unter die- 
sen Umst~inden jede Unterpopulation einen hohen 
Preis hierfiir zu zahlen hat, wenn die Aufteilung zu 
welt getrieben wird. In diesem Fall wird als Folge 
yon Drift in den Unterpopulationen eine Anh~ufung 
yon Genen mit kleinen, abtr~gliehen Effekten erwartet, 
die in gr613eren Populationen durch Auslese eliminiert 
werden wt'trden. Ein Versueh yon NILSSON (1958) Init 
Kreuzungen von B~umen innerhalb und zwischen 
Unterpopulationen der Fiehte aus gleiehem Gebiet 
deutet  auf Verhfittnisse, wie sie hier vermutet  werden. 
CRow nnd KI.~r (1956) haben auch tin theoreti- 
sehes Modell ftir das Zustandekommen nieht adaptiver 
Variation als Folge yon Auslese gegeben. 

Tabelle 13. Inzuchtkoeffizie~len F u n d  additiv-genetische Varianzen VA, geschiitzl 
aus der Varianz zwischen Unterpopulatio~w~ u~d zwischen Familien. 

Austrieb 1961 
Austrieb 1962 
AbschluB 196o 
AbschluB 1961 
Rostbefall 12. 9. 196o 
Rostbefall 29.9- 196o 
Rostbefall 24. 8. 1961 
Blat tbrand 196o 
Par. /~ 1961 
Par. /3 1961 
Zuwachs 1961 und 1962 
Wachstum bis 1962 
Lgnge des Blattstiels 
L/inge der Blattspreite 
Breite der Blattspreite 

3.6. K o p p l u n g  
Bereits 193o hat FISHER in seinem Buch, in dem 

er die 13"berlegungen DARWlNS mit den damals neuen 
Erkenntnissen der Mendelgenetik in {)bereinstim- 
mung zu bringen versuchte, festgestellt, dab  Auslese 
auch in Richtung auf Herstellung bestimmter Kopp- 
lungsverhaltnisse wirken sollte. DARLINGTON (1939) 
hat sich dann in seiner bekannten Untersuchung der 
Entstehung und evolution~iren Bedeutung verschie- 
dener Typen genetischer Systeme eingehender mit 
den M6glichkeiten beschiiftigt, die sie ftir Kopplung 
und Rekombination er6ffnen. MATHER (1943) schlieB- 
lich hat das gleiche Problem vor dem Hintergrund 
seiner Polygentheorie zun~ichst rein theoretisch 
untersucht. Seither ist ein umfassendes Beweisma- 
terial zusammengetragen worden, das die Richtigkeit 
dieser {3berlegungen, zugleich aber auch die Komplexi- 
tat  der mit der Rolle der Kopplung in der Popula- 
tionsgenetik zusammenh~ingenden Fragen zeigt. BOD- 
,~F,R und PARSOXS 0962) haben dieses Material ge- 
sichtet und kritisch geprtift. Die seither erschienene 
Literatur  hierzu hat keine ftir uns wichtigen neuen 
Gesichtspunkte gebracht. 

Modelle fiir die Beriicksichtigung der Kopplung in 
Versuchen der quanti tat iven Genetik haben SCHNELL 
(1961) u. a. entwiekelt. Weiter sind eine Reihe yon 
Modeltpopulationen mit verschiedenen Populations- 
parametern einschlieglich Kopplung mit HiKe elek- 

F VA 
Bi ~4 Bi a3 Bi 23 ] Bi 24 

0,0844 
O~1202 
O, 1 2 1 5  
0,1248 
O, 1024 
O, 1030 
o,1745 
0,0293 
0,0294 
0,0524 
o,1542 
o, I424 
O, lO71 

o,o787 

O , O 1 5 0  
o,o268 
0,0506 
0 ~ 0 1 0 0  

o,1428(!) 
0 , 0 2 2 8  

%0497 
o,o346 
o,o192 
O,OO18 
0,oo64 

0,9602 
o,7274 
0,6438 
o,8915 
o, o869 
o,06o2 
o,1318 
O, 1261 
o,oo17 
o,6619 

4o7,998 
1107,O6 

O , 0 1 1 2  

o,o534 

0,9494 
o,13o5 
0,4470 
0,9677 

o,ool 4 
o,4658 

204,28 
598,16 

o, o153 
o,1629 
0,0465 

tronischer Rechenger~ite simuliert worden (FRASER 
1957, COMSrOCK und BAKER, 1962, U.a.). Dabei 
stellte sich heraus, dab die Effekte von Auslese und 
Drift ganz erheblich durch Kopplung modifiziert 
werden k6nnen. COMS'rOC~ uIld BAKER kommen 
deshalb zu dem Schlul3, dab die Bedeutung der Kopp- 
lung fiir dieses Gebiet in der Vergangenheit unter- 
sch~itzt worden sei. Auch BODMER und PARSONS 
(1962) heben dies hervor, doch diiffte ihre Anregung, 
in Ausleseprogrammen mehr als bisher die aus Re- 
kombination frei werdende genetische Variation zu 
berticksichtigen, bei Forstpflanzen und vielleicht auch 
bei einj~ihrigen Arten aus wirtschaftlichen Griinden 
kaum zu beriieksiehtigen sein. 

Fiir die Forstpflanzenztichtung sind wahrschein- 
lich im Zusammenhang mit der Kopplung die aus der 
Subdivision der Waldbaumpopnlation entstehenden 
Probleme am wichtigsten. Die Unterpopulationen 
einer Baumart  in verschiedenen Teilen ihres Verbrei- 
tungsgebiets waren meist fiber hinreichend lange Ge- 
nerationsfolgen den besonderen Auslesebedingungen 
verschiedener Umwelten unterworfen, um verschie- 
dene Kopplungssysteme aufbauen zu k6nnen, wie 
CLAVSEN, KECK und HIESEY (1958) dies ft~r ihre 
, ,0kotypen"  nachgewiesen haben. Betraehtet  man 
die genetische Variation einer Baumart  aus diesem 
Gesichtswinkel, so kommt man zu dem Schlul3, dab 
die Kopplungsverh~tltnisse als wesentlicherBestandteil 
des genetischen Variationsmusters der Art aufgefaBt 
werden miissen. Sie miissen dann eine gewisse Be- 
deutung auch ffir die Planung von Zfichtungspro- 
grammen haben, die mit Material aus mehreren 
Unterpopulationen begonnen wurden, da sie Merk- 
malskorrelationen verursachen k6nnen, die fiir den 
Fortschrit t  der Auslese entscheidend sin& 

Die erste Frage, die seitens der Forstpflanzenztieh- 
tung hier zu stellen ware, ist die naeh der Kopplung 
yon Genen, die an der genetischen Variation des 
gleichen oder an der genetischen Kovariation ver- 
schiedener adaptiver Merkmale beteiligt sind. Bei 
nicht adaptiven lVferkmalen wird man in der Regel 
Kopplungsgleichgewichte annehmen k6nnen, bei 
adaptiven Merkmalen sollten besondere Gleichge- 
wichtszust~inde erwartet werden. Auslese muff na- 
tfirlich in erster Linie in den Kopplungsgruppen zu 
Genkombinationen fiihren, in denen jedes Gen fiir 
sich oder in der betreffenden Kombination den Tra- 
gem des Chromosoms h6here Eignung versehafft. 
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Bei gerichteter Austese auf eines oder mehrere 
Merkmale wird dies die Begtinstigung extremer Ph~ino- 
typen zur Folge haben. Bei stabilisierender Auslese 
hingegen sollten Kopplungsverh~iltnisse entstehen, 
die unter den Bedingungen des Paarungssystems die 
Entstehung yon Gameten begtinstigen, welche mit 
grot3er Wahrscheinlichkeit zur Ausbildung inter- 
medifirer PMnotypen  in den Nachkommenschaften 
Anlal3 geben. Bei disruptiver Auslese, bei der beide 
Extreme h6here Eignungswerte haben als die Inter- 
medi~iren, sollte das Gegenteil erwartet werden, Poly- 
morphismen etwa, wie THODAu und BOAM (1959) sie 
in ihren Versuchen gefunden haben. Bei gleichzeitiger 
disruptiver Auslese auf mehrere Merkmale k6nnen 
auf diese Weise komplizierte Polymorphismen ent- 
stehen. DaB das Paarungssystem hierbei eine ent- 
scheidende Rolie spielt, bedarf keiner Erkl~rung. 

Vor allem DARLINGTON (1939) hat die M6glichkei- 
ten untersucht, die verschiedene genetische Systeme 
ftir die Einschr/inkung der freien genetischen Varia- 
tion durch Kopplung bieten oder, umgekehrt, Varia- 
tion durch Rekombination frei zu machen. Letzteres 
ist entscheidend ffir die genetische Flexibilit~it einer 
Population, d. i. ihr Verm6gen, sich unter dem Ein- 
f!ul3 yon Auslese mehr oder weniger rasch an ein 
neues Milieu oder an Milieuschwankungen anzupas- 
sen. Es war deshalb zu vermuten und ist inzwischen 
durch viele Versuche bewiesen worden, dab auch die 
Rekombinationsfrequenzen und damit die Bef~hi- 
gung der Population zur Herstellung yon Kopplungs- 
verh~iltnissen, Aufrechterhaltung oder Aufl6sung der- 
selben, durch Auslese verfnder t  werden k6nnen. 
Die Effektivit~t der Strategie einer Population wird 
hierdurch mal3gebend mitbestimmt. 

GRANT (1958) hat unter besonderer Beriicksichti- 
gung der Verhiiltnisse bei den h6heren Pflanzen vor 
dem Hintergrund der verschiedenen 6kologischen 
Situationen und genetisehen Systeme die M6glichkei- 
ten untersucht, die hier denkbar sind. Er kommt zu 
dem Schluf3, dab die oft hohen Chromosomenzahlen 
(=  Zahl yon Kopplungsgruppen) bei den Baumarten 
und anderen langlebigen Gew~ichsen, deren obligate 
Fremdbefruchtung erforderndes Paarungssystem (vgl. 
hierzu BaI~ER 1959 und DOBZHANSI~Y 1950 ftir die 
Ursachen der yon dieser Regel abweichenden Ver- 
h~ltnisse in tropischen Regenwfildern) sowie die Sel- 
tenheit des Vorkommens von Translokationen und 
Inversionen den Erfordernissen an eine optimale 
Strategie solcher Arten am besten gerecht werden. 
Hohe Chromosomenzahlen und Seltenheit von cross- 
over einschr~nkenden Chromosomenstrukturen be- 
deuten natiirlich hohe und freie genetische Variabili- 
t~it in jeder Generation. Die auf Umkombination der 
Chromosomen in jeder Generation zielende obligate 
Fremdbefruchtung hat das gleiche Ziel. Andererseits 
mug hieraus fiir Populationen der Baumarten die 
Notwendigkeit resultieren, die in jeder Generation 
frei vorhandene genetische Variation immer wieder 
durch stabilisierende Anslese um die Optimnmwerte 
der Merkmale zusammenzuhalten (vgl. Abs. 34). 
Wir haben gesehen, dab es populationsgenetische 
Situationen gibt; in denen stabilisierende Auslese 
dieser Art der Population gentigend und in jeder 
Generation verffigbare genetische Variation belSfit, 
um sich an besondere Verh~tltnisse rasch anpassen 
zu k6nnen. 

Ftir den Forstpflanzenztichter ist es zun~ichst er- 
freulich, mit einem Material arbeiten zu k6nnen, das 
eine breite und vor allem auch freie genetische Varia- 
bilit~it anbietet. Die begrtindete Vermutung, dab bei 
den Baumarten aber andererseits weniger latente 
genetische Variabilit~t vorhanden ist, als man sie 
yon anderen Objekten kennt, sollte fiir ihn AnlaB 
sein, mit einem von Anfang an m6glichst breiten 
Ausgangsmaterial zu arbeiten, um den ktinftigen 
Fortsehritt  der Auslese nicht zu gef~hrden. 

Im Zusammenhang mit den Problemen der Forst- 
pflanzenziichtung interessiert nun die Frage, wie die 
Kopplungsrelationen entlang eines Klins oder bei 
6kotypischem Variationsmuster aussehen werden. 
Bei klinaler Variation haben wit es, wie bereits fest- 
gestellt, mit einer Kombination yon stabilisierender 
Auslese in den Unterpopulationen, mit disruptiver 
Auslese tiber die ganze Population und teilweise ge- 
richteter Au~lese an den Extremen zu tun. Die Aus- 
leseoptima der Unterpopulationen fiir die betroffenen 
Merkmale sollten dabei die Gradienten der Umwelt 
widerspiegeln. Genaustausch findet vor allem zwi- 
schen benachbarten Unterpopulationen statt, deren 
Optima bei klinaler Variation nut  wenig versehieden 
sind. Ein Pollenkorn etwa, das die fiir seine eigene 
Unterpopulation g~instigsten Genkombinationen der 
einzetnen Kopplungsgruppen tr~gt, wird in einer 
benachbarten Unterpopulation einen Nachkommen 
ergeben, der in allen Merkmalen etwas vom Optimum 
dieser Unterpopulation abweicht und deshalb gerin- 
gere Eignung hat. Kopplung tr~gt hier also mit zur 
Isolierung der Unterpopulation bei in einem AusmaC}, 
das wir bisher nicht kennen, das aber sicher nieht un- 
bedeutend sein kann, wenn sich in kiinftigen Ver- 
suchen herausstellen sollte, dab bei den Bamnarten 
auch ,,Kopplungskline" die Regel sind. Bei 6ko- 
typischem Variationsmuster hingegen, d .h .  bei 
einem Variationsmuster ohne Trends der Auslese- 
optima, wird ein Pollenkorn ill der benachbarten 
Unterpopulation, deren Optimum eine andere Merk- 
malskombination erfordert, einen Nachkommen her- 
vorbringen, der in einigen Merkmalen gute, in ande- 
ten weniger gute Voraussetzungen fiir einen hohen 
Eignungswert besitzt. Die Verh~iltnisse sind dann 
weit weniger iibersichtlich und regelm~iBig. 

STEBm~XS (1958) hat darauf hingewiesen, dal3 in 
Populationen, die fiber eine heterogene Umwelt vor- 
kommen nnd die gr613eren Fluktuationen der Popu- 
lationsgr613e ausgesetzt sind, h6here Anpassungs- 
werte der Unterpopulationen bei herabgesetzter 
Rekombinationsh~ufigkeit erreicht werden. Das 
dtirfte jedoch kaum fiir die ,,opportunistischen" 
unter den Baumarten gelten, bei denen die Umwelt 
vor allem auch in der Zeit heterogen ist. Hier gilt es, 
den von Generation zu Generation wechselnden 
Umwelten Rechnung zu tragen. Von der genetischen 
Seite her kann das wohl am besten durch hohe und 
freie genetische Variation und damit hSchstm6gliehe 
genetische Flexibilit~it erreicht werden. Bei den mehr 
spezialisierten Gleichgewichtsarten hingegen sollten 
die auch von STEBBINS (1958) als Merkmal ftir Speziali- 
sierung angesehenen Kopplungskorrelationen der 
adaptiven Merkmale eine gr6Bere Rolle spielen, zu- 
mal wir gesehen haben, dab klinale Variation in die 
gleiehe Riehtung dr~ngt und mehr spezialisierte Arten 
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Tabelle 14. B i  23, Kovarianzanalyse ,  A.ustrieb --  z,  Abschl~fl  = y. 

Un terp. FG SQaus SP SQAb FG Zdy MS 

1 
2 

3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 
11 
12 

13 
14 
15 

hmerhalb 
Regr. I(oeff. 
Gemeinsam 
J3er. Mitre1 
Gesamt 

75 

89 

0,9425 
o,3117 
o,1523 
0,5965 
O,8121 
o,o663 
o,5536 
1,5527 
o,39o9 
o,9113 
1,3023 
2,0755 
o,2199 
0,8265 
3,0203 

13,7344 

79,1141 

+o,1275 
--0,0795 
- -  o, 1258 
@O,3123 
- - O , 1 1 1 1  
+o, 1186 
--o,3416 
--o,9652 
-- o,o241 
--o,1538 
--0,4974 
-}-O, 1170 
- -  O , O 6 1 7  

+o, 1361 
--0,6704 

- - 2 , 2 1 9 1  

- -O,  1528  

o,8351 
0,3443 
o,6491 
1,4675 
o,3129 
1,2869 
2,7699 
1,6485 
0,0659 
1,6667 
o,6141 
1,1669 
0,4245 
o,9731 
0,4267 

14,6521 

127,7o3o 

q o,1339 
--o,2551 
--0,8260 
+0,5236 
--o,1368 
+1,7888 
--o,6171 
--o,6216 
--o,o617 
- -  o,1688 
--o,3819 
+0,0564 
--0,2806 
+o,1647 
- -  0 , 2 2 2 0  

--o,1616 

4 
4 
4 
4 
4 
4 
4 
4 
4 

6o 
14 
74 
14 
88 

o,8179 
0,3240 
o,7221 
1,3o4o 
0,2977 
1,5766 
2,5591 
1,o485 
o,o644 
L64o7 
o,4241 
1,16o 3 
0,4o72 
o,95o7 
0,2779 

13,5752 
o,7183 

14,2935 
113,4o92 
127,7o27 

Effekt der mittleren Regression auf AbschluB 
Innerhalb der Gruppen unkorrigiert 
Reduktion dutch Regression 
Innerhalb der Gruppen nach Reduktion 

75 
1 

74 

M~ 
14,6521 
0,3586 

14,2935 

0,2263 
o,o513 
o,1932 
8,1oo7xxx 

0,3586 nicht sign. 
O,1932 

Tabelle 15. B i  24, Kovarianzanalyse ,  Aus lr ieb  = x ,  A b s c h l u f i  = y .  

Unterp. FG SQaus SP SQ~b b ] FG Zcl~ MS 

1 
2 

3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

iO 
11 
12 

Innerhalb 
Regr. ?Koeff. 
Gemeinsam 
Bet. Mittel 
Gesanlt 

6o 

71 

0,7787 
0,5402 
o,9671 
o,7118 
o,6291 
0,4694 
o,1462 
0,6848 
0,8837 
0,5798 
0,5767 
o,5631 

7,53o6 

66,5154 

0,9520 
o,4691 
0,8394 
0,8295 
o, 1569 
o,5713 
O,1181 

0,5737 
o,3912 
0,5624 
o,3215 
0,3023 

6,0874 

67,91o4 

Effekt der mittleren Regression auf AbschluB 
Innerhalb der Gruppen unkorrigiert 
Reduktion durch Regression 
Innerhalb der Gruppen nach Korrektur 

bessere Voraussetzungen ftir enge Anpassung an 
Kline bieten. 

In den Tabellen 14 und 15 sind die Ergebnisse einer 
Kovarianzanalyse zusammengestellt, die das Ziel 
hatte zu untersuchen, ob zwischen zwei adaptiven 
Merkmalen, Waehstumsbeginn im Frtihjahr und 
WachstumsabschluB im Herbst, zwisehen und inner- 
halb der Unterpopulationen genetische Korrelationen 
bestehen. Es wird angenommen, dab Pleiotropie 
bier keine Rolle spielt und dab demzufolge etwa ge- 
fundene genetisehe Korrelationen auf Kopplung zu- 
rfickzuftihren sind. Hier interessieren nattirlich vor 
allem die genetischen I4orrelationen innerhalb der 
Unterpopulationen, well die zwischen Unterpopula- 
tionsmitteln vorliegenden natfirlich allein aus paralle- 
len Klinen erklfirt sein k6nnen. DaB solche Kline 
bestehen, batten wir schon aus den Korrelationen 
zwischen den Merkmalen und zu den 6kologischen 

1,9322 
0,6392 
1,2675 
1,5191 
0,2686 
0,8557 
O,3101 

0,5047 
0,5003 
0,8747 
0,2873 
0,5655 

9,5249 

75,9163 

1,2226 
0,8684 
0,8680 
1,1654 
0,2494 
1 ,2171  
0,8078 
0,8378 
0,4427 
0,97o0 
0,5575 
o,5368 

0,8084 

4 

4 
4 
4 
4 
4 
4 

4 

4 
4 
4 
4 

48 
11 

59 
11 

7 ~ 

60 
i 

o,7683 
o,461o 
o,5389 
0,5524 
0,2295 
o,16o6 
o,2147 
o,o241 
0,2695 
0,4245 
O,1081 
o,4o32 
4,1548 0,08655 
0,4493 o,o4o84 
4,6o41 0,07803 
1,9775 o,1798xx 
6,5816 

9,5249 
4,9208 4,92o8xxx 

59 4,6041 0,0780 

Variablen ersehen. Es zeigt sich nun, dab bei B. ma- 
x i m o w i c z i a n a  auch imlerhalb der Unterpopulationen 
eine signifikante Korrelation der beiden Merkmale 
besteht. Aber nach Abzug der durch die Total- 
regression erkl~irten Varianz linden sieh immer noch 
signifikante Unterschiede zwischen den Mitteln der 
Unterpopulationen, so dab mit nicht ganz einheit- 
lichen Verh~tltnissen zu rechnen ist, d. h. mit Abwei- 
chungen einzelner Unterpopulationen yon der mitt- 
leren Situation. Wo die Grtinde hierffir zu suehen 
sind, k6nnen wir nur vermuten. 

Bei B.  j a p o n i c a  kann keine signifikante genetische 
Korrelation innerhalb der Unterpopulationen nach- 
gewiesen werden. Hier ist in dem fiir Tab. 14 aus- 
gew~hlten Material (Unterpopulationen mit je 6 Fa- 
milien) auch die Totalkorrelation nicht signifikant. 
Das liegt daran, dab dieses Material nut  einen ldei- 
neren Teil des Verbreitungsgebiets deckt als das ftir 
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die einfachen Korrelationskoeffizienten verwendete, 
was jedoch nicht Fehlen yon Signifikanz auch der 
Korrelationen in den Unterpopulationen zur Folge 
haben dfirfte. 

Man darf wohl annehmen, dab die bier sich abzeich- 
nenden Unterschiede zwischen den beiden Arten die 
Folge der verschiedenen Reproduktionsweisen sind. 
Bei der Unkrautart B, japonica wechseln die Bedin- 
gungen der Auslese yon Generation zu Generation, 
w~ihrend sie bei B. maximowicziana mehr konstant 
sein dfirften. Kopplungskorrelationen k6nnen sich 
deshalb bei der letzteren -- ceteris paribus -- eher 
einstellen. Beide Arten haben gleiche Chromosomen- 
zahlen. 

Wie z. B. CAIN nnd SHEPPARD (1954) gezeigt haben 
(weitere Beispiele und Diskussionen bei BODMER und 
PARSONS 1962 ), k6nnen auch die Rekombinations- 
h{iufigkeiten in verschiedenen Unterpopulationen 
differieren. Eine besondere Stellung dt~rften hier 
wieder die Randpopulationen einnehmen, bei denen 
entweder eine besonders hohe genetisehe Flexibitit~it 
gefordert wird, wenn extreme Fluktuationen des 
Milieus das Vorkommen der Art begrenzen, oder um- 
gekehrt Spezialisierung. Hochlagenherkiinfte oder 
hochnordische Herkiinfte diirften deshalb auch in 
jeder Hinsicht besondere Situationen bieten (andere 
,,Randlagen" kommen in Europa kaum vor). 

SchlieBlich ist darauf hinzuweisen, dab Kopplung 
beim Znstandekommen des integrierten Gene pools 
einer Population eine Rolle spielt (MATHER 1943) 
und dab demzufolge der ProzeB der Koadaptation 
nur bei Berticksichtignng der Kopplungsverh~iltnisse 
richtig verstanden werden kann. Dabei spielen na- 
tiirlich auch Kopplungskorrelationen zwischen ver- 
schiedenen Merkmalen mit. Hierauf war im Abs. 33 
bereits hingewiesen worden. 

Diese wenigen ftir Planung, Anlage und Answer- 
tung yon Herkunfts- End Ausleseversuchen mit Forst- 
pflanzen interessierenden Fakten zur Bedeutung der 
Kopplung ftir natiirliche Poputationen der Baum- 
arten m6gen bier genggen. Beziiglich eingehender 
Darstellung wird nochmals auf die Literatur verwie- 
sen. Leider gibt es auch hierzu nur wenige Ergebnisse 
yon Versuchen mit Waldb~iumen, was um so bedauer- 
licher ist, als gerade diese Probleme sehr komplex 
und nicht einfach zu tibersehen sind. Ein Beispiel 
dafiir, wie vorsichtig man bei der Interpretation yon 
Versuchsergebnissen oder bei der Extrapolation von 
mit anderem Material erarbeiteten Ergebnissen auf 
ein in dieser Beziehung unbekanntes Material gerade 
hier sein mug, geben etwa die Experimente yon REES 
End A~IMaI) (1963), die in ihrem Material eine Um- 
kehr der Hauptregeln tiber den adaptiven Wert der 
Chiasmahaufigkeiten fanden, wenn bestimmte Kom- 
ponenten der Umwelt ge~indert wurden. 

4. Kombinier te  Aus lese  z w i s c h e n  und innerhalb 
verschiedener  Unterpopu la t ionen  

Als Hauptziel des Einsatzes yon Modellen arts 
Populationsgenetik und quantitativer Genetik in der 
Forstpfianzenziichtung war eingangs die Notwendig- 
keit genannt worden, fiir die Planung der langfristi- 
gen und kostspieligen Versuche der Forstpflanzen- 
ziichtung nt~tzliche Informationen zu gewinnen, in 
besonderen Ffillen auch Itir die Planung bestimmter 
MaBnahmen der Forstwirtschaft. Auf einige Schlug- 

folgerungen fiir die Forstpflanzenziichtung war bereits 
im vorhergehenden Kapitel verwiesen worden. In 
diesem und den beiden ngchsten Abschnitten soll 
versucht werden, wenigstens in kurzen Zttgen, wei- 
tere Folgerungen fiir die praktische Arbeit der Forst- 
pflanzenzfichtung zu ziehen. 

Die wichtigsten Informationen, die man bei kom- 
binierter Auslese in und zwischen Unterpopulationen 
ben6tigt und arts anf Grundlage der quantitativen 
Genetik geplanten Versuchen erhalten kann, sind: 

Sch~tzungen der genetischen Varianzen, mit denen 
bei gleichzeitiger Auslese in und zwischen Unter- 
populationen gerechnet werden kann (far Auslese 
im wesentlichen in einer Unterpopulation vgl. 
STERN 1960, 1963), 
Sch~tzungen yon Grad und Art der genetischen 
Korrelationen zwischen den Auslesemerkmalen 
selbst und zu anderen, den Erfolg der Auslese mit- 
bestimmenden Merkmalen, 
Informationen fiber die ,,Strategie" der Baumart 
und damit ihrer vermutlichen Reaktion auf Aus- 
lese, 
Sch~itzungen des Grades der Koadaptation und 
damit der Konsequenzen yon Kreuzungen zwischen 
Populationen ffir Ziichtungsprogramme und prak- 
tische Forstwirtschaft. 

Diese Informationen gehen zwar weit fiber das 
hinaus, was man mit der konventionellen gen6kolo- 
gischen N~hernng zu erreichen versuchte. Abet es 
w~tre falsch, in Versuchen, die auch die neueren 
Ergebnisse populationsgenetischer Forschung beriick- 
sichtigen, etwas anderes zu sehen als eine geradlinige 
Fortsetzung der bisherigen Forschungsrichtung. Der 
Hauptunterschied besteht darin, dab man den 
Schwerpunkt jetzt mehr auf den genetischen Aspekt 
des Problems verlegen kann, well inzwischen die 
M6glichkeiten hierffir erarbeitet worden sin& Aber 
auch die Einsicht in die Notwendigkeit, dies zn tun, 
war sowohl bei Gen6kologen wie bei experimentell 
arbeitenden Taxonomen seit langem vorhanden. 
Was fehlte, waren lediglich geeignete, d.h. den Be- 
sonderheiten der Probleme angepaBte und hinrei- 
chend einfache Versuchsteehniken und Modelle. 
Schon CLAUSEN, NECK und HIESEY (194o und sp/i- 
ter) haben ihre der Gen6kologie und der experimen- 
tellen Taxonomie gewidmeten Versuche durch ein- 
fache Kreuzungsexperimente erg~inzt End viele ihrer 
wertvollsten Beitr~tge gerade diesem Verfahren zu 
verdanken. 

Eine eingehende Diskussion der Ziele und Wege 
populationsgenetischer Untersuchungen in natiir- 
lichen Pflanzenpopulationen und Pflanzenbestgnden 
allgemein findet man bei MORLEY 0959). Die schon 
friiher erw/ihnten Versuche des gleichen Verfassers 
z. B. (MORLEY 1958, MORLEY End EVANS 1959) zeigen 
auch, welcher Art die Ergebnisse sind, die man aus 
Versuchen erwarten kann, die gleichzeitig Sch~ttzun- 
gender genetischen Variation zwischen und in Unter- 
populationen liefern. Die Erweiterung des Brides 
der Population um Beschreibungen yon AusmaB und 
Art der genetischen Varianz in den Unterpoputatio- 
hen, Intensit~t und Art der nattirlichen Auslese, 
Kopplungsverh~iltnisse, allgemein um eine Besehrei- 
bung der genetischen Prozesse, die neben dem Varia- 
tionsmuster der Umwelt ffir das genetische Varia- 
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tionsmuster der Art verantwortlich sind, hat nicht 
nur theoretischen oder akademischen Wert. Sie ist 
der wesentlichste Beitrag der Populationsgenetik 
auch fiir die Herknnftsforschung und die Forstpflan- 
zenziichtung allgemein. Die Herkunftsforschung 
wird damit Grundlage und Bestandteil jedes auf 
Auslese basierenden Zfichtungsverfahrens bet Forst- 
pflanzen, kann aber andererseits nicht l~inger isoliert 
betrieben werden. 

Das Problem der gleiehzeitigen Auslese in mehreren 
Unterpopulationen, die also ffir die Forstpflanzen- 
zfichtung der Normalfall ist, wurde erst in neuester 
Zeit und auch nur ffir Sonderfiille untersucht. 
G~IFI~I~c~ (2962) hat die 16glichkeiten ffir die Vor- 
aussage des Erfolgs der Auslese bet gleichzeitiger 
Auslese in zwei zufallspaarenden Populationen unter- 
sucht ffir den Fall, dab auf allgemeine Kombinations- 
eignung ausgelesen wird. Dies ist auch das Ziet der 
Auslese von Bitumen ffir die Samenplantagen der 
forstliehen Auslesezfichtung, da solche Plantagen in 
der Regel aus vielen Klonen zusammengestellt wer- 
den und infolgedessen nut die allgemeine Kombina- 
tionseignung genntzt werden kann. Eine M6glich- 
keit zur Berichtigung der Heritabilit~it in F~illen, in 
denen in mehreren Unterpopulationen gleichzeitig 
ausgelesen wird, wurde bet STER~,- (1962, 1963) ange- 
geben. Die Zuverl/issigkeit des Verfahrens ist jedoch 
yore Zutreffen einer Reihe yon Voraussetzungen 
abhitngig, tiber deren Richtigkeit wit noch nicht hin- 
reichend informiert sind. Hierffir sind weitere Ver- 
suche n6tig, die vor allem auch fiber die F~ hinaus- 
geffihrt werden miissen. Interessante Er6rterungen 
von Populationsstrukturen, die bet den Waldb~iumen 
wahrscheinlich sind, findet man bet WRmHT 0952). 

Es ist nicht ganz einfach festzustellen, inwieweit 
heute schon in der Forstpflanzenzfichtung yon den 
l~I6glichkeiten Gebrauch gemacht wird, Methoden 
und Erkenntnisse der Populationsgenetik ffir die 
Zfichtungsplanung einzusetzen. Von den sich h~u- 
fenden Angaben fiber Heritabilit~itssch~itzungen, bet 
denen meist sehr enge Voraussetzungen fiber die be- 
treffenden Populationen gemacht wurden, set hier 
abgesehen. Wir stehen ganz am Anfang einer neuen 
Entwicklung, und Versuche mit Forstpflanzen bran- 
chen zudem ihre Zeit. Immerhin finder man auch 
in der Literatur der ~Forstgenetik Hinweise darauf, 
dab an einzelnen Instituten und mit mehreren Baum- 
arten Versuchsprogramme hierzu eingeleitet worden 
sind. Das ,,Industrieprogramm" der Universitiit yon 
Nord Karolina zum Beispiel sieht eine Reihe von ein- 
schl~igigen Untersuchungen mit mehreren Baumarten 
vor (ZoB~L 1960 u.a.). LIBBY (2961) hat ein Ver- 
suchsprogramm mit lPi~us radiata entwickelt, das 
dazu bestimmt ist, die ffir Zfiehtungsarbeiten mit 
dieser ffir die Forstwirtschaft in vielen L~indern wieh- 
tigen Baumart wichtigsten Poputationseigenschaften 
zu sch~itzen. Der gleiche Autor (LIBBY 2962, LIss,z 
und Ju~,-D 1962 ) hat auch versucht, die N6glichkeiten 
ftir den Einsatz yon Klonen ffir solche Untersuchun- 
gen zu kt~iren, die bet Versuchen mit Forstpflanzen 
wesentliche Vereinfachungen der Versuchsanordnun- 
gen zulassen wfirden (vg]. LIBJ~Y 1961 ). BANNISTt~R 
(1963) hat ein iihnliches Programm mit der gleichen 
Baumart eingeleitet. Daneben gibt es eine Reihe yon 
Ver6ffentliclmngen tiber laufende oder geplante Ver- 
suche, die jeweils der Klfirung isolierter Fragen 

dienen und auf die hier nicht eingegangen werden 
kann. 

Man dad wohI erwarten, dab wir in so oder 15 Jah- 
ren mehr fiber M6glichkeiten und Ergebnisse des 
Einsatzes yon Verfahren aus der Populationsgenetik 
in der Forstpflanzenztichtung wissen und dab wir 
bis dahin auch fiber Methoden und Modelle verfiigen, 
die den besonderen Voraussetzungen und Problemen 
der Forstgenetik und Forstpflanzenzfichtung besser 
angepaBt sind als die bisherigen. 

5. Versuche mit Herkunttshybriden 

Das in den vorhergehenden Abschnitten abgelei- 
fete Nodell ether natfirlichen Waldbaumpopulation 
bietet eine gewisse Grundlage auch ffir die Pr~izisie- 
rung der Fragestellung yon Versuchen mit Herkunfts- 
hybriden. Derartige Versuche sind zwar in der Ver- 
gangenheit nicht allzu h~iufig angestellt worden 
(DENOLER 2942, NILSSON 1958 ffir Beispiele), aber sie 
werden in der Zukunft sicherlich mehr Interesse fin- 
den, da an vielen Zfichtungsstationen und Instituten 
geeignetes Ausgangsmaterial heranwiichst. 

Solche Versuche k6nnen das Ziel haben, die Aus- 
sichten einer planm~iBigen Hybridztichtung zu pr~- 
fen, welche die unter bestimmten Umst~inden zu 
erwartenden Heterosiserscheinungen bet Kreuzung 
zwischen verschiedenen Herkfinften einer Art nutzen 
soll. Es kann sich aber auch darum handeln, be- 
stimmte Eigenschaften zu kombinieren, die in der 
Natur bet verschiedenen Herkiinften angetroffen 
werden. SchlieBlich interessiert den Forstpflanzen- 
ztichter das Ergebnis der Kreuzung zwischen Unter- 
populationen aus dem gleichen Wuchsgebiet im Zu- 
sammenhang mit auf Massen- oder Individualauslese 
basierenden Zfichtungsprogrammen, ffir die ,,Plus- 
biiume" fiber ein ganzes Herkunftsgebiet ausgew~hlt 
werden. Auch die praktische Forstwirtschaft hat ein 
gewisses Interesse an diesen Versuchen, weil die 
unter den Bedingungen der modernen Forstwirt- 
schaft entstehenden Best~inde oft Herkunftsgemische 
darstellen oder bereits als Nachkommen yon BestXn- 
den entstanden sind, in denen mehrere Herkfinfte 
gemischt waren. 

Ernsthafte Folgen ffir die praktische Forstwirt- 
schaft, um diese Frage vorwegzunehmen, ergeben 
sich natt~rlich nur dann, wenn die erste oder zweite 
Generation naeh Herkunftskreuzung verminderte 
Leistung zeigt. Versuche hierzu sollten also das Ziel 
haben, den Grad der Integration des Gene pools yon 
Populationen aus verschiedenen Herkunftsgebieten 
festzustellen sowie die Vertr~iglichkeit der in den 
verschiedenen Gebieten entstandenen Genkomplexe. 
Diese Frage dfirfte im wesentlichen identisch sein 
mit der Frage nach Ausmal3 und Art der in Popula- 
tionen aus Herkunftskreuzung auftretenden epista- 
tischen Varianzen. Sie interessiert auch im Zusam- 
menhang mit den Arbeiten der Forstpflanzenzfich- 
tung, so dab sie in deren mehr generellen Versuchen 
mit geklitrt werden kann. Die Verh~iltnisse k6nnen 
dabei bet den einzelnen Arten ganz versehieden seth, 
wie viele Versuche der Populationsgenetik und Zfich- 
tungsforschung beweisen. Nach Kreuzung versehie- 
dener Lokalrassen bestimmter Drosophila-Arten fin- 
det man in der Regel eine erhebliche Minderung der 
Vitalit~it in der Fz (vor allem Versuche von Dos- 
ZHANSKY und ~4itarbeitern), was auf einen hohen 
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Grad an Koadaptation hinweist. Beim Mais anderer- 
seits erhielt man das gegenteilige Ergebnis (POLLACK, 
ROBI~SO~ und Co~IsTocI~ 1957). Fiir die Baumarten 
gibt es nut  wenige Versuchsergebnisse hierzu. LAXG- 
>ER (1958) land groBe I-Ieterogenit~tt in Wachstum 
und Form sowie im Durchschnitt  ausgepr~tgte Vitali- 
t~tsminderung bei Nachkommen yon Hybriden der 
japanischen mit der europaischen L~irche, und STER~ 
(196ob) machte ~ihnliche Beobachtungen an Art- und 
Herkunftshybriden der Birke. 

In Anbetracht der Vielzahl m6glicher praktischer 
Fragestellungen fiir Versuche der Forstpflanzenzt~ch- 
tung mit Herkunitshybriden sollen diese im folgen- 
den nach den Problemstellungen geordnet bespro- 
chen werden, die sieh aus dem Populationsmodell 
ergeben. Die praktischen Fragestellungen lassen sich 
dann stets dem einen oder anderen Typ zuordnen. 

Der erste Fall ist der der K r e u z u n g  z w i s c h e n  
U n t e r p o p u l a t i o n e n  a u s d e m g l e i c h e n G e b i e t .  
Diese k6nnen wegen verschiedener Auslesebedingun- 
gen unterschieden sein, wegen Zuf{illigkeiten der 
Probenat~me oder beidem. Da Regressionstechniken, 
mit deren Hilfe man die Auslese nachweisen und 
ihre Effekte einsch~ttzen kann, wegen der Komplexi- 
t~t der Milieuvariation und der geringen Spannweite 
der Variation der 6kologischen Variablen oft ver- 
sagen werden, ist es natig, andere Kriterien fiir die 
Einsch~itzung der Effekte beider Ursachen zu suchen. 

Eine solche M6glichkeit wtirde bestehen, wenn die 
Uberlegung zutrifft, dab wegen vorwiegend additiv- 
genetischer Varianz der tiberwiegenden Anzahl yon 
Merkmalen in natiirlichen Populationen und der 
Wirksamkeit der natiirlichen Auslese in Art yon 
Massenauslese die Hybriden zwischen je zwei Unter- 
populationen intermedi~ir sein sollten (vorausgesetzt 
natiirlich, dab sich die beiden iiberhaupt unterschei- 
den lassen). Zuf~illigkeiten der Probenahme sollten 
andererseits inzucht{ihnliche Effekte haben, was bei 
gleichzeitigem Vorhandensein yon gerichteter Domi- 
nanz in bestimmten Merkmalen zu Abweichungen 
vom Mittel iiber beide Unterpopulationen fiihren 
sollte. Ganz klar sind diese Verh~ltnisse jedoch 
nicht -- aus Griinden, die bier nicht besproehen 
werden k6nnen. 

In einem Kreuzungsversuch, welcher der Kl~rung 
dieser Frage dienen soil, mi~ssen also die Unter- 
populationen selbst durch je eine representative 
Stichprobe vertreten sein und daneben durch eine 
ebenso repr~isentative Stichprobe von Hybriden. Am 
besten lgl3t sich alas wahrscheinlich durch einen 
diallelen Kreuzungsplan erreichen, wie er in Abb. 3 
angegeben ist. Die Varianzkomponenten, die man 
im AnschluB an einen Feldversuch mit Material ge- 
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Abb. 3. I{reuzungspliine ftir einen Versuch mit 
Herl~unftshybriden, wenn die Unterpopulationcn 8 • • 

aus dem gleichen Gebiet stammen. 

winnt, das nach einem solchen oder ~hnlichen Plan 
hergestellt wurde, sind die folgenden: 
zwisehen Unterpopulationen, 
allgemeine Kombinationseignung der Unterpopula- 
tionen untereinander, spezifische Kombinations- 
eignung der Unterpopulationen untereinander, 

(die Deutung dieser beiden Komponenten ist ab- 
h~ngig yon Annahmen fiber die Population) 

Abweichungen der Hybriden vom ~Iittel der elter- 
lichen Unterpopulationen, 

(Deutung s. o.) 
allgemeine Kombinationseignung in den Unterpopu- 
lationen ( =  additiv genetische Varianz, wenn inner- 
halb der Unterpopulationen Zufallspaarung ange- 
nommen wird), 

spezifische Kombinationseignung in den Unterpopu- 
lationen 

( =  in der Hauptsache Dominanzvarianz, wenn 
Zufallspaarung in den Unterpopulationen ange- 
noInmen wird) 

allgemeine Kombinationseignung einzelner B~tume 
bei Kreuzung mit Bitumen aus anderen Unterpopu- 
lationen, 
spezifische Kombinationseignung von B~umen bei 
Kreuzung mit Baumen aus anderen Unterpopulatio- 
nen 

(die Deutung auch dieser beiden Komponenten ist 
abh~ingig yon den angenommenen Ursachen der 
Differenzen zwischen Unterpopulationen. Weiter 
kann man hier einen Vergleich der Kombinations- 
eignung einzelner B~iume in der eigenen und in 
anderen Unterpopulationen usw. anschlieBen). 

Das praktische Ziel dieser Versuche ist es, Unter- 
lagen Itir die Planung yon Ausleseprogrammen zu 
liefern (Heritabilit~it, Art und St~irke der genetischen 
Korrelationen, Inzuchtgrad der Unterpopulationen). 
Dariiber hinaus tragen sie natiirlich zum Verst~indnis 
des genetischen Variationsmusters der Art im betref- 
fenden Gebiet bei. 

Bei der Wahl des in Abb. 3 angegebenen sowie der 
im folgenden empfohlenen Kreuzungspl~tne war die 
{Jberlegung maBgebend, dab man bei Verwendung 
yon Mischpollen und Mischsaatgut mehrerer B~iume 
je Unterpopulation zwar zu einer geringeren Zahl 
yon Priifgliedern kommt, dab man dabei aber einmal 
Informationen iiber das Verhalten der einzelnen 
B~iume verliert, die fiir die Deutung der Ergebnisse 
ben6tigt werden, und zum anderen auch bessere 
M6glichkeiten hat, die Stichproben aus Unterpopula- 
tionen und Hybriden ,,reprgsentativ" zu gestalten. 
Es fehlen uns zwar noch eingehende Untersuchungen 
dartiber, wie man die an der Stufe der Individuen 
entstehenden Varianzen im einzelnen interpretieren 
soll (in Termini der quantitat iven Genetik), wir wis- 
sen aber, dab sie wertvolle Hinweise fiir die Planung 
yon Ziichtungsprogrammen liefern k6nnen (vgl. 
NILSSON 1958 ). Um hier zu besser begriindeten Vor- 
stellungen zu kommen, wird es ngtig sein, auch 
Fe-Familien und Riickkreuzungen herzustellen. Hier- 
fiir ist es yon Vorteil, die Familien getrennt zu hal- 
ten, um die Verwandtsehaitsgrade der zu verwen- 
denden F1-Nachkommen unter Kontrolle zu behalten. 

Schon dieser einfachste Fall fiir Kreuzungen zwi- 
schen Unterpopulationen zeigt, wie komplex (lie 
hierbei auftretenden Fragen sind. Dabei sind in der 
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obigen, verktirzt skizzierten Streuungszerlegung noch 
nicht alle interessierenden Zusammenh~inge bertick- 
sichtigt ] 

Bei Versuchen mit  U n t e r p o p u l a t i o n e n ,  d ie  
e n t l a n g  e i n e s  e i n f a c h e n  K l i n s  a n g e o r d n e t  
s i n d ,  setzt man am besten voraus, dab es sich um 
einen Klin handelt, der tiber das Versuchsareal die 
Hauptursache der genetischen Variation zwischen 
den Unterpopulat ionen darstellt. Das Milieu inner- 
halb des Gebiets sou also nicht so stark variieren, 
dab neben den zur klinalen Variation AnlaB gebenden 
weitere Ausleseursachen von gleich groBer oder gr6- 
13erer Bedeutung vorhanden sind. Der einfachste 
Fall dieser Art wS~re ein Altitudinalklin an einem 
Gebirgshang, aber auch JoJa~'sso~s (1956) Versuch 
mit Aspenklonen entlang eines Nord-Siid-Klins in 
Skandinavien wtirde ein Beispiel fiir unseren Fall 
sein, wenn nicht die Aspe wegen ihres besonderen 
Reproduktionssystems eine abweichende Behand- 
lung erfordern wiirde. 

Einen wahrscheinlich geeigneten Kreuzungsplan 
ftir Herkunftskreuzungen entlang eines einfachen 
Kilns findet man in Abb. 4- Innerhalb der Kombina-  
tionen zwischen gleichen und verschiedenen Unter-  
populationen sollte wieder ein unvollst~ndiges Diallel 
gekreuzt werden, wie es schon in Abb. 3 angegeben 
wurde. Die Unterpopulat ionen sind natiirlich wieder 
sfimtlich vertreten, w/ihrend die Kombinat ionen zwi- 
schen den Unterpopulat ionen nicht alle ausgeftihrt 
zu werden brauchen. Das ist wahrscheinlich ausrei- 
chend, well man entlang des Klins auch mit  Trends 
der Ergebnisse yon Kombinat ionen zwischen den 
Unterpopulationen rechnen kann, die ftir Interpo- 
lationen verwendet werden k6nnen. 

Die Auswertung erfolgt wieder vermittels einer 
speziellen Streuungszerlegung, aber am besten unter 
Zuhilfenahme von geeigneten Regressionstechniken 
ftir den Nachweis und Vergleich der Trends. Die 
Prtifung des intermedi~iren Verhaltens bzw. Abwei- 
chens der Hybriden vom Mittel aus beiden Eltern 
ist auch hier wichtig, well man daraus Hinweise auf 
die Nitwirkung anderer Ursachen als Massenauslese 
fiir die Variation entlang des Klins erwarten daft. 
Es ist m6glich, dab mit  zunehmender Entfernung der 
Unterpopnlat ionen am Klin Epistase eine immer 
gr613ere Rolle spielt. Dann sollte spezifische Kom- 
binationseignung einen immer gr6Beren EinfluB 
haben, je welter die Kreuzungspartner  voneinander 
entfernt standen. 

Beim Arbeiten mit  H y b r i d e n  z w i s c h e n  w e l t  
e n t f e r n t e n  P o p u l a t i o n e n  entstehen neue Prc- 
bleme. Solche Populationen, etwa der Fichte aus 
Zentraleuropa und Innerasien, sollten ganz erheb- 
liche genetische Unterschiede aufweisen. Will man 
diese Verh~iltnisse priifen, so sollte jedes Gebiet am 
besten durch mindestens zwei oder mehr Unter-  
populationen mit  je mehreren Einzelbaumen repr~i- 
sentiert werden. Als Folge der grol3en genetischen 
Differenzen zwischen Individuen aus verschiedenen 
Gebieten, sollten hier spezifische Kombinationseffekte 
eine gr6Bere Rolle spielen als in den vorstehend 
besprochenen F~illen (vgl. NILSSON ~958). Bei gleich- 
zeitiger Priifung mehrerer Gebiete empfiehlt es sieh 
aus diesem Grunde, aueh alle Kombinat ionen zwi- 
schen den Populationen auszuftihren 

Abb. 4. I(reuzungsplan for 
einen Versuch mit Herkutffts- 
hybriden, wenn die Unterpopu- 
lationen entlang eines einfaehen 

Klins ausgew/ihlt wurden. 
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Neben diesen drei Typen yon Versuchen mit Her- 
kunftshybriden mag es andere mit b e s o n d e r e r  
Z i e l s e t z u n g  geben. So kann es sich darum han- 
deln, best immte Eigenschaften aus einer Herkunft  
in eine andere zu iiberftihren oder aber mehrere 
wtinschenswerte Eigenschaften zweier Herktinfte 
miteinander zu kombinieren. So war eines der Ziele 
der Versuche mit Hybriden zwischen Fichtenherkiinf- 
ten aus Zentraleuropa und Skandinavien die Kom- 
bination der iiberlegenen Wuchseigenschaften der 
Herktinfte vom Kontinent  mit  der Frosth~trte der 
skandinavischen Fichten (NILsSON 1958 ). Der Erfolg 
yon Versuchen dieser Art, den man, wenn m6glich, 
schon in der F 1 haben m6chte, h~tngt nattirlich vom 
Vererbungsmodus ab. Hier ist eine Vielzahl ver- 
schiedener Situationen denkbar, die jede ffir sieh ein 
besonderes Vorgehen erforderlich machen. Allgemeine 
Regeln kann man deshalb kaum angeben. Wohl aber 
ist es m6glich, in den Versuehen zumindest mit  den 
F1-Nachkommen gleichzeitig andere Fragestellungen 
mit zu priifen, etwa die vorher erwfihnten. 

Genotyp • Milieu-Interaktionen k6nnen zu allen 
genannten genetischen Effekten entstehen. Wichtig 
diirfte es sein, vor allem die Interakt ionen der Um- 
welt mit  den mittleren Effekten der Unterpopulatio- 
hen und mit denen der einzelnen B~iume auseinander- 
zuhalten. Spezielle Probleme entstehen in diesem 
Zusammenhang bei ktinaler Variation. Mit Hinblick 
hierauf sollte man die Feldversuche in geeigneter 
Weise entlang des Klins wiederholen (vgl. WAKE- 
LEYS 1961 Resultate tiber klinale Variation bei der- 
artiger Verteilung der Feldversuche). 

Auch in Versuchen mit  Herkunftshybriden ist es 
also gut, auch die Variation innerhalb der Unter- 
population mit zu untersuehen, um alle Informatio-  
hen zu erhalten, die sehon in der F~ anfallen k6nnen, 
und um die etwa notwendig werdenden folgenden 
Versuche besser einrichten zu k6nnen. Dies zeigt 
einmal mehr, dab es n6tig ist, die Arbeiten der kon- 
ventionellen Herkunftsforschung durch geeignete 
MaBnahmen auszubauen, wenn man vollen Nutzen 
daraus ziehen will. ~;Sberlegungen gerade im Zusam- 
menhang mit  den Herkunftshybriden und, wie noch 
zu zeigen sein wird, auch mit den Arthybriden sind 
dazu angetan, uns vor Augen zu fiihren, wie wenig 
wir sowohl tiber die M6glichkeiten wissen, die der 
Ztichtung hier entstehen, wie auch iiber die Metho- 
den, mit  denen man versuchen k6nnte, diese M6glieh- 
keiten in gentigend einfacher Weise zu erforschen. 

Wenigstens hinweisen wollen wir hier auf die 
Problematik  von genetischen Varianzen, genetischen 
Korrelationen u. dgl. in Bestgnden, die nicht nach- 
gewiesenermaBen autochthon sind. Diese sind ab- 
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h~ngig von der Znsammensetzung solcher Best~nde 
und deshalb weder repr~isentativ noch brauchbar fiir 
die Ziichtungsplanung. 

6. Versuche mit Arthybriden 

I-tybridztichtung auf der Grundtage zweier oder 
mehrerer Populationen, die als botanische Arten 
unterschieden werden, ist bei Forstpflanzen vor 
allem mit L~irehen, Kiefern und Pappeln versuchs- 
weise erprobt und als aussichtsreich befunden worden. 
In allen F~illen hat zumindest eine der beiden der als 
Partner fiir ein Ziichtungsprogramm in Frage konl- 
menden Arten ein grol3es Verbreitungsgebiet. Des- 
halb ist die genetische Differenzierung der Herktinfte, 
d .h .  das genetische Variationsmuster der Arten, 
neben der individuellen, genetischen Variation inner- 
halb der Herkiinfte mal3gebend far die ~berlegungen 
im Zusammenhang mit jedem Zfichtungsprogramm 
mit Arthybriden. Die Gesichtspunkte, die sich hier- 
bei ergeben, sind z. T. denen ~thnlich, die im vorher- 
gehenden Abschnitt skizziert wurden, mit dem 
Unterschied allerdings, dab man es nun mit zwei 
Arten und demzufolge zwei genetischen Variations- 
mustern gleichzeitig zn tun hat. Die Versuchspl~ne 
werden dementsprechend komplizierter. 

Ziel jedes Ziichtungsprogramms mit Arthybriden 
ist es, die ,,Heterosis" zu nutzen, die bei den Hybri- 
den auftritt .  Es soll deshalb kurz dargestellt werden, 
was hierunter zu verstehen ist und wie man sich das 
Zustandekommen yon Heterosis bei Arthybriden 
(und auch bei Herkunftshybriden) vorsteilen kann. 
Vielleicht sollte man start yon Heterosis besser von 
, ,Luxurieren" sprechen, um Widerspriiche zu einigen 
der in der Literatur zu findenden Definitionen dieses 
Begriffs zu vermeiden. Hinter beiden Worten steht 
nattirlich die gleiche Beobachtung iiberlegenen 
Wachstums o. dgl. der Hybriden der F~ gegeniiber 
beiden (bei einzelnen Autoren nut  einem der) Eltern. 
Die Eltern sind bei uns nun keine Inzuchtlinien, wie 
sit in der bekannten Inzucht-Heterosis-Ziichtung ver- 
wendet werden, sondern hochgradig heterozygote 
Individuen aus -- meist obligat -- fremdbefruchten- 
den Populationen, die nach Unterpopulationen, Ge- 
bieten, Klinen o. dgl. als genetisch durchaus begriin- 
dete Ordnungsprinzipien klassifiziert werden kbnnen. 

Abgesehen davon, dab wit demzufolge auch inner- 
halb der Hybridfamilien genetische Differenzen zwi- 
schen den Mitgliedern erwarten diirften, spielt dieser 
Unterschied jedoch keine Rolle. Die genetischen 
Ursachen der Heterosis diirften in beiden F~illen die 
gleichen sein. Sie k6nnen einerseits in Superdominanz 
oder ~'berdominanz zu suehen sein (FISHER 19z2, 
193o, EAST 1936, HULL 1945, 1946), wobei die Iiir 
bestimmte Loci heterozygoten Individuen oder Fa- 
milien Wachstumsiiberlegenheit o. dgl. zeigen. An- 
dererseits kann gerichtete Dominanz vorliegen, was 
bei entsprechender Verteilung tier Allele auf die 
Arten aueh bei Arthybriden zu Heterosis fiihren 
kann (DAVENPORT 19o8, BRUCE 191o, KEEBLE und 
PELLEW 1910, EL~ERTON 1911, Jo~Es 1917, COLLI~,~S 
1921 ). In beiden Ffillen sind Interaktionen zwischen 
allelen Genen die Ursache der Heterosis, als Vorteil 
fiir die letztgenannte Erkl~irung wird jedoch ange- 
fiihrt, dab sie nicht nur bei Vorkommen yon E'ber- 
dominanz zutrifft. Schlieglieh k6nnen auch Inter- 
aktionen zwischen nicht allelen Genen Ursache yon 

Heterosis sein, also Epistase (R~c~,z  1942, PowEas 
1944). Welche Ursachen Heterosis in einem be- 
stimmten Fall hat, l~ifit sich nur experimentell und 
in mehrere Generationen einschliel3enden Versuchen 
erkl~ren. 

Bei den Waldb~umen sind Hinweise auf die gene- 
tischen Ursachen der in den Versuchen gefundenen 
Heterosis nach Art- oder Herkunftskreuznng noch 
selten, nicht zuletzt deshalb, well das Versuchs- 
material ftir solche Untersuchungen erst heranwach- 
sen mug. Fttr den Hybriden zwischen europ~ischer 
und japanischer L~trche darf man nach LANGXEIaS 
(1958) Befunden jedoch annehmen, dab hier Epistase 
zumindest beteiligt war. Wir diirfen hoffen, dab 
weitere Informationen in den n~ichsten Jahren ver- 
fiigbar werden. 

Es gibt eine gr613ere Zahl yon Versuchen, die zei- 
gen, dab der Grad der Heterosis oder das Vorkom- 
men von Heterosis iiberhaupt nicht nut  von den 
Kreuzungspartnern (Population, Unterpopulation, 
Individuum) abh~ingt, sondern auch yon der Umwelt, 
in der man Eltern und Nachkommen vergleicht. Das 
~indert nichts an den obigen g'berlegungen iiber die 
Ursachen der Heterosis, sondern stellt nur die iibliche 
und fast immer notwendige Erweiterung der Modell- 
vorstellungen auch auf Interaktionen zwischen Geno- 
typen und Umwelt dar. Diese ist dann allgemein 
genug, um auf alle bisher bekannten FfiJle angewen- 
det zu werden, wenn kS nut  auf die Ausdeutung der 
Resultate fiir Zwecke tier Ziichtungsplanung an- 
kommt. 

Als ErklS~rung der Ursachen yon Heterosis oder 
Luxurieren auch bei Art- und Herkunftshybriden 
reicht also die Annahme yon Interaktionen zwisehen 
allelen oder nichtallelen Genen aus. Ein Ziichtungs- 
verfahren, das dieser besonderen Situation Rechnung 
tr~gt, soil nachfolgend wenigstens kurz dargestellt 
werden. 

Wir wollen annehmen, dab es bei der Hybrid- 
ziichtung nur darauf ankommt, eine F 1 mit m6glichst 
hoher Leistung zu erzielen, nicht aber irgendwelche 
in der F 2 oder spfiter erscheinenden Spaltungen im 
weiteren Gang der Ziichtung einzusetzen. Das ge- 
eignete Verfahren scheint dann eine Variante der 
wiederholten, reziproken Auslese zu sein, das fiir 
Ausnutzung gerade auch der spezifischen Kombina- 
tionseffekte entwickelt warde. Bei uns wird eine 
Priifung der Kombinationseignung ganzer Popula- 
tionen und Unterpopulationen am Anfang stehen, 
mit der man in geeigneter Weise wieder Versuche 
auch zur Erfolgsaussicht der Individualauslese ver- 
binden kann. DaB es verntinitig ist, die M6glichkeit 
des Vorkommens hoher spezifischer Kombinations- 
eignung wenigstens nicht von vornherein auszu- 
schliefien, deuten wenigstens NILSSO>S (1958) Ver- 
suche an. 

Bei der wiederhoRen Auslese werden Leistungs- 
prt~fungen mit Familien nach Kreuzung zwischen den 
Arten und Erhaltungsanbauten yon Material fiir die 
Auslese nach Kreuzung innerhalb der Arten neben- 
einander und gleichzeitig ausgefiihrt. Infolgedessen 
diirfte der Zeit- und I~iittelbedarf far ein solehes 
Ziichtungsprogramm gerade bei Waldb~umen unver- 
h~iltnism~Big hoch sein. Eine Vereinfachung w~tre 
vielleicht zu erreichen, wenn man stat t  der Kombina- 
tionen zwischen verschiedenen B~iumen fiir Vermeh- 
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rung,  E r h a l t u n g  und  Auslese Inzuch t t in ien  einsetzen 
k6nnte .  Doch steht  dem wahrscheinl ich in den mei- 
s ten Ffillen die mange lnde  Vital i t~t  solcher Lin ien  
entgegen, die zur Auslese auch auf Vitalit~it der 
Lin ien  selbst zwingt.  Natt ir l ich t r i t t  auch bet Ver- 
zicht auf bewul3te Inzuch t  im Zuch tma te r i a l  nach 
einigen Genera t ionen  ein gewisser Inzuch tg rad  ein, 
doch ist dieser voraussicht l ich gering genug, um 
durch schwache Auslese ausgeglichen zu werden. 

Auch zu einigen wichtigen Tei lproblemen der 
Zt ichtung auf Basis von Ar thyb r iden  bet Forst-  
pf lanzen fehlen noch Informat ionen .  Die obigen 
Er6 r t e rungen  sollten wenigstens zeigen, wo sie in der 
Hauptsache  fehlen. 

Verf. ist der Deutschen Forschungsgemeinschaft Itir 
finanzielle Unterstii tzung sowie den Herren Prof. ,~x. Gu- 
STAI~SSO~L Stockholm, und Prof. W. LANGN~R, Schmalen- 
beck, ftir ihre Hilfe zu Dank verpflichtet. 

Z u s a m m e n f a s s u n g  

Die ~ilteren Herkunf t sversuche  ha t t en  das Ziel, das 
genetische Var ia t ionsmus te r  der B a u m a r t e n  zu be- 
schreiben (wirtschaftl iche Zielsetzung) u n d  durch 
dessen Abh~ingigkeiten v o n d e r  Umwel t  die Wirksam-  
keit  der natf i r l ichen Auslese zu zeigen (gen6kologische 
Zielsetzung). Gelegentl ich werden such taxono-  
mische Fragen  mi t  bearbei te t .  Als bester  P lan  fiir 
die S t i chp robenen tnahme  yon Material  ftir solche 
Versuche k a n n  P r o b e n e n t n a h m e  en t lang  von , , trans- 
sects" angesehen werden. E ine  K o m b i n a t i o n  yon 
Labor-,  t~aumschul- und  Fe ldversuchen  erm6glicht 
Prtffung such umfangre ichen  Versuchsmaterials ,  wie 
es bet h inre ichend dichter  P robenahme  und  grol3em 
Verbre i tungsgebie t  der B a u m a r t  notwendigerweise 
anf~llt. 

Von Herkunf t sversuchen ,  die als Grundlage  f~r 
Zt~chtungsprogramme dienen sollen, mtissen auch 
In fo rma t ionen  tiber die genetische Var ia t ion  und  
Kovar ia t ion  innerha lb  der Herkt inf te  gefordert wer- 
den. Bet geeigneter Versuchsanordnung  k6nnen  dann  
nicht  nu r  In fo rma t ionen  fiber die Wirksamkei t  der 
nat t i r l ichen Auslese t iberhaupt ,  sondern such tiber 
das Zusammenspie l  yon Umwel tva r i a t ion  und  gene- 
t ischen Prozessen in den Popu la t ionen  gewonnen 
werden. Art  und  Ausmal3 der genet ischen Varia t ion 
und  Kovar i a t ion  in den Herkt inf ten,  Fes ts te l lung 
yon Art,  R ich tung  und  Intensit~tt  der nat i i r l ichen 
Auslese, Bedeu tung  yon Zuf~illigkeiten fiir die Diffe- 
renzierung von Herkt inf ten  sowie der Grad der Ko- 
adap ta t ion  beim Vergleich ent fern terer  Herki inf te  
stellen die Popu la t ionspa ramete r  dar, an denen der 
Fors tpf lanzenzt ichter  interessier t  ist, wenn  er die 
Erfolgsaussicht  bes t immte r  Phasen  eines Ztichtungs-  
programms einschS, tzen will. 

Zur  E r l~u te rung  wurden  Ergebnisse zweier Her- 
kunf tsversuche  mi t  Bi rken verwendet .  Es wird dar- 
auf hingewiesen, dal3 es no twendig  ist, Modelle und  
Verfahren zu entwickeln,  die ftir die Verh~iltnisse in 
den W a l d b a u m p o p u l a t i o n e n  passen und  den Schwie- 
r igkei ten beim Exper imen t i e ren  mi t  B~iumen Rech- 
Hung tragen. 
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Aus dem Inst i tut  fiir Pflanzenziichtung Grof3-Liisewitz 
der Deutschen Akademie der Landwirtschaftswissenschaften zu Berlin 

Das Resistenzverhalten einiger Kartoffelsorten gegen/iber dem S-Virus 
und die M6glichkeit der S-Virussanierung in der Kartoffelerhaltungszucht 

Von M, SCHOLZ 

Einlei tung 

Die Aufgabe der Kartoffelerhaltungszucht besteht 
in der Erzeugung von leistungsfiihigem Pflanzgut fiir 
die weitere Vermehrung. 

Zweck des Zuchtaufbaues ist die Eliminierung aller 
viruskranken Stauden und Klone sowie die Entfer- 
nung aller dem Typ  nicht entsprechenden Formen 
(ScmcK und HoI, I~E, 1962 ). Die Forderung, s~imt- 
liches viruskranke Material ftir den weiteren Zucht- 
aufbau auszuschlieBen, beinhaltet  aueh die Beseiti- 
gung der latent mit  Virus verseuchten Klone, deren 
Nachweis durch die Einftihrung des serologischen 
Testes in die Kartoffelztichtung serienm~tBig mSglich 
geworden ist. 

Die Entdeckung des Kartoffel-S-Virus stellt der 
Kartoffel-Neu- und Erhaltungsztichtung neue Pro- 
bleme. Es ergibt sich die Frage, ob alle in den Kar- 
toffeln vorhandenen Viren generell zu bek~impfen 
oder ob je nach der Aggressivit~tt des Virus unter- 
schiedliche MaBnahmen, yon denen noch ein 6kono- 
mischer Nutzen zu erwarten ist, durchzuftihren sin& 

Die Untersuchungen yon BRUST 0952), MONSTER 
und PELET (1954), GABRIEL und ROZTROPOWICZ (1959) 
tiber die Ertragsbeeinfiussung des S-Virus zeigen, 
dab eine Ertragsminderung von 5 - -2o% auftritt .  
SC~OLZ (1962) konnte ftir das Gebiet der DDR eine 
Ertragsdepression von 1 ~ o  im Mittel aller Sorten 
und Anbauorte nachweisen. Dazu kommt,  dab 
der Sttirkegehalt der Kartoffeln durch das S-Virus 
negativ beeinfluBt wird (ScI~OLZ, 1964). Die ertrags- 
mindernde Wirkung des S-Virus kommt  nach den 
angeffihrten Versuchsergebnissen etwa der Ertrags- 
minderung durch das Kartoffel-X-Virus gleich. Von 
diesem Gesichtspunkt w~ire die S-Virussanierung bet 
allen verseuchten Sorten zweckm~il3ig und der Ein- 
satz der Neuziichtung zur Schaffung S-Virus resi- 
stenter Formen notwendig. 

Die Schwierigkeit, diese Aufgabe zu I6sen, besteht 
darin, dab das S-Virus im Weltkartoffelsort iment 
tiberwiegend latent  verbreitet  und dab kaum Zucht- 
material  mit  hoher S-Virusresistenz vorhanden ist. 

In den nachfolgenden Untersuchungen sind ver- 
schiedene Anbaustufen auf ihre S-Virusverseuchung 
gepriJft worden, um daraus Schlul3folgerungen ftir 
die zweckmiKlige Form der S-Virussanierung in der 
Kartoffelerhaltungszucht ziehen zu k6nnen. Des 
weiteren sollte untersucht werden, ob ein unterschied- 
liehes Resistenzverhalten der Sorten gegentiber die- 

sere Virus vorhanden ist, das dutch Kombinat ion 
wetter vererbt wird. 

Versuchsdurchf i ihrung und Ergebnisse  

Der serologische Test wurde nach der yon VAN 
SLOGTZREN (1955) beschriebenen Mikro-Pr~izipita- 
t ionsmethode vorgenommen. Dabei wurde das l~Tber- 
giet3en der Tropfen mit Paraffin61 uuterlassen. U m  
der Austrocknung vorzubeugen, wurde der Saft- und 
Serumanteil  erh6ht (Itir 8o--1 GO Teste 1 nil Serum). 
Das fiir die Teste ben6tigte S-Anti- und Normalserum 
wurde im Inst i tu t  Itir Pflanzenziichtung GroB-Lfise- 
witz hergestellt. Far  die Serumbereitstellung danke 
ich Herrn Dr. HA.~AN~*. 

Alle durchgefiihrten Untersuchungen wurden im 
Inst i tut  fiir Pflanzenztichtung GroB-Liisewitz und 
der Zuchtabtei lung des VEG Saatzucht Btitow vor- 
genommen. 

1. S - V i r u s v e r s e u c h u n g  v e r s c h i e d e n e r  
A n b a u s t u f e n  

196o/61 wurden mehrere Sorten und deren Anbau- 
stufen auf ihre S-Virusverseuchung untersucht. Das 
daftir ben6tigte Pflanzenmaterial  wurde aus Augen- 
stecklingsproben verschiedener Herkfinfte entnom- 
men. Die Ergebnisse sind in den Tabellen 1 und 2 in 
absoluten und Prozent-Zahlen dargestellt. Die Olie- 
derung der Soften erfolgte nach der prozentualen 
Verseuchung der Anbaustufe Elite (E). Danach 
s tem in beiden Untersuchungsjahren die Sorte Ora 
an erster und Merkur an letzter Stelle. Die Versuchs- 
ergebnisse von 196o konnten, yon geringen Abwei- 
chungen abgesehen, 196~ best~itigt werden. Die 
Rangfolge der Sorten ist gleichzusetzen mit  ihrem 
Resistenzverhalten gegentiber dem S-Virus, da die 
Anbaustufe E durch keinerlei Teste auf S-Virus 
beeinfluBt wurde. Der Einflu[3 des Vermehrers durch 
eine m6gliche visuelle Selektion ist nach den Unter- 
suchungsergebnissen der Anbaustufe E bet Friih- 
m611e und Aquila nicht gegeben. DaB dieser EinfluB 
im Zuchtgarten m6glich ist, zeigt' die vergleichsweise 
angeftihrte prozentuale Verseuchung der Zucht- 
garten-Elite (Zg. E). Sie ist im Vergleich zur E bet 
allen geprtiften Sorten bedeutend geringer, aueh bet 
solchen Sorten wie z. B. Fink, Apollo, Vera, Sperber 
und Merkur, bet denen die S-positiven Klone ftir den 
weiteren Zuchtaufbau nicht durch den serologischen 
Test entfernt wurden. 


