DER ZUCHTER

34. BAND

1964

HEFT 5

Herkunftsversuche fir Zwecke der Forstpflanzenziichtung,
erlautert am Beispiel zweier Modellversuche

Von K. STERN¥

Mit 4 Abbildungen

1. Die genetische Variation der natiirlichen
Waldbaumpopulationen als Grundlage einiger
Zichtungsverfahren

In den letzten Jahrzehnten hat die Zichtungs-
forschung eine Reihe von Verfahren erarbeitet, die
das Ziel haben, gewisse Voraussagen iiber den Erfolg
bestimmter Ziichtungsverfahren oder einzelner MaB3-
nahmen zu machen, welche im Zusammenhang mit
einem Ziichtungsprogramm 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-
pilanzen sind solch schwierige Objekte. Hohe Kosten
fiir die Anzucht jedes Individuums verteuern und
lange Zeitraume zwischen den Generationen behin-
dern hier die Ziichtungsarbeit in so hohem MaBe,
daB man auch heute noch vielfach einer gewissen
und durchaus nicht unberechtigten Skepsis gegen-
iiber der Forstpflanzenziichtung begegnet, obgleich
andere Voraussetzungen, z. B. die genetische Varia-
tion der Baumarten, nachgewiesenermaflen giinstig
sind, Im folgenden soll deshalb versucht werden, die
Moglichkeiten zur Anwendung der Ziichtungsplanung
dienender Verfahren in einer so komplexen Situation
darzustellen, wie die natlirlichen Populationen der
Baumarten sie darbieten. Insbesondere soll versucht
werden, der bedeutenden genetischen Variation zwi-
schen ,,Herkiinften” Rechnung zu tragen, die hier
als autochthone Unterpopulationen (WRIGHT 1931)
oder Lokalpopuiationen aufgefalt werden.

Uber die genetische Variation der Mittel solcher
Unterpopulationen wird schon seit rund zoo Jahren
experimentell gearbeitet. Einen historischen Uber-
blick hiertiber gibt LANGLET (1964). Der gleiche Ver-
fasser hat auch die Ergebnisse der Herkunftsversuche
mit Waldbdumen bis 1938 zusammengestellt (Laxc-
LET 1938) sowie die bestehenden Konzeptionen dieses
Forschungszweiges kritisch gepriift (LANGLET 1963).
In diesen 200 Jahren wurde ein umfangreiches Be-
weismaterial zusammengetragen. Wir wissen heute
jedenfalls mehr tiber Art, Ursachen und AusmaBl der
genetischen Variation zwischen den Unterpopulatio-
nen als tiber die Verhdltnisse innerhalb derselben.
Das Ziel der folgenden Ausfiihrungen kann es also
nicht sein, dieses Material erneut zu sichten und

* Gegenwirtige Anschrift: Skogshégskolan, Genetiska
Institutionen, Stockholm 50.

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

2. Die herkémmliche Ndherung zur Beschreibung
und Erklirung des Variationsmusters
der genotypischen Mittelwerte von Herkiinften:
Genokologie

Fast jedes der bisher bekanntgewordenen Ergeb-
nisse von Herkunitsversuchen 148t bestimmte Gesetz-
miBigkeiten der geographischen Verteilung der in
vergleichenden Anbauten gefundenen Herkunfts-
mittel erkennen, die als Variationsmuster der betref-
fenden Art oder Population bezeichnet werden. Bei
Kenntnis dieses Variationsmusters kénnen der Forst-
pilanzenziichter nund der praktische Forstwirt Vor-
aussagen iiber gewisse Eigenschaften 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. Variationsmuster der Umwelt

Als Hauptursache fir 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-
schaft sind durch das Klima und die Bodenbeschaf-
fenheit vorgegeben, aber auch durch andere Mitglie-
der der dort zu {findenden Pflanzengesellschaft
(GusTAFssON 1951 u.a.). Die Umwelt besteht also
jeweils aus vielen Komponenten, die jede fiir sich
oder zusammen variiert werden kénnen. Einen Satz
von Umweltbedingungen, der einer bestimmten
Unterpopulation einer Art Voraussetzungen fiir eine
dauernde Existenz bietet, bezeichnet man als die
dkologische Nische der betreffenden Unterpopula-
tion. Eine Art kann in der Regel unter verschiedenen
Umweltbedingungen vorkommen und folglich ver-
schiedene dkologische Nischen okkupieren. Die 6ko-
logische Nische wird nicht von allen Autoren gleich
definiert. Man findet Erérterungen hieriiber in allen
modernen Lehrbiichern der Okologie, z. B. bei
CLARKE (1954).
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Man kann der Meinung sein, daBl 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,
miifiten jeweils etwas qualitativ Verschiedenes dar-
stellen. Spricht man dagegen von den Umwelt-
bedingungen allgemein, so sieht man sofort, daB in
einzelnen Komponenten der Umwelt quantitative,
oft kontinuierliche Uberginge zwischen den Umwel-
ten bestehen, wihrend sie in anderen Fillen abrupt
oder gar alternativ sein mégen. Das sind die beiden
Grenzfille fiir die Variation einzelner Komponenten
der Umwelt. Sie konnen — fiir verschiedene Umwelt-
komponenten — zusammen vorkommen und, wenn
sie iiber natiirliche Auslese verschiedene Merkmale
betreffen, kontinuierliche geographische Variation
urid diskontinuierliche nebeneinander bedingen und
aufrecht erhalten. Klimakomponenten wie Tages-
linge, Mitteltemperaturen o. 4. variieren meist kon-
tinuierlich, wiahrend edaphische Milieukomponenten
oder biotische (z. B. Vorkommen konkurrierender
Arten) oft ausgeprigt diskontinuierlich variieren,

2.2. Typen adaptiver Variation der Mittel
von Unterpopulationen: Klin und Okotyp

Die in vergleichenden Anbauversuchen mit Nach-
kommenschaften von Unterpopulationen einer Baum-
art gefundenen Unterschiede der Mittelwerte der
Unterpopulationen fiir verschiedene Merkmale kon-
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 dhnliche Kontinuitit auch im genetischen Varia-
tionsmuster der im Zusammenhang mit diesen Kom-
ponenten der Auslese unterworfenen Merkmale ein-
stellen. Umgekehrt sollten Diskontinuitdten der
Umwelt in diskontinuierlichen genetischen Varia-
tionsmustern resultieren (LANGLET 1936). In der
Natur hat man beides gefunden. Nach TURESSONS
(1922a, b) Vorschlag werden diskrete Rassen, wie sie
bei diskontinuierlicher Varjation der Umwelt erwar-
tet werden, als Okotypen bezeichnet. Fiir Gradien-
ten in der genetischen Variation der Unterpopulatio-
nen hat HUXLEY (1040, 1942 und frither) die Bezeich-
nung Kline in Vorschlag gebracht. Beide Termini
sind bis in die jiingste Zeit Gegenstand von Kontro-
versen gewesen. Es ist deshalb angebracht klarzu-
stellen, welche Gesichtspunkte fiir Beibehalten beider
sprechen und was in den folgenden Ausfithrungen
darunter verstanden wird, denn es hat den Anschein,
als ob der Hauptgrund fiir die bestehenden Meinungs-
verschiedenheiten in den verschiedenen Zielen der
mit dem genetischen Variationsmuster beschiftigten
Wissenszweige zu suchen ist.

Man kann die hierhergehdrenden Fragestellungen
grob etwa wie folgt klassifizieren:

a. Rein praktische, mit der wirtschaftlichen Aus-
nutzung der genetischen Variation in direktem Zu-
sammenhang stehende, wie ziichterische Auswahl
zwischen und in Herkiinften oder Auswahl der besten
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Herkunft fir direkten Einsatz in der praktischen
Forstwirtschaft.

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

¢. Fragen im Zusammenhang mit der Erkldrung
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
stehen miissen, wahrend man die taxonomischen
Untersuchungen als der Klirung vorwiegend akade-
mischer Fragen dienend auffassen kénnte.

Die genokologische Forschungsrichtung nun hat
in der Vergangenheit vorwiegend beschreibend ge-
arbeitet. Als Erkldrung der gefundenen und be-
schriebenen Okotypen oder Kline geniigte die An-
nahme natiirlicher Auslese, ohne daf versucht wurde,
das der Auslese zugrunde liegende Zusammenspiel
von genetischen Mechanismen und Umwelten zu er-
kldren. Wir werden sehen, dafl die Bericksichtigung
auch dieser Fragen zu einem besseren Verstindnis
der Bedeutung des genetischen Variationsmusters
einer Art fithren kann und ebenso zu einem besseren
Verstiandnis des Inhalts solcher Begriffe wie Okotyp
und Klin.

Der Okotyp war bei TURESSON (1922a, b) urspriing-
lich eine Bezeichnung fiir morphologisch distinkte
Unterpopulationen, deren besondere Merkmalspra-
gungen deutlich adaptiv waren. TURESSON hat selbst

" die Moglichkeit des Vorkommens klinaler Variation

nicht ausgeschlossen (TureEssoN 1936). Auch hat er
selbst bereits Parallelen zwischen Subspecies und
Okotyp gezogen, Termini, die spiter von anderen
Autoren gleichsinnig verwendet wurden (vgl. Crav-
SEN 1951). Hieraus geht hervor, daB man Okotypen
auch als der Verfeinerung taxonomischer Systeme
dienend auffassen kann, wenn man es vorzieht, das
Variationsmuster in der herkémmlichen Weise der
Taxonomen zu beschreiben. Auf forstlichem Gebiet
hat vor allem CRITCHFIELD {1g57) auf diese Méglich-
keit aufmerksam gemacht und hervorgehoben, dafBl
die diskrete Einheit des Okotyps den Zielen des
Taxonomen dienlicher ist als eine Beschreibung des
Variationsmusters unter Verwendung von Regres-
sionstechniken (Kline). Auch CALLAHAM (1957) be-
fiirwortet eine ,,experimentelle Taxonomie™ bei den
Waldbaumarten. Seine Auffassung, diese sei ,,mehr*
als Herkunftsversuche, darf allerdings nicht unwider-
sprochen bleiben. Experimentelle Taxonomie ist
sicherlich nicht mehr, wohl aber in der Zielsetzung
etwas anderes als die herkémmliche Art der Her-
kunftsversuche mit Baumarten.

Dafl die Aufteilung einer Art in morphologisch
unterscheidbare Okotypen in vielen Fillen proble-
matisch ist, hat vor allem BOCHER (1949) hervor-
gehoben. Er findet in seinem Versuchsmaterial, dafl
fast alle genetische Variation zwischen Unterpopula-
tionen klinal ist, zieht es aber dann fiir taxonomische
Zwecke aus Griinden der Einfachheit doch vor, will-
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kiirliche Okotypen auszuscheiden, die er durch
Merkmalskombinationen und -hidufigkeiten be-
schreibt. Vom Standpunkt des Taxonomen ist dies
Verfahren sicherlich vertretbarl. Ob es allerdings
den berechtigten Forderungen LUNDEGARDHS (1931)
an die ,,experimentelle Okologie'* gerecht wird, muf3
bezweifelt werden. Von diesem Wissenszweig fordert
LUNDEGARDH, daBl er in erster Linie die von der
natiirlichen Auslese betroffenen, also mit groBer
Wahrscheinlichkeit adaptiven, d. h. zur Anpassung
beitragenden Merkmale zeigt, um die Anpassung
selbst und die damit zusammenhingenden Fragen
besser verstehen zu kénnen. Das erreicht man zwei-
fellos besser durch Herausarbeiten der Abhiangigkeit
der Pragung einzelner Merkmale von Milieufaktoren,
also durch Darstellung der Kline. Fiir die Zwecke
der Forstpflanzenziichtung ist die ,,experimentelle
Okologie“ sicher wichtiger als die ,,experimentelle
Taxonomie. Auch GREGOR und WaTsox (1961}, in
deren Material Trends ebenfalls hdufiger sind als
Diskontinuitidten, finden, daBl erstere mehr zum Ver-
standnis der Auslese beitragen.

Andererseits bezeichnet GREGOR (1944) jede Ver-
haltensweise als dkotypisch, die als adaptiv gedeutet
werden kann, also mit irgendwelchen Umweltvariab-
len korreliert ist. Dann, so meint GREGOR, kénnte
der Term Okotyp auch auf Unterpopulationen ange-
wendet werden, die einen bestimmten Abschnitt eines
Klins decken. Er kommt damit zu einer dhnlichen
Meinung, wie sie bereits FAGRI (1937) vertreten hat.
Dieser ist der Ansicht, daB bei kontinuierlicher Varia-
tion des Milieus oder einzelner Komponenten des
Milieus und parallelgehender Auslese die kontinuier-
liche, adaptive Merkmalsvariation von der Defini-
tion des Okotyps mit erfaBt sei. STEBBINS (19350)
und — auf forstlichem Gebiet — NIENSTAEDT (1960)
fithren in Weiterfithrung 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, daf3 dies nicht
nur unnétig, sondern auch der Sache unzutriglich
ist, weil man dadurch die eingefithrten und klaren
Bezeichnungen der beiden Grenzfille abschafft. Dal
diese vom Standpunkt der Populationsgenetik etwas
Grundverschiedenes darstellen, wird in einem spi-
teren Abschnitt gezeigt werden. Hier sei nur auf
den Sachverhalt verwiesen.

Unterschiede zwischen Unterpopulationen kénnen
auch aus anderen Ursachen entstehen als aus Aus-
lese allein. Das kann zu sowohl den dkotypischen
wie den klinalen Variationstypen nahestehenden Ver-
héltnissen fithren. GILMOUR und GREGOR (1939)
haben durch ihre Dem-Terminologie eine Méglichkeit
geschaffen, auch dies durch Wahl einer passenden

1} Welche gedanklichen Schwierigkeiten der Taxonom
bei dem ihm ungewohnten Denken und Arbeiten in und
mit mehrdimensionalen Regressionssystemen haben mag,
erhellt eine Feststellung bei CLAUSEN (1951). Dort wird
das Klin-Konzept als unbrauchbar abgelehnt, weil es
vorkomme, daf ein Individuum einer bestimmten Unter-
population gleichzeitig in einem Merkmal zum einen, in
einem anderen einem zweiten Klin zugeordnet werden
kénne! Inwieweit dies auch hinsichtlich verschiedener
Okotypen gilt, die ja meist ebenfalls erhebliche individuelle
Variation aufweisen, bleibt offen.
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Zusatzbezeichnung zu beriicksichtigen. Diese Ter-
minologie hat jedoch einige schwerwiegende Nach-
teile. Einmal fithrt ihre konsequente Anwendung zu
monstrosen und schwer verstandlichen Wortgebilden.
Weiter diirften die Ursachen fiir die Differenzierung
einer bestimmten Unterpopulation nicht immer so
klar sein, daBl man sie gebiihrend und erschépfend
durch eine oder mehrere Zusatzbezeichnungen an-
geben kann, und schlieBlich kénnen die Differenzen
in verschiedenen Merkmalen verschiedene Ursachen
haben, so dafl man von Rechts wegen auch noch
angeben miiBlte, welches Merkmal gemeint ist. Eine
allgemein gehaltene Umschreibung des gefundenen
oder vermuteten Sachverhalts diirfte deshalb die
gleichen oder bessere Dienste leisten.

Wir umgehen diese nomenklatorischen Schwierig-
keiten, indem wir im folgenden WRrIGHTs (1931) Term
,,Unterpopulationen’ verwenden. Dieser bezeichnet
nichts weiter als eine Gruppe von Individuen der
gleichen Art, die als Gruppe in irgendeiner Beziehung
zur Evolution der Art stehen. In der Forstgenetik
diirfte es sich dabei meist um lokale Populationen
handeln. Die Bezeichnung Unterpopulation stellt die
Beziehungen unserer Erérterungen zur Populations-
genetik heraus.

Versucht man das Ergebnis der in der Vergangen-
heit gefithrten Diskussionen um die Bezeichnung und
Erklarung des genetischen Variationsmusters der
Mittel von Unterpopulationen in zwel Sdtzen zusam-
menzufassen, so kommt man etwa zum folgenden
SchluB: Das Konzept des Okotyps ist fiir den Taxo-
nomen attraktiver, weil es besser in sein allgemeines
System palBt und bequemer (fiir seine Zwecke) anzu-
wenden ist, Die Beschreibung des Variationsmusters
mit Regressionstechniken andererseits gibt, wo kli-
nale Variation vorliegt, tiefere Einblicke in die
Zusammenhidnge und erdffnet damit Moglichkeiten
flir ein besseres Verstindnis der genetisch-tkologi-
schen Beziehungen. Der Okotyp ist also besser ge-
eignet fiir die Zwecke der experimentellen Taxono-
mie, das Klinkonzept in geeigneten Fillen fiir die
der experimentellen Okologie.

2.3. Experimentelle und biometrische
Verfahren zur Beschreibung des Musters der
adaptiven genetischen Variation der Mittel

von Unterpopulationen

Es gibt Fille, in denen man durch Hiufigkeits-
zdhlungen in den Populationen selbst zu Vorstellun-
gen iiber das Variationsmuster kommen kann, etwa
bei in Abhingigkeit von Umweltkomponenten wech-
selnden Hiufigkeiten von Genen mit Effekten, die
grof} genug sind, um ihre Triger einwandfrei zu iden-
tifizieren — Polymorphismen — oder bel wechseln-
den Hiufigkeiten von Chromosomenstrukturen —
Chromosomenpolymorphismen. Sowohl das Studium
der Polymorphismen, vor allem bei Lepidopteren
{(Zusammenfassung bei ForD 1953) und Schnecken
(LAMOTTE 1951), wie der Chromosomenpolymorphis-
men, vor allem bei Drosophila-Arten, erstmalig in
groBerem Mallstab bei Doszmansky und ErLing
(1944), haben wesentlich zum Verstindnis von Ur-
sachen und Eigenschaften verschiedener Typen von
genetischen Variationsmustern beigetragen. Beziig-
lich Planung und Auswertung der Stichproben fiir
derartige Untersuchungen muB auf die Literatur ver-



K. STERN: Der Ziichter

Tabelle 1. Regressionsanalyse, Hevkunftsversuch Bi 23 (Betula japonica).
: Geographische Breite (1)
: Geographische Breite und Léinge (1 und 2)
: Geographische Breite und Linge, Hohe i1, d. M. (1, 2 und 3}
: Geographische Breite und Linge, Hohe . d. M., mittlere Jahrestemperatur (1, 2, 3 und 4)
: Geographische Breite und Linge, Hohe 1. d. M., mittlere Jahrestemperatur und Niederschlag als 8kologische Variable {1, 2, 3, 4 und 5)

oMo o

Regressionskoeffizienten und Bestimmtheiten zu Merkmalen 1— 35, Fillen:

Merkmal Skol. Variable a l b \ c ‘ d | .
: | \

: Austrieb 1961 1 —0,16852 —0,33544 —0,28709 = —0,23051 ! —0,23940
2 +0,32639 +0,33290 | +40,32867 +0,27471
3 +0,00333 | +0,00444 --0,00322
4 " --0,08162 +0,06843
5 : —0,001064

Bestimmtheit %, 32,3 38,4 39,0 40,6 i 40,8
: Austrieb 1962 1 - 0,14031 —0,35401 —0,19160 —0,15037 —0,14756
2 +0,41903 -+0,44100 +0,43791 = +0,45499
3 +0,01122 +-0,01203 -4-0,01242
4 +0,05948 | -+0,06365
5 +0,00051

Bestimmtheit 28,2 40,8 49,2 50,3 50,3
: AbschluB3 1960 1 —o0,29301 | —0,24980 —0,34167 —0,32604 —0,30858
2 —0,08448 | —0,00687 —0,09804 --0,00792
3 —0,000632 —0,000602 —0,00362
4 -+0,02250 +0,04845
5 +4-0,00321

Bestimmtheit 76,3 76,6 78,3 78,4 i 79,0
: Abschlufl 1961 1 —0,24888 —0,13648 —0,33164 —0,36921 —0,35006
2 —0,21978 —0,24607 —0,24326 —0,12704
3 —0,01343 —0,01417 —0,01155
4 —0,5420 —0,02580
5 —+0,00353

Bestimmtheit 47,1 48,9 55,3 55,8 56,4
. Rostbefall 1 -+0,04681 -+0,03911 -+0,05286 -+0,00454 +0,06294
12.9. 1960 2 +0,01506 -+0,016091 +0,01604 +0,00633
3 -+0,00005 -+0,00118 --0,00096
4 -+0,01686 +0,01449
5 —0,00029

Bestimmtheit 39,6 39,8 40,6 41,7 41,8
: Rostbefall 1 +-0,03414 -+0,03403 ~+0,05007 +0,04958 +0,04786
2g. 9. 1960 2 +o0,00056 | --0,00272 +0,00276 —0,00771
3 -+-0,00104 -+ 0,00109 ~+0,00085
4 —0,00070 —0,00326
5 —0,00032

Bestimmtheit 31,2 31,2 32,7 32,7 32,8
2. Rostbefall 1 -+-0,07704 -+0,11256 +0,14950 -+0,15996 +0,15827
24. 8. 1961 2 —0,06944 —0,00447 —0,06525 —0,07554
3 +0,00254 +0,00274 +0,00252
4 +o0,01510 +0,00126
5 —0,00031

Bestimmtheit 46,3 48,2 . 50,6 51,0 51,0
: Blattbrand 1960 1 -+0,02149 —0,04064 —0,07983 —0,07645 - 0,07075
. 2 +0,12148 +0,11620 +0,11595 -+0,15052
3 —0,00270 : —0,00263 —0,00185
4 - +0,00487 -+-0,01332
5 +0,00105

Bestimmtheit 6,4 16,6 21,3 21,3 . 21,4
: Par. § 1961 1 —0,00668 —0,00075 —0,00246 -+0,00069 -+0,00103
2 - 0,009094 —+0,01051 +0,01028 +0,01231
3 -+ 0,00029 +0,00036 -+0,00040
4 -+0,00455 -+0,00505
5 --0,00006

Bestimmtheit 0,8 2,5 4,0 5.4 5.4
: Par. B 1961 1 —0,05816 —0,22378 —o0,21713 | —0,20198 —0,20825
2 +0,32385 =0,32475 -+0,32362 | +0,28554
3 -+ 0,00046 --0,00076 —0,00010
4 . -+0,02186 +0,01256
5 1 . —0,00116

Bestimmtheit | 2,7 3 6,9 6,9 7,0 7,1
: Zuwachs 1961 und 62 1 | —2,14069 —1,60831 —5,20495 | —6,31709 — 5,60999
2 —1,04097 —1,52500 —1,44244 | +2,84854
3 | . —0,24757 —0,26939 —0,17249
4 1 ! —1,60440 —0,55580
5 : -+0,13018

Bestimmtheit 14,7 14,9 24,1 ‘ 25,8 29,5
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Tabelle 1 (Fortsetzung)

Merkmal ! 6kol. Variable a b l c } d e
|

17: Wachstum bis 1962 1 —2,52606 —2,11290 —%7,60473 | —10,04846 —0,09182
2 —0,80786 —1,54786 —1,36511 +4,44014
3 —0,37802 —0,42596 —0,29487
4 —3,52538 | —2,10673
5 +0,17613

Bestimmtheit 9,5 9,5 . 19,4 23,3 26,4
18: Lidnge des Blattstiels 1 —0,02148 —0,02911 ~0,04539 —0,04684 —0,04996
2 +0,01537 -+0,01318 40,01328 | —0,00567
3 —0,00112 —0,00115 | —o0,00153
4 —0,00208 | —0,00671
5 | —o0,00058

Bestimmtheit 26,8 27,4 31,0 31,0 P32,3
19: Lidnge der Blattspreite 1 +0,00063 --0,00170 —0,03637 —0,02265 | —0,01452
2 -+0,01549 +0,01036 +-0,00934 +0,05867
3 —0,00262 —0,00235 —0,00124
4 ‘ -+0,01979 +0,03184
5 +0,00150

Bestimmtheit ‘ 1,5 1,7 6,8 8,1 10,5
20: Breite der Blattspreite 1 | —0,00032 —0,01773 —0,05619 —0,05639 —0,05519
2 -+0,03404 +0,02886 --0,02888 +0,03616
3 —0,00265 —0,00265 —0,00249
4 —0,00029 -+0,00149
5 ; -+0,00022

1,4 9,5 9.5 9,6

Bestimmtheit . 0,0

wiesen werden, insbesondere auch auf die zur Human-
genetik. Dabei sind jedoch bei Anwendung auf
Populationen von Waldbaumen 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 kénnen nur in vergleichen-
den Anbauversuchen geklirt 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, mul man
seine Prigung in vergleichenden Versuchen oder die
ausgezihlten Genfrequenzen mit irgendwelchen Kom-
ponenten der Umwelt korrelieren konnen. Es hat
sich herausgestellt, daB bei Waldbdumen Klima-
unterschiede zwischen den Herkunftsorten fiir den
groBten Teil der so erfaBbaren adaptiven, genetischen
Variation verantwortlich sind. Man bendtigt deshalb
in erster Linie die Klimadaten der Herkunftsorte.
Diese Daten miissen hinreichend lange Zeitriume
reprasentieren und von nahegelegenen Klimastatio-
nen stammen, um hinreichend zuverldssig zu sein.
Da jedoch in vielen Teilen der Welt das Netz der
Klimastationen zu weitmaschig und zu jung ist, um
auch feinere Unterschiede aufdecken zu kénnen, ist
es oft besser und ausreichend, mit den wichtigsten
Klimavariablen korrelierte geographische Variable
zu verwenden, wie geographische Breite und Linge
oder Héhe tiber dem Meer. Weiter ist zu bedenken,
dafi langfristige Klimaschwankungen und zu kurze
Generationsfolgen oder auch Heterogenitiit des Mikro-
milieus bei den Waldbdumen das Einpendeln der
Unterpopulationen in die ideale Gleichgewichtslage
verhindern. Schon aus diesem Grund wird es sich
oft um relativ grobe Schitzungen handeln.

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

des edaphischen oder biotischen Milieus nachzuwei-
sen und ihren Anteil an der genetischen Variation
einzuschitzen. Zwar weil man, daBl es — im Sinne
geographischer Variation — ,,dkotypische’ Korre-
lationen zwischen Bodeneigenschaften und physiolo-
gischen Eigenschaften zumindest bei einigen annuel-
len und perennierenden Pflanzenarten gibt (vgl.
MELCHERS 1939, SNAYDON 1962, ELLENBERG 1058
u.a. fir Korrelationen zum Bodentyp, SNavpon
und BraDSHAW 1962a, b fiir Korrelationen zu ein-
zelnen Mineralkomponenten des Bodens), aber man
weill andererseits nichts dariiber, ob solche Korrela-
tionen erhebliche Beitrige zur genetischen Variation
auch der Waldbaumarten leisten. Kiirzere Genera-
tionsfolgen am Herkunftsort und oft auch mehr aus-
geprigte 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, diirfte anderer-
seits auller Frage stehen, denn alle Untersuchungen
hiertiber mit fremdbefruchtenden Arten haben ge-
zeigt, daB es in den Populationen stets potentielle
genetische Variabilitit gibt, die eine Anpassung auch
an extreme Verhiltnisse gestattet, und daB die phy-
siologischen Merkmale, die fiir die Anpassung aus-
schlaggebend sind, oft in einfachster Weise vererbt
werden (vgl. DESSUREAUX 1939 u. a.).

Ebensowenig weill man bei den Baumarten iiber
die Bedeutung der Konkurrenz mit anderen Arten
fur die genetische Variation der Unterpopulationen.
Nachdem TANSLEY (1917) erstmalig die Bedeutung
des Milieus fiir den Ausgang der Konkurrenz zwischen
zwei Pflanzenarten gezeigt hat und MOORE (1950)
dies fiir Waldbdume experimentell bestitigte, haben
ELLENBERG (1058) und SNnavDON (1¢62) auch die
Bedeutung der Konkurrenz zwischen verschiedenen
Genotypen der gleichen Art fiir die Anpassung an
verschiedene Bodentypen und damit fiir die Diffe-
renzierung von Unterpopulationen mnachgewiesen.
Eine Vielzahl dhnlicher Untersuchungen liegt bei
verschiedenen Tierarten vor (vgl. BircH 1g60 u. a.).
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Tabelle 2.  Regressionsanalyse, Hevkunfisversuch Bi 24 ( Betula maximowicsiana).

: Geographische Breite

: Geographische Breite und Linge

: Geographische Breite und Linge, Hohe i, d. M.

: Geographische Breite und Linge, Hohe i d. M., mittlere Jahrestemperatur

: Geographische Breite und Linge, Hohe . d. M., mittlere Jahrestemperatur und Nicderschlag als Skologische Variable

(o= e R on =]

Regressionskoeffizienten und Bestimmtheiten zu Merkmalen 1— 5, Falle:

Dex Ziichter

Merkmal &kol. Variable a b ] c d e
6: Austrieb 1961 1 —0,38404 —0,45573 [ —0,16692 —0,04235 —0,01093
2 +0,11637 | —0,00485 —0,00019 —0,01611
3 { +40,01393 --0,02018 +0,02150
4 ! +0,10138 +0,10520
5 —0,00001

Bestimmtheit 9%, 81,1 81,3 82,1 82,7 82,7
7. Austrieb 1962 1 —0,09128 —0,13269 +0,02450 -+0,04328 —0,00126
2 —0,00721 --0,00123 -+0,00194 --0,02451
3 +0,00758 +0,00852 -+0,00666
4 -+0,01528 -+-0,00088
5 - 0,00002

Bestimmtheit 58,9 60,0 62,8 63,0 63,0
8: AbschluB} 1960 1 —0,13854 —0,08634 —0,17969 —0,14882 -+0,00790
2 —0,08472 —0,04554 —0,04438 —0,12380
3 —0,00450 —0,00296 --0,00361
4 -+0,02513 +-0,04416
5 — 0,00007

Bestimmtheit 47,5 48,1 48,5 48,6 48,6
o: Abschlull 1961 1 —0,37974 —0,44840 —0,12548 —0,00888 —0,01204
2 . +0,11432 —0,02410 —0,01974 —0,01841
3 +0,01558 +0,02142 +0,02129
4 +0,09489 | +0,09451
5 0,00000

Bestimmtheit 80,4 80,7 81,6 82,2 82,2
10; Par.ﬁ 1961 L —0,02344 —0,01896 +0,01897 -+ 0,01260 +o0,00071
2 —0,00727 —0,02318 —0,02342 —0,01740
3 +0,00183 +0,00151 --0,00101
4 —0,00518 —0,00663
5 -+-0,00001

Bestimmtheit 574 57.5 60,0 60,2 60,2

11: Par. B 1961 1 —0,42693 —0,55827 —0,28412 —0,20852 —0,00401
2 +0,21317 +0,09811 -4-0,10003 —0,00271
3 +0,01323 -+ 0,01702 -+0,02559
4 +0,00153 +-0,08636
5 —0,00010

Bestimmtheit 65,4 66,0 66,4 66,6 06,6
12: Wachstum bis 1962 1 —0,90525 —0,04778 --10,83662 —11,41748 ~—0,14006
2 +0,06284 +8,82752 --8,80580 +2,04872
3 —0,29233 —0,32145 —0,16318
4 —0,47275 —0,93074
5 —0,00551

Bestimmtheit 3,1 8,2 10,4 10,5 10,5

13: Wachstum 1961 und 1962 1 —1,09317 —3,61986 —5,73080 —6,21390 +0,12534
2 +4,10108 -4-4,98704 -+ 4,96897 +1,75641
3 —0,10184 —0,12606 +0,13976
4 —0,39318 | +0,37662
5 —0,00302

Bestimmtheit 10,5 15,6 16,3 16,5 16,5
14: Liange des Blattstiels 1 —0,00089 -L0,00733 —0,00616 —0,02311 — 0,00004
2 —0,01044 —0,00478 —0,00542 —0,01711
3 —0,00065 - 0,00150 -—0,00053
4 —0,01380 —0,01100
5 —0,00001

Bestimmtheit 0,1 0,4 0,6 2,4 2,4
15: Léange der Blattspreite 1 —0,01718 -+ 0,00401 —0,03184 —0,02004 —0,001094
2 —0,03488 —0,01934 —0,01890 —0,02808
3 —0,00173 —0,00114 —0,00038
4 -+0,00060 +0,01180
5 —0,00001

Bestimmtheit 5,6 6,4 6,8 7,0 7,0
16: Breite der Blattspreite 1 —0,002035 +0,02144 —0,00045 —0,00444 —0,00259
2 —0,03910 —0,02991 —0,03006 —0,03100
3 —0,00106 —0,00126 —0,00118
4 —0,00325 —0,00302
5 0,00000

Bestimmtheit 0,2 1,8 2,0 2,0 2,0
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Fisuer (1958) hat darauf aufmerksam gemacht, daB
die Konkurrenz zwischen verschiedenen Arten auch
eine gewisse Bedeutung fiir die genetische Variation
innerhalb der Unterpopulationen haben mufl, und
LErRNER und DEMPSTER (1962) konnten nachweisen,
daB, im gleichen Milien, die genetische Variation
innerhalb der Populationen entscheidend fiir den
Ausgang der Konkurrenz zwischen zwei Arten sein
kann., Aber auch hier wissen wir wiederum so gut
wie nichts iiber die Bedeutung dieser Verhiltnisse
fir das genetische Variationsmuster der Baumarten.

Wir wissen auch nicht, ob man diese Abhéngig-
keiten mit relativ einfachen Regressionstechniken
beschreiben kann, wie die Abhidngigkeiten von kli-
matischen Komponenten der Umwelt. Die in der
Vergangenheit und bis in die Gegenwart {iber Boden-
typ, Pflanzengesellschaft, Mischholzarten usw. der
Herkunftsbestinde gesammelten Daten, die mit-
helfen sollten, die adaptive Variation der Herkiinfte
mehr in den Einzelheiten studieren zu kdénnen, haben
bisher zu keinen klaren Beziehungen gefithrt. Jeden-
falls sind keine zuverldssigen Versuchsergebnisse
hieriiber bekannt geworden. Ohne hieraus Schluf-
folgerungen auf die Erfolgsaussicht kiinftiger Ver-
suche dieser Art ziehen zu wollen, veranlassen uns
diese Verhdltnisse doch, uns in der Hauptsache auf
die Abhdngigkeiten vom Klima zu beschrinken.

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

Betrachten wir daraufhin die Ergebnisse zweier
Herkunftsversuche mit Betula japonica und Betula
maximowicziana. 131 bzw. 110 Einzelbaumnach-
kommenschaften, verteilt auf 2o bzw. 15 Unter-
populationen aus dem japanischen Teil des Verbrei-
tungsgebiets beider Arten (Abb. 1) waren in Baum-
schulversuchen (4 Wiederholungen, 1o Pflanzen in
einer Reihe je Parzelle) vier Jahre lang beobachtet
worden. Die Tabellen 1 und 2 geben die Abhidngig-
keiten von 15 bzw. 11 Merkmalen, die in den beiden
Versuchen gefunden wurden und zur Herleitung der
klinalen Variation dienen kénnen.

Die am Kopf der Tabelle stehenden 6kologischen
Variablen und Regressionen bediirfen keiner Erliu-
terung. Das gleiche gilt fiur die Merkmale selbst,
aufler vielleicht fiir Blattbrand, worunter die Schi-
digung der Bldtter bet B. japonica wihrend einer
Periode heiBlen, trockenen Frihjahrswetters zu ver-
stehen ist, und Parameter B und f, die Parameter
der logistischen Wachstumsfunktion bedeuten. Sie
bezeichnen die Lage der Kurve des jahreszeitlichen
Hohenwachstums im Netz bzw. den Anstieg dieser
Kurve und wurden mittels Methode der kleinsten
Quadrate fiir das Jahr 1961 bestimmt.

Die Tabellen selbst geben die Regressionskoeffi-
zienten fiir die am Kopf aufgefiihrten Regressionen
an. Am Full jedes Abschnitts fiir ein Merkmal ist
jeweils angegeben, wieviel 9, der Varianz des Merk-
mals durch die betreffende Regression erklirt ist.

Herkunftsversuche fiir Zwecke der Forstpflanzenziichtung
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Abb. 1. Verteilung der Unterpopulationen der Herkunftsversuche mit
B. japonica {x ) und B, maximowicsiana ().

Diese ,,Bestimmtheit’ ist auf die Varianz der Mittel
der Einzelbaumnachkommenschaften bezogen und
kann als MaB} fiir die Giite der Anpassung des Kling
gewertet werden.

Fiir die einzelnen Merkmale liegen ganz unter-
schiedliche Verhéltnisse vor. Selbst Bonitierungen
des gleichen Merkmals in verschiedenen Jahren lie-
fern gelegentlich recht unterschiedliche Ergebnisse.
Hierzu wird noch einiges zu sagen sein. Weiter sind
Unterschiede in der Zunahme der Bestimmtheit bei
sukzessivem Einftihren neuer 6kologischer Variabler
vorhanden. Bei einigen erklirt schon die erste
(= geographische Breite) fast die gesamte feststell-
bare Abhingigkeit von den 6kologischen Variablen,
bei anderen leisten auch die anderen noch wesentliche
Beitrige.

Bei vergleichbaren Merkmalen sind die Verhilt-
nisse fiir beide Arten dhnlich, doch findet man bei
B. maximowicziana eine im Durchschnitt hohere
Bestimmtheit, und in der Regel ist bei dieser Art
auch schon durch die erste §kologische Variable eine
hinreichende Erkldrung der klinalen Variation er-
reicht.

Die Regressionskoeffizienten werden bei Herein-
nahme weiterer Okologischer Variabler z. T. erheb-
lich verdndert und kdnnen sogar die Vorzeichen
wechseln. Eine Erklidrung hierfiir findet man in den
Tabellen 3 und 4, in denen die einfachen Korrela-
tionskoeffizienten fiir alle Merkmale und die 6kolo-
gischen Merkmale angegeben sind. In beiden Fillen
sind alle 5 Okologischen Variablen untereinander
hoch korreliert. Selbst geographische Breite und
Linge weisen eine enge Korrelation aus, was natiir-
lich durch die Lage der japanischen Inseln erklirt
ist. Die anderen Korrelationen bediirfen keiner wei-
teren Erlduterung.

Diese Interkorrelationen der Skologischen Variab-
len, die wohl in allen Stichproben zu erwarten sind,
die der Einschétzung des genetischen Variations-
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Tabelle 3. Korrelations-
2 3 4 5 6 7 8 9 10
1 geogr. Breite in Breitengraden +0,0159x%  —0,0149%% —0,6978%xx —0,4963¥x —0,6991%¥X —0,5955Xx —0,8768xx —o0,6991xx --0,6263%x
2 geogr. Lange in Lingengraden —0,8483xx  —0,6283%%x —0,6579%xX —0,5184xX —0,3784xx —0,8258xx —0,6938%x $0,5019X%X
3 Héhe iiber dem Meeresspiegel in 10 m -+0,5803XX  +0,3442XX +0,6608xx 40,6537XX -0,7515%X +0,5380XX —0,5304%X
4 mittlere Jahrestemperatur °C +-0,1943%  -+0,5913%x +0,4526xX +0,0504XX +0,4720XX —0,3758xx
5 jahrlicher Niederschlag in c¢m +0,0917 —0,0247 +0,5415%x +0,5613XX —0,4060%X
6 Austrieb 1961 (Sortenmittel) +0,8660xx  +0,5684Xx +0,3390XX —0 1702
7 Austrieb 1962 (Sortenmittel) +0,4601XX  +0,2730XX —0,1921X
8 Abschluf 1960 (Sortenmittel} +0,8400%xx  —0,65793%
g AbschluB 1961 (Sortenmittel) —0,6623xx
10 Rostbefall 12. 9. 60 (Sortenmittel)
11 Rostbefall 29. .60 (Sortenmittel)
12 Rostbefall 24. 8. 61 (Sortenmittel)
13 Blattbrand 1960 (Sortenmittel)
14 Hohenwachstum 1961 (Sortenmittel)
Par.
15 Hohenwachstum 1961 (Sortenmittel)
Par. B
16 Zuwachs 1961, 62 (Sortenmittel)
17 Wachstum bis 1962 (Sortenmittel)
18 Linge des Blattstiels (Sortenmittel)
19 Linge der Blattspreite (Sortenmittel)
2 0 Breite der Blattspreite (Sortenmittel)
Tabelle 4. Korrelations-
2 3 4 5 6 7 8
1 geogr. Breite in Breitengraden +0,0567XX —0,9803xx —0,6234XX +0,8016x%x —0,9004XX —0,7674%% —0,6891xx
2 geogr. Lange in Lingengraden —0,9076XX —0,6602xx —0,8713xx —0,8466%x —0,7034XX —0,6822xx
3 Hohe tber dem Meeresspiegel in 10 m -+0,5336X% —+0,7776xx +0,9024xXX +0,7915%X +0,6575x%
4 mittlere Jahrestemperatur in °C -0,4640%XxX +0,5761%% --0,4297XX 4+ 0,40463%
5 jihrlicher Niederschlag in em +0,6715%x -+0,5801%X% 4 0,6415%%
6 Wachstumsbeginn 1961 in 3-Tages-
perioden ! +0,8674xx -+0,6282%x
7 Wachstumsbeginn 196z in 3-Tages-
perioden -+0,4240%x
8§ Wachstumsabschluf 1960 in 3-Tages-
perioden
9 WachstumsabschluB 1961 in 3-Tages-
perioden

10 Parameter 8, Héhenwachstum 1961
11 Parameter B, Hohenwachstum 1961
12 Wachstum bis 1662

13 Wachstum 1961 und 1962

14 Lange des Blattstiels

15 Linge der Blattspreite

16 Breite der Blattspreite

musters einer Art dienen, haben unerfreuliche Kon-
sequenzen, wenn man vermittels multipler Regres-
sions- oder Korrelationstechniken nach der oder den
dkologischen Variablen mit gréBter Bedeutung fiir
die natiirliche Auslese fragt oder wenn man auch nur
die Effekte der einzelnen &kologischen Variablen
getrennt ermitteln will. LANGLET (1936) hat im
Zusammenhang mit seinen eigenen Versuchen und
denen anderer Autoren (ENEROTH 1927, SCHOTTE
1923) diese Schwierigkeiten eingehend ertrtert und
die Konsequenzen angegeben, die sich hieraus fiir
die Untersuchung des Effekts von Systemen inter-
korrelierter Okologischer Variabler ergeben. Der
Brauchbarkeit von multiplen Regressionstechniken
sind hier recht enge Grenzen gezogen. Beziiglich der
mathematisch-statistischen Griinde hierfiir wird auf
geeignete Lehrbiicher der Statistik verwiesen.,

Giinstigere Verhdltnisse als in unserem Material
scheint KRIEBEL (1957) in seinen Experimenten mit
Acer saccharinum vorgefunden zu haben. Jedenfalls
ergeben die von ihm berechneten multiplen Regres-
sionen ein besseres Bild.

Matrizen von Korrelationskoeffizienten zur Ana-
lyse und Beschreibung der Abhidngigkeiten in Her-
kunftsversuchen haben zuerst WricHT und BULL
(1962, 1963) verwendet. Es mull erwartet werden,
daB bei vorwiegend klinaler Variation die meisten
Korrelationen auch der Merkmale untereinander
signifikant sind. Dies diirfte, geeignete Stichproben-
entnahme vorausgesetzt (s. unten), der Regelfall sein.
Abweichende Verhiltnisse sind V{. nur aus einem
Herkunftsversuch mit Larix leptolepis bekannt

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

Man kann ein System von Korrelationen iibersicht-
licher darstellen, wenn man die Matrix der Korrela-
tionskoeffizienten einer multiplen Faktorenanalyse
unterzieht. Beziiglich der Grundlagen des Verfah-
rens muf3 auf die Literatur verwiesen werden. In den
Tabellen 5 und 6 sind die Ergebnisse der Faktoren-
analyse fiir 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 XKorrelationsursachen durch den jeweiligen
Faktor erklart werden (ab Faktor z durch Faktor
1 + 2 usf.). Schon der erste Faktor erklirt bei
B. japonica 52 und bei B. maximowicziana 59%.
Die folgenden Faktoren leisten demgegentiber nur
noch vergleichsweise bescheidene DBeitrdge. Setzt
man, willkiirlich, die noch als betridchtlich anzu-
sehende Faktorladung eines Merkmals bei |0,5] fest,
so findet man, daB in beiden Fillen alle 5 &kolo-
gischen Variablen mit dem gleichen Faktor geladen
sind. Nur 5 bzw. 4 Merkmale weisen keine betricht-
liche Ladung durch den ersten Faktor auf. Es sind
dies die Merkmale Blattbrand, Wachstum und zwei
Blattmerkmale bei B. japonica sowie die Merkmale
Wachstum und drei Blattmerkmale bei B. maxinio-
wicziana, Alle diese Merkmale zeigten schon in der
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koeffizienten Bi 23, 20 Variable.
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11 12 13 14 15 16 17 18 19 20
+0,5660%x +0,6382xx +0,2523%X —0,0993 —0,1638 --0,4{010XX ~—0,3173XX —0,3018xx +0,1158 —0,0049 1
~+0,5193XX +0,5327%% +0,3304XX  —0,0377 —0,0679 —0,3857xx —0,2097XX —0,4270XX +0,1228 40,0423 2
—0,4677%X% —0,5225XX —0,3264XX 40,1338 +0,1481 +0,2408% -+-0,1601 -+0,3841xx —0,1938x —0,1101 3
—0,4164XX —0,4292XX —0,1182 +0,1428 -+0,1384 +0,2278x T0,1249 +0,3624X% -+0,0275 --0,0446 4
—0,3438xx —0,3227XX —0,1688 —0,0090 —0,0478 +0,4716xx +0,4267XX +0,2039% --0,0452 +0,0446 5
-0,1693 ~—0,3350XX  —0,1403 +0,1352 +0,2340% +0,0944 +0,0472 +0,3731%X  —0,1057 +0,0979 6
-—0,1843 —0,2698%x -~ 0,1945X -+0,2491X -+0,3289xx -+0,0435 —0,0481 +0,2358x —0,1582 —0,0333 7
—0,6400XX —0,6670xx —0,1860 +0,0319 40,1546 +0,53873% T 0,4745XX +0,4887xx —0,1238 —0,0236 8
—0,6493xx —0,6141XX —0,1204 —0,0352 +0,3236%% +-0,6955%XX +0,5985%x +0,4065XX —0,0826 —0,0087 g
+0,5065xx +-0,77605x +0,0978 —0,3527XX —0,2183% —0,6390xx —0,5391XX —0,4684xx -+ 0,0029 —0,0814 10

+0,7364%x 40,0818 —0,4075XX —0,1946% —0,6317xx% —0,5113XX —0,4371%XX —0,0555 —0,0706 11
+0,0318 —0,2766xx —0,1946X —0,6169X% —0,5590%XX —0,5214XX 40,0776 —0,0950 12
-+0,0042 40,1137 -+0,0868 +0,2138x —0,0076 +0,1034% +0,2042x 13
+0,2355% +0,1647 +0,0694 +0,0034 +0,1234 +0,0826 14
+0,4146%% —+0,3493XX +0,1004 +0,0398 +0,0470 15
+0,9194xx +0,4315%% +0,1565 +0,2337% 16
+0,4070XX 40,0953 -+0,2107X. 17
-+0,3062xx% +0,4193X% 18
-+0,7322XX 19
koeffizienten, Bi 24, 16 Vaviable.

9 10 1t 12 13 14 13 16
—0,8968xx —0,7572XX —0,8087%xx —0,1747 —0,3240XX -+0,0257 —0,2304% —0,0451 1
—0,8436x% —0,7372XX —0,7517XX —0,1010 —0,2437% +0,0082 —0,2520XX —0,0796 2

-0,9005XX +0,7638xx +0,8117xx 40,1700 +0,3280xx —0,0393 --0,2121X +0,0233 3
~+0,5676xXx +0,3929XX +0,4925%XX +0,0867 40,1514 —0,0780 --0,2173X =+0,0584 4
+0,6658%x +0,6854xx +0,6228xx +o,1120 --0,2351XX +0,0104 +0,1677 +0,0040 5
+0,9950XX +0,8001X% 4-0,8316x%x +0,1101 +0,2752XX +0,0164 +0,2482x -+0,0420 6
+40,8621x% +0,716438x —+0,7606Xx —+0,0593 +0,2223% —0,0133 +0,1579 —0,0253 7
-+ 0,6288xx +0,6879xx +0,6844%xX +0,3808xx +0,46093xx +0,1395 ~+0,25G0XX +0,0901 8
+0,7991Xx +0,8278xx --0,1061 +0,2736xx +0,0136 +0,2581%x +0,0447 9

+0,8396xx +4-0,1220 -++0,2811xx —0,0267 ~+0,2051X —0,0208 10

+0,3530%% +0,5133%¥x +0,0387 +0,2291X -+0,0687 11

+0,9307xx ~+0,4057XX +0,1821 -+0,3215XX 12

-+0,3412XX +0,2725XX +0,3303%x 13

+0,3812xx +0,5730%X 14

-+0,7107XX 15

16

Matrix der Korrelationskoeffizienten abweichendes
Verhalten.

Auf einen Versuch zur Interpretation der anderen
Faktoren wird verzichtet, da sie nur héchstens je
209, der Korrelationsursachen erkliren und dem-
zufolge weniger bedeutend und zuverldssig sind als
der erste.

Der Vorteil der Faktorenanalyse liegt vor allem

ten. Man mubB sich jedoch dariiber im klaren sein,
daB die einzelnen Faktoren nicht eindeutig inter-
pretiert werden kénnen. Die ihnen zugrundeliegen-
den Korrelationen kénnen sowohl aus parallellau-
fenden Klinen wie aus genetischen und Kopplungs-
korrelationen oder mehreren Ursachen entstehen.
Andere Verfahren mit dhnlicher Zielsetzung wur-
den von Soxar und MICHENER (1958) und WRIGHT

in der tbersichtlichen Darstellung der Abhingigkei-

und Buir (1963) vorgeschlagen.

Tabelle 5. Bi 23 ( Betula japonica), multiple Faktorenanalyse.

Eine generelle

Faktor 1 2 3 4 5
% Kommunalitit 32,3 69,2 81,3 89,6 96,0
. des | - ! 5
Reihenfolge i h?;'kxg;als JFaktorladung ngkge;ls F aktorladung I\%\;I{i{g;ask | Faktorladung Ml\gkieasls | Faktorladung I\H’:ii{g?ls Faktorladung
| 1 &

1 | 1 —0,885 19 I —o0,501 6 +0,520 19 —0,459 15 \ +0,426
2 8 . +0,870 20 | —0,494 7 +0,505 14 +0,456 17 ¢ 40,371
3 2 ‘ —0,813 16 i —o0,482 5 —0,443 20 — 0,448 16 +0,332
4 10 | —0,795 17 ¢ —0,480 20 +0,442 7 -+0,351 19 —0,272
5 9 | 40,793 3 40,473 19 +0,414 5 —0,342 7 40,268
6 ‘ 11 —0,766 6 +0,452 o} ! —o0,365 11 — 0,295 9 . +0,250
7 12 —o0,761 2 —0,437 17 —0,334 10 ' —0,290 2 ! -F,0230
8 3 i 40,761 1 —0,410 16 — 0,323 18 —0,200 10 40,223
9 16 -+ 0,701 7 - 0,406 10 +0,284 12 — 0,199 6 —+-0,221
10 4 ~-0,035 13 —0,391 11 0,245 17 | —0,167 13 0,211
11 18 | 40,610 8 40,288 2 -Lo,210 3 | +o,151 11 40,206
12 6 . +0,597 11 +0,285 8 - 0,207 2 l +0,138 20 —0,174
13 i7 i 40,585 4 -+0,289 14 +0,198 15 © 40,135 14 —0,143
14 | 7 0,514 10 +0,263 4 -+0,185 13 —0,123 3 —0,105
15 5 +0,503 14 —0,253 12 +0,178 9 —0,114 18 —0,104
16 15 +0,311 18 - 0,196 18 0,158 16 —0,112 1 0,095
17 14 +0,254 15 —0,174 15 P 40,144 8 — 0,094 5 i —o0,088
18 ‘ 20 I 40,213 12 0,176 13 ' 40,103 6 +0,073 8 10,066
19 i 13 . —0,141 5 0,107 3 + 0,070 4 | —0,045 12 . 10,044
20 | 19 + 0,098 9 . +o0,069 1 —0,015 1 ' 40,030 4 i —0,043
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Tabelle 6. Bi 24 ( Betula maximowicziana ), multiple Faktovenanalyse.

Falktor 1 2 3 4
% Kommunalitat 59,0 79, 8 92,5 105,7
Reihenfolge des l\aii(mals Faktorladung des V[l\gkmals ! Faktorladung des )ﬁﬁcmals \ Faktorladung des hRii«:mals - Faktorladung
1 ! 6 | -+0,905 16 —0,671 5 J — 0,775 5 ‘ 40,733
2 | 3 f 40,904 12 —0,620 1 - 0,740 1 |  -+o,721
3 9 -+ 0,902 14 ] —0,598 13 40,342 13 I —o0,411
4 2 i 0,893 13 —0,563 12 + 0,303 i2 +0,385
5 11 l +0,883 15 — 0,466 15 — 0,300 16 —0,348
6 10 +0,806 1 —0,385 16 I —~0,283 15 ;  —0,338
7 1 -—0,775 2 —0,369 2 40,271 8 |  -+0,213
8 8 40,768 3 40,359 4 —0,189 11 | +o,171
9 7 . 4o,761 6 40,357 11 +0,174 10 +0,142
10 5 . 10,615 9 40,354 7 —0,165 4 —0,129
11 | 4 | +0,590 7 + 0,342 14 — 0,095 2 -+0,126
12 13 i 0,573 5 40,333 8 —0,087 9 —o0,124
13¢ 15 +0,438 10 +0,326 10 +0,051 6 —0,123
14 12 +0,424 4 +o0,210 6 +0,050 14 —0,105
15 | 16 . +0,285 11 +0,183 9 —-0,048 7 —0,104
16 | 14 |  -o,214 8 0,059 16 —~ 0,042 3 -+0,039

Ubersicht tiber Methoden, Problematik und Ergeb-
nisse der von ihm so genannten ,,quantitativen
Taxonomie' gibt Sogar (1962). Das speziell fiir
forstliche Herkunftsversuche entwickelte Verfahren
von WRriGHT und BuLL (1963) hat den Nachteil, dal}
es nicht gleichzeitig eine Beurteilung des generellen
Klins zuldBt, der den Korrelationen zugrundeliegen
mag, und eine Schitzung der Beteiligung der ecinzel-
nen Merkmale hieran. Die beiden Autoren haben
Ubrigens auch auf eine Einschdtzung der klinalen
Variation und auf Deutung ihrer Ergebnisse in dieser
Richtung verzichtet. Morismima und Oxa (1960)
haben die multiple Faktorenanalyse mit dhnlicher
Zielsetzung eingesetzt, wie wir es getan haben.
Kommt es nur auf ein moglichst klares Herausarbei-
ten des Klins an, so kann man sich mit Vorteil auch
geeigneter Diskriminanzfunktionen bedienen, die den
Anstieg der Regressionslinie einer mit Hilfe der Dis-
kriminanzfunktion gefundenen Indexzahl maximi-
sieren (vgl. WEBER 1057).

Schwierigkeiten ergeben sich bei Abweichungen
von der Linearitit und dann besonders bei multiplen
Abhangigkeiten und gleichzeitiger Betrachtung meh-
rerer Merkmale. Man erhilt in solchen Fallen Varia-
tionsmuster, die nur durch mehr oder weniger kom-
plizierte und in komplexen Situationen recht ab-
strakte Regressionsflichen beschrieben werden kén-
nen. Noch relativ einfache Beispiele hierfiir findet
man auf forstlichem Gebiet in den Arbeiten von
LANGLET (1936) und KRIEREL (1957). Hier entsteht
die Frage, wie man in solchen Fillen die zur Be-
schreibung des genetischen Variationsmusters ein-
zusammelnden Stichproben iiber das zu untersu-
chende Gebiet verteilen soll, um eine moglichst gute
Niherung an die zu beschreibenden Verhaltnisse und
volle Auswertbarkeit sowie leichtverstandliche Ergeb-
nisse zu erreichen. Bei rein linearen Beziehungen
und Unabhingigkeit der &kologischen Variablen
wiirde es natiirlich keine Rolle spielen, wie man die
Stichproben einrichtet.

Am besten geeignet diirften bei den angenommenen
Erschwernissen Stichprobenplidne mit systematischer
Probenentnahme entlang von Linien gleicher geo-
graphischer Breite, gleicher geographischer Linge,
parallel oder senkrecht zu den Hauptgebirgsziigen
o. dgl. sein, bei denen man annehmen kann, daf} sie
typische Querschnitte liefern. Solche , transsects’

wurden zuerst von DoOBZHANSKRY und EPLING (1944
und frither) und Crausen, Keck und HIiEsEY (1940)
verwendet. Fiir forstliche Herkunftsversuche emp-
fiehlt sie vor allem CRITCHFIELD (1957).

In manchen Fillen, wie z. B. der von CRITCHFIELD
{1957) bearbeiteten Pinus conforia, ist es auch zu
empfehlen, einzelne geographische Gebiete, in denen
die Art vorkommt, gesondert zu untersuchen. Eine
zutreffende Vorstellung vom Variationsmuster der
Art bekommt man weiterhin erst dann, wenn die
Stichproben hinreichend dicht verteilt wurden und
einen geniigend groBen Teil des Verbreitungsgebiets
der Art deckenl.

Gelegentlich diirfte es angebracht sein, den allge-
meinen Stichprobenplan durch lokal dichtere Proben-
entnahme zu erginzen, um etwa die Verhiltnisse in
einzelnen Tilern, an verschiedenen Hingen der Ge-
birge oder in kleineren, isolierten Teilen des Verbrei-
tungsgebiets miteinander vergleichen zu kénnen.
BrINAR (1963) gibt mit einem auf engem Raum ein-
gesammelten Buchenmaterial ein schénes Beispiel fiir
den Wert solcher lokaler Untersuchungen. Durch
eingehendes Studium des Variationsmusters der Um-
welt kann man relativ leicht die Voraussetzungen fiir
die zweckmiBige Einrichtung des Stichprobenplans
finden.

Das Versuchsmaterial wird bei dieser Art der
Probenentnahme oft zu groB sein, um es in forst-
iiblicher Weise in Feldversuchen auf mehr oder
weniger groBen Parzellen langfristig beobachten zu
kénnen. Es ist deshalb iiblich geworden, ein kombi-
niertes Verfahren anzuwenden, beginnend mit taxo-
nomischen Untersuchungen im Feld (CRITCHFIELD
1957) und anschlieBenden Labor-, Baumschul- und
Feldversuchen (NiENSTAEDT 1g60). In die Feld-
versuche geht dann nur noch ein Teil des Materials
ein. Statt der Baumschulversuche werden gelegent-
lich auch kurziristige Feldversuche mit kleinen Par-
zellen und vielen Wiederholungen angelegt (SCHROCK
1949, WRIGHT und BUuLL 1963). Die neuen Herkunf{ts-
versuche enthalten nicht selten einige hundert oder
gar tausend Proben.

* CLAUSEN (1951) vertritt allerdings die Ansicht, da
man weit auseinanderliegende Unterpopulationen nicht
vergleichen sollte, da sonst klinale Variation vorgetduscht
wiirde. Doch glbt er leider keine ndhere Erkldarung hierzu.
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Tabelle 7. Interaktionen zwischen Lamilienmitieln und den Witterungsbedingungen zweier aufeinanderfolgender Jahve
fitr Wachstumsabschiuf3 bei B. japonica und maximowicziana und Wachstumsbeginn bei B. maximowicziana.

Merkmal Austrieb Abschiull Abschlufl
Art B. maximowicziana B. maximowicziana B. japonica
Streuungsursache FG* ‘ MQ 62 } % MQ 67 ‘ % FG MQ | 62 “ %
Zwischen Familien 109 3,5197 | 0,5002 | 20,2 4,1902  0,6167 : 30,2 | 130 5.4483 | 1,1635 | 59,4
Zwischen Jahren 1 | 256,8227 | 1,1607 | 46,0 | 62,3059 0,2753 - 13,5 1 ! 14,5042 | 0,0524 2,7
Familien X Jahre 109 1,4829 | 0,6275 | 24,9 1,7234 = 0,6293 30,8 | 130 0,7939 | 0,0988 ‘ 5,0
Wiederholungen in ! ‘
Jahren 2 0,6516 | 0,0039 1 0,2 6,4238 = 0,0542 2,7 2 6,8270 | 0,0476 | 2,4
Parz. in Wiederho- ‘ : ’
lungen in Jahren 218 0,2199 | 0,2199 | 8,7 | 0,4649 | 0,4649 = 22,8 | 260 0,5963 | 0,5963 | 30,4
Gesamt 439 523

* Da in aufeinanderfolgenden Jahren an den gleichen Parzellen erhobene Werte korreliert sind, wurden die beiden Versuche in zwei Gruppen aufgeteilt. Die
erste umfafite Wiederholungen 1 und 2 im ersten, 3 und 4 im zweiten Jahr. Die in der Tabelle angegebenen Werte stellen Mittelwerte aus beiden Gruppen jedes

Versuches dar.

Adaptive Variation der Mittel von Unterpopula-
tionen kommt natiirlich durch Unterschiede der
Auslesewerte einzelner Gene oder Genkombinationen
in verschiedenen Umwelten zustande. Es mufB also
hinsichtlich des Merkmals , Eignung™ erhebliche
Interaktionen zwischen Genotypen und Umwelten
geben. Da Eignung ein komplexes Merkmal darstellt,
das aus vielen Komponenten zusammengesetzt vor-
gestellt wird (vgl. Abs. 31}, sollten solche Interaktio-
nen auch bei den einzelnen Komponenten feststell-
bar sein.

Bei klinaler Variation muf} unter diesen Umstin-
denerwartet werden, daB3 die Koeffizienten der Regres-
sionen, mit denen man sie milt und beschreibt,
bei verschiedenen Umweltbedingungen des Versuchs
verschiedene Werte oder sogar verschiedene Vor-
zeichen annehmen werden. Ein Beispiel hierfiir gibt
WAKELEY (1961), der in einem Herkunftsversuch
mit drei Kiefernarten aus dem Siidosten der Ver-
einigten Staaten Umkehr der Vorzeichen der Regres-
sionskoeffizienten in den nérdlichen gegeniiber den
siidlichen Anbauorten findet.

Es kann also sein, daB das Resultat eines Versuchs
zur Feststellung der klinalen Variation von der Wahl
des Versuchsorts mitbestimmt wird. Um MiBdeu-
tungen auszuschlieBen, sollten solche Versuche an
mehreren Stellen wiederholt werden.

Auch bei Bonitierungen des gleichen Merkmals in
verschiedenen Jahren kénnen Interaktionen zwischen
Genotypen und Umwelt auftreten. In Tabelle 7 sind
drei wiederholte Bonitierungen von Austrieb und
Wachstumsabschlul  zusammengestellt (die eben-
falls wiederholte DBonitierung des Austriebs bei
B. japonica 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 Teil erfaBt, so daB die
Varianzkomponente fiir ,, Jahre* erheblich gréBer an-
genommen werden mufl. Dies 4dndert jedoch nichts
an der Relation der Varianzkomponenten fiir Sorten-
unterschiede und Interaktion, auf die es hier allein
ankommt.

Die Erkliarung der Interaktionen ist in diesem Fall
recht einfach. In einem plétzlich einsetzenden, war-
men Frithjahr sind die Austriebstermine iiber eine
vergleichsweise kleine Spannweite verteilt. Ahnliches
gilt fiir einen kalten, trockenen Herbst und den
AbschluBtermin. Eine wesentliche Verschiebung der
Reihenfolge einzelner Familien oder Herkiinfte wurde

nicht beobachtet und infolgedessen auf getrennte
Schitzung der Beitrage von Familien, Unterpopula-
tionen und Wuchsgebieten verzichtet,

Interaktionen zwischen Genotypen und Umwelt
sind auch die Ursache dafiir, daB Forstpflanzen-
ziichter ihr Material stets auf Brauchbarkeit unter
den besonderen Verhidltnissen eines begrenzten Ge-
biets priifen (Wuchsgebiete, Plantagenzonen der
Forstpilanzenziichter oder Vareale der Kulturpflan-
zenziichter). Einzelne Autoren (z. B. WrigHT und
BuLr 1963 und {frither) ziehen es auch vor, die Be-
schreibung der adaptiven genetischen Variation statt
durch Korrelieren der Mittel der Unterpopulationen
mit den O6kologischen Variablen durch einen Ver-
gleich der Mittelwerte der Unterpopulationen aus
verschiedenen geographischen Gebieten zu erreichen.
SchlieBlich ist auch die Regelung der Bezeichnung
von Herkiinften forstlichen Saat- und Pflanzguts in
einigen Lindern auf im Anhalt an Klimakarten o. dgl.
ausgeschiedenen Herkunftsgebieten aufgebaut, weil
dies aus praktischen Griinden das einfachste Ver-
fahren ist. Wie die von LANGLET (1936) in Breiten-
graden und Hohenlagen angegebenen Verschiebungs-
regeln fiir Kiefernsaatgut zeigen, ist es auch hier
moglich, der klinalen Variation der ertragsbestim-
menden physiologischen Merkmale Rechnung zu tra-
gen. Es ist jedoch fraglich, ob sich dies in vielen
Fallen 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 natiirlich eine
gewisse Ahnlichkeit mit den Okotypen, was z. B,
WRIGHT und BULL (1963) unterstreichen, indem sie
von geographischen Okotypen sprechen. Bezeichnen-
derweise sind auch hier vor allem ZweckmiBigkeits-
griinde fiir die Ausscheidung diskreter Einheiten
maBgebend gewesen.

Es besteht die Méglichkeit, in den Birkenversuchen
die Resultate beider Néherungen zu vergleichen.
Die Einteilung des Heimatareals beider Arten in
Herkunftsgebiete wurde freundlicherweise von Dr.
Iwakawa von der japanischen forstlichen Versuchs-
anstalt ausgefiihrt. Als Vergleichswerte verwenden
wir die von den multiplen Regressionen eliminierten
Anteile der Varianz zwischen Familienmitteln und
— fur die diskontinuierliche Niaherung — die aus
einer Streuungszerlegung gewonnenen Anteile der
Varianzkomponenten aus Unterschieden zwischen
Herkunftsgebieten und zwischen Unterpopulationen
gleichen Herkunftsgebiets an der Streuung der
Familienmittel, Die Streuungszerlegungen selbst
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Tabelle 8. Evgebnisse dey Streumngszeviegungen

) 6 7 ! 8 ‘ 9 ! 10 11 12
Streuungsursache . TG Austrieb Austricb ! AbschiuBl ‘ Abschluff ! Rostbefall Rostbefall Rostbefall
| 1961 1062 1060 i 1961 12. g. 60 29. 9. 60 i 24. 8. 61
1. Signifikanztests
Zw. Wuchsgebieten | 9| 38,9172x%XxX | 30,0004XXX | 57,2441XXX | 55,4060x%%x | 1,5460xX ' 0,0408x | 4,4503%XXx
Zw. Unterpopula- ; ; i
tionen 19 3,0048XXX | 3,0492XXX | 3,7741Xxx; 5,8888xxx| 0,4364XxX| 0,3071XXX 1,0382xxx
Zw. Familien | 102 | 1,0372XXX | 0,7572XXX | 0,9172xx%X| 1,8220XXX| 0,1100XXX| 0,0830XXX  0,1981XxX
Fehler 1390 0,1582 0,1171 0,3509 0,8191 | 0,0329 0,0289 i 0,0804
2. Varianzkomponenten
Zw. Wuchsgebieten 0,7122 0,5343 1,0881 1,0110 0,0249 | 0,0131 0,0703
Zw. Unterpopula- ; 1
tionen | 0,1619 i 0,1747 . 0,1564 0,2226 . 0,0178 . 0,0123 0,0460
Zw. Familien : ‘ 0,2198 ¢ 0,1600 | 0,1414 0,2507 0,0195 | 0,0135 0,0272
Fehler 0,1582 0,1171 | ©0,3500 0,81091 0,0329 0,0289 0,0894
3. Intraklassenkorrelationen, %,
Zw. Wuchsgebieten | 65,1 61,5 78, | 68,1 40,0 [33,7 49,0
Zw. Unterpopula-~ | | ! J
tlonen_ ) :‘ [ 14,8 ‘20,1 ' 11,3 15,0 28,6 131,6 32,1
Zw. Familien ’ 20,1 18,4 | 10,2 16,9 31,4 34,7 [ 19,0
4. Anteile der Zwischen-Populations-
| . 68 L 71,9 | 71,7 53,6 l44.9 [37.5 149.3
5. Hochste ,,Bestimmtheit’
40,8 | 50,3 | 79,0 L 50,4 | 41,8 | 32,8 51,0

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

Wie aus den Tabellen hervorgeht, bestehen in den
meisten Fillen signifikante Unterschiede in allen
drei Stufen der Klassifizierung. Der Vergleich, auf
den es hier ankommt, steht am Full der Tabellen.
Man sieht, daB die Ergebnisse beider Nidherungen
etwa gleichwertig sind. Bei B. maximowicziana
scheint jedoch die kontinuierliche Ngherung im
Durchschnitt etwas besser zu sein. Auf die vermut-
lichen Griinde hierfiir werden wir noch zuriick-
kommen.

Besser als aus den Zahlen der Tabellen 1 und 2
gehen aus diesen beiden Tabellen die Unterschiede
zwischen den Variationsmustern der beiden Arten
hervor, denn in den Tabellen 1 und 2 sind nur die
Prozentsitze der durch die Regressionen zu erkli-
renden Varianzen angegeben, wobei offen bleibt, ob
die restliche Varianz auf den Versuchsfehler, auf
Unterschiede zwischen den Familien gleicher Unter-
populationen oder auf Abweichungen der Mittel von
Unterpopulationen von der mittleren Regression
zuriickzufithren ist. Betrachtet man den Anteil
der Varianzkomponente fiir Unterschiede zwischen
Whuchsgebieten als ungefihres Maf fiir den Einflull
der natiirlichen Auslese auf das Variationsmuster des
betreffenden Merkmals, so findet man bei den ein-
zelnen Merkmalen erhebliche Unterschiede. Eine
Erklirung dieser Verhidltnisse wird spiter versucht
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 Kombination bei-
der: Eliminierung der klinalen Variation durch
Regressionstechniken und Aufteilung der verbleiben-
den Varianz auf Abweichungen der Mittel der Unter-
populationen von der mittleren Regression, Unter-
schiede zwischen Familienmitteln innerhalb der

Unterpopulationen und Versuchsfehler. Wegen be-
stimmter Eigenschaften des Materials ist diese Aus-
wertung hier nicht versucht worden.

3. Nidherungsverfahren auf Grundlage
der Populationsgenetik

Die gentkologische Naherung, mit der wir es bis-
her zu tun hatten, beschriankt sich im wesentlichen
auf die Beschreibung des Variationsmusters der
Mittel der Unterpopulationen. Daher stammt anch
ihre enge Beziehung zur Taxonomie. Auch die Fest-
stellung der Abhédngigkeiten der Merkmale von den
dkologischen Variablen hat vorwiegend beschreiben-
den Charakter. Zwar liefern die Regressionen, die
man dabei erhdlt, Hinweise auf Vorhandensein und
Richtung der Auslese, aber dariiber hinaus tragen sie
nichts zum Verstdndnis der Auslese bei. Hierzu ist
es notwendig, Informationen auch iiber die geneti-
schen Prozesse zu besitzen, die fiir die Reaktion der
Populationen auf verschiedene Umweltbedingungen
verantwortlich sind.

Forstpflanzenziichter, die nicht nur nach dem
genetischen Variationsmuster der Unterpopulationen
fragen, um daraus Schlisse auf die wirtschaftliche
Leistungsfihigkeit einzelner Unterpopulationen zu
zichen, sondern die ein reguldres Zichtungsprogramm
mit der betreffenden Baumart einleiten wollen, diirf-
ten deshalb mit den Informationen, die sie aus der
gendkologischen Niherung erhalten, kaum zufrieden
sein. Sie bendtigen zusitzliche Informationen iber
die erwiahnten genetischen Prozesse, die fiir das
Variationsmuster verantwortlich sind und, eng damit
zusammenhingend, iber Art und Ausmaf der gene-
tischen Variation in den Unterpopulationen. Diese
zu erforschen und damit zu einem besseren Verstind-
nis der die Struktur der Population bestimmenden
Ursachen sowie zu Voraussagen iiber ihre Reaktion
auf bestimmte Ziichtungsverfahren zu kommen, ist
das Ziel der populationsgenetischen Niherung,
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B1 23 (Betula japonica). MQ fiir Merkmal:
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13 i 14 | 13 | 16 i 17 18 19 ! 20
Blattbrand Par. Par. B Zuwachs Wachstum Lange des Linge der Breite der
1960 1961 1961 1961 u, 62 bis 1962 Blattstiels Blattspreite Blattspreite
1,2446% 0,0211 } 7,3455 8605,354% [ 15349,17 | ©0,3268 0,2004 0,1484
i |
0,3841 I 0,0214x I 9,896g9xx : 2856,003xxx ' 7088,40xxx ‘ 0,0974X 1,0733XXX : 0,3202X
0,2496XXx ! 0,0122XxX | 4,8282xxx | 5356,703XXX | 1327,72XXX . 0,0535% 0,1552 | 0,1679%
0,1274 10,0054 | 2,3191 | 211,630 I 378,34 | 0,0412 0,1614 | 0,1203
0,0018 | ~o RS0 ‘ 119,37 174,38 0,0047 A0 A 0
0,0074 0,0001 ! 0,0604 125,85 . 315,31 0,0024 0,0503 0,0083
0,0300 . 0,0004 0,1568 ’ 86,27 { 237,35 0,0031 R O | 0,0144
0,1274 i ©0,0054 2,3191 ' 211,63 - 378,34 0,0412 0,1614 0,1203
(genetische Varianzen allein)
4,5 e | ~o 36,0 24,0 © 46,1 A O A O
| | :
18,6 20,0 | 30,7 | 38,0 “ 43,4 | 23,5 100,0 36,6
76,9 . 80,0 | 69,3 ! 26,0 i 32,6 | 30,4 ~ 0 63,4
Varianz an der Gesamt-Varianz (%)
5,5 | ouy L2y 45,2 | 443 13,8 . 23,8 5,8
aus multiplen Regressionen (%)
21,4 | 5.4 I 71 29,5 26,4 ' 32,3 | 10,5 9,6

Der letztgenannte Punkt stellt das zentrale Pro-
blem der von Forstpflanzenziichtern angelegten Her-
kunftsversuche dar, deren Ergebnisse nur im Zusam-
menhang mit einem gréBeren Zichtungsprogramm
interessieren. Da fast alle Ziichtungsverfahren ihre
Parallelen in der Natur haben, Ziichtung nach Vavr-
LoV nichts anderes ist als gelenkte Evolution, muf} es
auch moglich sein, aus Zustand und Geschichte der
Population und bei Kenntnis der genetischen Pro-
zesse innerhalb der Population auf ihre Reaktion auf
diese oder jene Auslesemafnahme des Ziichters zu
schlieSen.

Leider ist von der forstlichen Herkunftsforschung
bisher so gut wie nichts von den in den letzten Jahr-
zehnten angefallenen Ergebnissen der Populations-
genetik und der quantitativen Genetik verarbeitet
worden, obgleich gerade Forstgenetik und Forst-
pflanzenziichtung wegen der bekannten Schwierig-
keit ihrer Objekte ein besonderes Interesse daran
haben miifiten, ilir theoretisches Fundament so fest
wie méglich zu bauen. Es wire allerdings falsch, die
Griinde fiir diese abwartende Haltung allein in
Unkenntnis oder tibertrieben konservativer Einstel-
lung zu suchen. Auch die Komplexitit der Zusam-
menhidnge, mit denen- es die Populationsgenetik zu
tun hat, und die Tatsache, daBl in den ersten Jahr-
zehnten populationsgenetischer Forschung vor allem
Maoglichkeiten untersucht wurden, die generellen
Gesetzlichkeiten zu finden und zu beschreiben, welche
die Evolution und genetische Struktur ganzer Popu-
lationen bestimmen, mégen hierzu beigetragen haben.
Auch heute noch ist man weit davon entfernt, diese
voll zu iibersehen, und es ist nach wie vor schwierig,
nach allen Seiten befriedigende Erkliarungen be-
stimmter, in der Natur anzutreffender Situationen
zu geben. Bedauerlich bleibt jedoch in Anbetracht
der Schwerfalligkeit des Experimentierens mit Biu-
men der Zeitverlust von mindestens zwei oder drei
Jahrzehnten, so verstindlich die abwartende Hal-
tung der Forstwissenschaftler auch sein mag.

3.1.Aunslesewertdes Gens, Eignung{, Fitness")
des Individuums und Anpassungswert der
Population bei konstantem Milieu

Erbliche Unterschiede zwischen Individuen einer
Art oder zwischen Unterpopulationen der Art werden
in der Mendelgenetik vor allem durch Besitz ver-
schiedener Gene oder durch verschiedene Hiufigkei-
ten der gleichen Gene erklirt. Von anderen mog-
lichen Ursachen soll im folgenden abgesehen werden.
Auslese innerhalb einer Population tritt ein, wenn
bestimmte Phdnotypen bevorzugt zur Fortpflanzung
gelangen. Einen genetischen Effekt kann sie infolge-
dessen nur haben, wenn Korrelationen zwischen
Genen oder Genotypen einerseits und den Phino-
typen andererseits bestehen.

Fragt man nach dem Wert eines Gens fiir die natiir-
liche Auslese, so fragt man also gleichzeitig nach
dessen mittlerem Effekt iiber alle, jeweils mit ihren
Hiufigkeiten gewogenen Genotypen auf deren zuge-
horige mittlere Phinotypen in einem oder mehreren,
der Auslese Ansatzpunkte bietenden Merkmalen.
Ubt es auf diese einen Einflul aus, so miissen Unter-
schiede der mittleren Reproduktionswahrscheinlich-
keit der Trdger des Gens gegeniiber allen Nichttri-
gern bestehen. Ein verniinftiges MaB fiir den Aus-
lesewert eines Gens mufl demzufolge die Wahrschein-
lichkeit angeben, mit denen Triger des Gens Nach-
kommen produzieren und damit das Gen selbst in
die nichste Generation iiberfithren.

In der deutschen forstlichen Literatur ist, wenn
von natiirlicher Auslese gesprochen wird, auch heute
noch meist vomn Kampf ums Dasein oder vom Uber-
leben des Tiichtigsten die Rede. Diese beiden Ter-
mini erfassen jedoch nur eine Seite des Phinomens
der Auslese und sind nicht umfassend genug, um
auch anderen Ursachen fiir Unterschiede der Repro-
duktionswahrscheinlichkeit Rechnung zu tragen. Der
Grund dafiir, daB man gerade im forstlichen Schrift-
tum nur diese eine Seite des Auslesewerts betont,
mag darin liegen, dafi dem Forstmann Unterschiede
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verldssig zu bestimmen. Wegen der Komplexitdt des
Merkmals hat man immer wieder versucht, in Experi-
menten einfache Merkmale hierfiir zu verwenden,
von denen man annimmt, dall sie geniigend eng mit
dem Eignungswert korreliert sind, um als brauch-
bares Mal fiir diesen dienen zu kénnen. In forst-
genetischen Versuchen diirfte dies auf besonders
grofle Schwierigkeiten stoBen, abgesehen vielleicht
von Ausnahmefdllen. Hinzu kommt, dal in Frei-
landversuchen ausgeprdgte Interaktionen zwischen
Genotypen und Jahreswitterung bestehen mogen
und daB diese, sowie die mittleren Effekte der Geno-
typen selbst, in verschiedenen Lebensaltern und
Entwicklungsstadien des Baumes verschieden sein
konnen. Hierfir gibt es Beispiele in der Literatur zu
vielen Pflanzen- und Tierarten. BARBER (1958) hat
einen Genotyp in einer Eukalyptusart beschrieben,
der in verschieden alten Populationen verschiedene
Hiufigkeiten aufweist und vermutlich verschiedene
Eignungswerte in verschiedenen Altersstufen besitzt.
Es muf also, um den Eignungswert eines Genotyps
bei Bdumen korrekt anzugeben, die Summe der
Eignungen fiir alle Stadien im Entwicklungsablauf
von Baum und Bestand in Rechnung gestellt werden,
gewogen jeweils mit der Wahrscheinlichkeit, mit der
ein Baum bestimmten Alters zur Fortpflanzung
kommt. Auslese muBl demzufolge in Richtung auf
Anpassung des gesamten Ablaufs der Entwicklung
an die Umwelt wirken (WaDDINGTONS 1957 und
frither kanalisierende Auslese). Bei Biumen mogen
hierbei auch Bestandsbehandlung, Verjiilngungsweise
und andere WirtschaftsmaBnahmen eine Rolle spie-
len. Es ist aus Herkunftsversuchen und Versuchen
mit exotischen Arten bekannt, daBl manche Her-
kiinfte oder Baumarten in jiingeren Jahren an die
Verhidltnisse des neuen Anbauorts gut angepaBt zu
sein scheinen, wihrend sie spiter total versagen.
Solche wunterschiedlichen ,,Anforderungen* an die
Umwelt in verschiedenen Entwicklungsstadien sind
aus Klimaraum-Versuchen fiir mehrere Pflanzenarten
bekannt geworden und ebenso fiir verschiedene Geno-
typen der gleichen Art.

Wenn in einer Population Unterschiede zwischen
Eignungswerten von Genotypen vorliegen, also Aus-
lese stattfindet, so. miissen nicht gleichzeitig auch
Loci mit Allelen verschiedenen Auslesewerts vorhan-
den sein. Es kann sich um Populationen handeln,
die sich im Auslesegleichgewicht befinden, bei denen
die Genhaufigkeiten also von Generation zu Genera-
tion gleich bleiben, wenn der Selektionsdruck und
damit die Eignungswerte der Genotypen unverindert
bleiben (s. Abs. 32 {iber verschiedene Arten der Aus-
lese).

THODAY (1953) hat eine eingehende Diskussion des
Eignungswerts und der ihn bestimmenden Kompo-
nenten gegeben, auf die hier verwiesen wird. Er
schlie3t auch die Eignungswerte ganzer Populationen
in seine Betrachtungen ein, den Anpassungswert von
Populationen, wie wir ihn zur besseren Unterschei-
dung hier nennen wollen. Versucht man diesen
Anpassungswert korrekt und brauchbar als Grund-
lage fiir Experimente zu definieren, so stéBt man auf
noch groBlere Schwierigkeiten als bei der Definition
des Eignungswerts. Wahrend es dort immerhin noch
moglich war, einen objektiven Mafstab zu finden,
und die Hauptschwierigkeit darin bestand, diesen in
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der Praxis anzuwenden, mull bei der Festlegung des
Anpassungswertes ganzer Populationen bis zu einem
gewissen Grade subjektiv und willkiirlich verfahren
werden. Es ist klar, dall jede Population angepalt
ist, die in einer bestimmten &kologischen Nische
dauernd existieren kann. Aber es ist schwierig zu
entscheiden, welche von zwei oder mehr genetisch
verschiedenen Populationen, die simtlich in der
gleichen Nische dauernd existieren koénnen, besser
oder schlechter angepa8t ist. Hierfiir muB man zuvor
festlegen, welches Kriterium man dem MaB fiir den
Anpassungswert zugrundelegen soll.

Man kann deshalb die Frage nach einem brauch-
baren MaB flir den Anpassungswert leider von ver-
schiedenen Standpunkten aus stellen. So kénnte man
die mittlere Eignung aller Mitglieder der zu verglei-
chenden Populationen iiber das gesamte Material
einander gegeniiberstellen, womit eine direkte Ver-
bindung zum Eignungswert hergestellt wire. Aber
diese Deutung des Anpassungswerts ist nicht immer
zuverldssig, denn es sind Fille bekannt geworden,
in denen eine in Richtung auf hohe individuelle Eig-
nung zielende Auslese den Anpassungswert einer
Population offensichtiich herabsetzt (vgl. Abs. 35
iiber nicht-adaptive genetische Variation). Andere
Moglichkeiten sind von CAIN und SHEPPARD (1956)
erortert worden. Das bedeutet natiirlich nicht, daf
der hohe Anpassungswert, der natiirliche Populatio-
nen in ithrer Umwelt auszeichnet, anders als durch
Auslese entstanden vorgestellt wird. Lediglich der
umgekehrte SchluB, dafBl jede Auslese zu héheren
Anpassungswerten fithren mufl, ist nicht immer
richtig.

Eines der in Versuchen am hiufigsten verwendeten
Mafle fiir den Anpassungswert von Populationen fiir
ein bestimmtes Milieu ist der Malthusische Para-
meter (FISHER 1930). Er ist identisch mit LoTkas
{(1925) potentieller Vermehrungsrate einer Popula-
tion, d. h. der Vermehrungsrate, die bei ungehinder-
tem Wachstum der Population zu erwarten wire,
sowie mit der ,,innate capacity for reproduction’ von
ANDREWARTHA und BIRCH (1954). Bei Vergleichen
von Lokalrassen von Drosophila in verschiedenen
Umwelten hat man straffe Korrelationen zwischen
der Umwelt der Lokalrassen und der Vermehrungs-
rate unter bestimmten Versuchsbedingungen gefun-
den (in neuerer Zeit Bircu, DoBzHANSKY, ELLIOTT
und LEWONTIN 1963, STONE, WILsoN und GERSTEN-
BERG 1963). Ob man das gleiche MaB auch bei
Waldbaumpopulationen anwenden und wie man da-
bei experimentell vorgehen kann, mag dahingestellt
bleiben. Die Vorstellung, dall die bestangepalBte
Population durch die hochste Zahl von Individuen je
Flacheneinheit ausgezeichnet sein soll, oder da8 sie
die héchste Zahl von Nachkommen je Baum liefern
soll, ermutigt jedenfalls nicht zu Versuchen dhnlicher
Art.

Da Konkurrenz anderer Arten ein wesentlicher
Bestandteil des Milieus gerade von Waldbaumpopu-
lationen ist, sei hier auch HaLpANES (1932) Verfahren
erwidhnt, bei dem die Konkurrenzfahigkeit einer
Population gegeniiber anderen als eine Art MaB fiir
den Anpassungswert verwendet wird. Die Bedeutung
der Konkurrenz fiir die Entstehung genetischer Varia-
tion zwischen Unterpopulationen war schon frither
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herausgestellt worden. Kn~iguT und ROBERTSON
(1957), CLARINGBOLD und BAKER (1961), MATHER und
CooKE (1962) sowie BARKER (1963) erhielten in ihren
Versuchen bei Anwendung des HALDANEschen Mafles
gute Ergebnisse. Insbesondere ist das Ergebnis in-
teressant, dafl man die Konkurrenzfihigkeit wie ein
quantitatives Merkmal behandeln kann und, wenig-
stens in einem Versuch, vorwiegend additiv-gene-
tische Varianz fiir Konkurrenzeignung fand. Ahn-
liche Versuche mit Pflanzen hat vor allem Saxaz
(1961 fiir 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 flr unsere
kiinftigen Vorstellungen iber das Wesen und die
Rolle der Konkurrenz in unseren Versuchen. BAR-
KER (1063) hat vorgeschlagen, die Konkurrenzfihig-
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. Ob sie jedoch unter verniinftigem
Aufwand und bei verniinftiger Versuchsanordnung
mit den forstlich wichtigen Baumarten wiederholt
werden konnen, mul} offengelassen werden.

Bei Konkurrenz zwischen Populationen fremd-
befruchtender Arten mub 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 Umstinden
geradezu ausschlaggebend fiir den Ausgang des Wett-
bewerbs werden. Wenn von beiden Seiten verschie-
dene Genotypen konkurrieren, handelt es sich dem-
nach bereits um heterogenes Milieu fiir beide Popu-
lationen und damit um ein Problem, das in einem
anderen Abschnitt behandelt werden soll.

BeArRDMORE, DOBzZHANSKY und PAVLOVSKY (1960},
Barracria und SwmitH (1961) u.a. verwenden als
Ma@ fiir die Anpassung von Populationen deren Pro-
duktion an Biomasse unter bestimmten Verhaltnissen
und begrenzter Nahrungsmenge (Biomasse = Zahl
der Individuen x Gewicht des mittleren Indivi-
duums). Dieses Mall mag fiir den Forstmann, der an
Massenleistung je ha zu denken gewohnt ist, beson-
ders attraktiv sein. Eine gewisse Verwandtschaft
besteht hier zur Frage des Optimums einer Baumart,
die in den forstlichen Grundlagenwissenschaften oft
diskutiert wurde. SCHMALHAUSEN (1949) zédhlt die
folgenden Moglichkeiten auf, Kriterien fiir das Art-
optimum zu finden: Kontinuitdt der Verbreitung =
biogeographisches Optimum, hdchste Populations-

dichte = o&kologisches Optimum, minimale aktive
Konkurrenz = Dbiologisches Optimum und lingste
Lebensdaner = physiologisches Optimum. In den

Forstwissenschaften werden daneben gelegentlich
auch noch Merkmale aufgefihrt, die allein oder vor-
wiegend fiir die wirtschaftliche Leistung von Belang
sind. Das ist natiirlich sowohl bei Uberlegungen iiber
das Artoptimum wie iiber den Anpassungswert be-
denklich, zumal man aus Versuchen weil3, daf3 fremde
und demzufolge wahrscheinlich nicht so gut wie die
autochthonen angepalBite Herkiinfte oft bessere wirt-
schaftliche Leistung zeigen.
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3.2. Arten der Auslese, Adaptation und
Koadaptation

Die Eignung von Individuen und der Anpassungs-
wert ganzer Populationen miissen natiirlich, trotz
der Schwierigkeiten sie korrekt zu messen oder allge-
meingiiltig zu definieren, unter dem Gesichtswinkel
der Auslese gesehen werden. Es ist deshalb ange-
bracht, wenigstens in groBen Ziigen, die Wirksamkeit
der Auslese in der Natur oder im Experiment ndher
zu untersuchen. Wir wollen hier, im AnschluB3 an
MATHER (1953), zundchst drei Arten von Auslese
unterscheiden: gerichtete, stabilisierende (= Auslese
auf ein Optimum) und disruptive.

Die gerichtete Auslese entspricht in den Popu-
lationen oder Versuchen der forstlichen Genetik etwa
der Massen- oder Individualauslese des Ziichters, der
durch Auswahl von in gleicher Richtung vom Popu-
lationsmittel abweichenden Individuen oder Familien
das Populationsmittel fiir ein oder mehrere Merkmale
zu verdndern sucht. In der Natur ist das Auslese-
merkmal natiirlich das komplexe Merkmal Eignung.
Man kann sich die natiirliche Auslese vom gerich-
teten Typ deshalb am besten als eine Art Index-
auslese vorstellen, bei der jedes an der Eignung betei-
ligte Merkmal mit seiner relativen Bedeutung und
seinen Korrelationen zu anderen Merkmalen gewogen
wird. Da bei gerichteter Auslese die Eignung der
Individuen mit extremer Ausprigung der Merkmale
in einer Richtung am hd&chsten sein soll, sollte es bei
Wiederholung der Auslese iiber mehrere Generationen
zu einer stetigen Akkumulation von Genen kommen,
die diese extreme Merkmalsprigung beglinstigen.
Voraussetzung ist natiirlich das Vorhandensein von
Korrelationen zwischen Eltern und Nachkommen,

FisHER (1930 und frither) hat festgestellt, daf} der
Fortschritt der Auslese je Generation eine Funktion
der genetischen Varianz (additiv-genetisch) der die
Eignung bestimmenden Merkmale ist. Bei fort-
gesetzter Auslese iiber eine hinreichend lange Zahl
von Generationen sollte diese Varianz schlieBlich
erschopft sein und der Fortschritt der Auslese damit
zum Stillstand kommen (vgl. in neuerer Zeit FaL-
CONER 1955 und ROBERTSON 1955). In der Literatur
zur Forstgenetik ist hieraus gelegentlich der Schluf
gezogen worden, dal die oft gefundene hohe gene-
tische Variation von mit der Eignung korrelierten
Merkmalen in Waldbaumpopulationen darauf zuriick-
zufithren ist, dafl entweder die Auslese noch nicht
,,vollstindig’* war oder aber nur mit geringen Inten-
sititen wirksam ist. Das kann natiirlich 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-
Infolgedessen ist es nicht mdglich,
FisHERs Aussage umzukehren und anzunehmen, dal}
hohe genetische Variation ein Zeichen fiir fehlende
Auslese ist, oder aber anzunehmen, dal} ein Merkmal
mit hoher genetischer Variation keine Bedeutung fiir
die Eignung hat.

Gerade iiber die gerichtete Auslese ist in den letzten
Jahrzehnten viel experimentiert worden. Da sie die
Auslese des Ziichters ist, ist sie natiirlich von beson-
derem und oft von alleinigem Interesse, Beziiglich
einer Zusammenfassung wird auf LERNER (1958},
SHEPPARD (1960) und Diskussion bei SHELDON (19563)
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verwiesen. Die speziellen Probleme dieser Art der
Auslese bei Forstpflanzen sind bei STERN (1960) be-
sprochen worden.

Stabilisierende Auslese und Auslese auf ein
Optimum sind nicht unbedingt gleichzusetzen. In
beiden Fillen handelt es sich aber darum, daB Indi-
viduen mit Merkmalsprdgung im intermedidren Be-
reich die héchste Eignung besitzen. Bei vorwiegend
additiv-genetischer Varianz oder Dominanz im inter-
medidren Bereich lduft dies auf eine Uberlegenheit
der Heterozygoten hinaus.

Ein anderes, von LERNER (1954) vorgeschlagenes
Modell unterscheidet sich von diesem einfachsten
dadurch, dal es auch fiir gewisse, abweichende For-
men noch gute Eignungswerte zulaft. Nur die mehr-
fach Homozygoten haben hier 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 Homéostase erwirbt, nennt er es das
Homdostatische Modell. Der Hauptunterschied zwi-
schen beiden Modellen liegt also darin, daf im erste-
ren die extremen Abweicher in jedem Fall geringste
Eignung haben (vgl. ROBERTsON 1950), wihrend im
zweiten auch unter diesen sich Typen mit hohen
Eignungswerten finden koénnen. ALLARD und JAIN
(1962) finden unter Verwendung dieses Kriteriums
fiir eine Gerstenpopulation, dal wahrscheinlich beide
Typen der Optimumsauslese nebeneinander vor-
kommen.

Ein drittes Modell hat WRIGHT (1935) gegeben.
Er nimmt an, dall man der phinotypischen Skala,
an der die Merkmalspragung gemessen wird, cine
genotypische Skala zuordnen kann. An der geno-
typischen Skala intermediire Individuen sollen hoch-
ste Merkmalswerte besitzen und diese sollen hochste
Eignung bedingen. Eine Begriindung fiir dieses Mo-
dell findet man leicht in der Annahme optimaler
Wirkstoffkonzentrationen oder #hnlichen, aus der
Biochemie stammenden Vorstellungen. Kojiva (1959)
hat die Gleichgewichtsbedingungen auch fiir dieses
Modell untersucht, COCKERHAM (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 Begiinstigung der Intermedidren (am Merk-
malswert oder an der genotypischen Skala), die ja
meist die Heterozygoten sein werden, kann sie nicht
nur eine erhebliche freie genetische Variation auf-
rechterhalten (LATTER 1960), sondern fithrt auf lin-
gere Sicht auch zur Speicherung genetischer Varia-
bilitit in Kopplungsgruppen, Polygenblocks o. dgl.

Verglichen mit der umfangreichen Literatur iiber
die gerichtete Auslese ist die zur stabilisierenden spir-
lich, insbesondere die auf Experimenten basierende.
Immerhin bestitigt sie im wesentlichen die Richtig-
keit der bestehenden theoretischen Vorstellungen.
Proup (1962) findet in stabilisierender Auslese unter-
worfenen Linien Abnahme der genetischen Variation
bis zur Ausschépfung der additiv-genetischen Varianz.
Gleichzeitig verdnderte sich aber auch das Popula-
tionsmittel. GisoN und THODAY (1963) stellen eben-
falls Riickgang der genetischen Varianz unter den
Bedingungen stabilisierender Auslese fest. Die Popu-
lationsmittel blieben in ihren Versuchen jedoch un-
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verdndert. Der Verlust an genetischer Variation, der
vielfach an #ber lange Zeiten in konstantem Milieu
gehaltenen Laborpopulationen beobachtet wurde, hat
wahrscheinlich eine dhnliche Erklarung (vgl. LEwon-
TIN 1958). Typisch fiir eine solche Situation sind
THODAYS (1959) Ergebnisse eines Versuchs mit stabi-
lisierender Auslese, in dem er fand, daf die Popula-
tion erheblich an genetischer Flexibilitit verloren
hatte.

Disruptive Auslese setzt das Vorhandensein
von mindestens zwei verschiedenen &kologischen
Nischen oder artifiziellen Auslesebedingungen vor-
aus. Hier ist also Heterogenitdt des Milieus erforder-
lich, und die disruptive Auslese sollte demzufolge
eigentlich erst im nédchsten Abschnitt besprochen
werden. Um der Gegeniiberstellung willen sei sie
jedoch vorweggenommen. Die uns interessierenden
Ergebnisse der Versuche und theoretischen Uber-
legungen hierzu sind im wesentlichen die folgenden:

Disruptive Auslese erhoht die genetische Flexibili-
tit der Population (THODAY 19509); extreme disrup-
tive Auslese kann auch durch bohe Genaustausch-
raten zwischen den Linien entgegengesetzter Auslese
bis hinauf zur Zufallspaarung nicht ausgeglichen
werden (MILLICENT und THODAY 19604, b); disrup-
tive Auslese fithrt zur Ausbildung von Polymorphis-
men (s. Abs. 33, MATHER 1955, THODAY und Boam
1959, THODAY 1960, CLARKE und SHEPPARD 1960);
hinsichtlich Kopplung hat sie das umgekehrte Ergeb-
nis wie stabilisierende Auslese, nimlich Begiinstigung
der Repulsionsphase (THODAY 1960, WOLSTENHOLM
und THODAY 1663); disruptive Auslese verindert
nach ldngeren Generationsfolgen u. U. auch die
Dominanz- und Epistase-Verhiltnisse in den Popula-
tionen (CLARKE und SHEPPARD 1960, SHEPPARD 1960,
Gissox und THODAY 1963); unter den gleichen Be-
dingungen kann sie zur Ausbildung von Isolierungs-
mechanismen fithren (THODAY und GIBsON 1962).

Dies letzte Ergebnis interessiert im Hinblick auf
die forstliche Genetik auch im Zusammenhang mit
dem Problem der sympatrischen Artbildung und
nahe verwandter, sympatrischer Arten sowie deren
dkologischer Unterschiede. MavYR (1942, 1947 und
spiter), DIVER (1940) sowie HARPER, CLATWORTHY,
MacCNAUGHTON und SAGAR (1961) haben diese Fragen
unter Berticksichtigung der in neuerer Zeit erarbei-
teten Ergebnisse untersucht. Smitu (1962) gibt die
Voraussetzungen an, unter denen sympatrische Art-
bildung unter den Bedingungen natiirlicher Auslese
moglich ist. Sowohl aus diesen theoretischen Uber-
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 moglich ist.

Es ist seit langem bekannt, daB3 Auslese nicht nur
die ihr direkt unterworfenen ,,adaptiven” Merkmale
betrifft, sondern als Folge von Merkmalskorrelationen
und -interaktionen (hinsichtlich des komplexen Eig-
nungswerts) auch andere Merkmale. GoLpscumiDT
(1934) unterscheidet dementsprechend direkt adap-
tive, korrelativ adaptive und neutrale Merkmale bzw.
Gene. Uber die Méglichkeit des Vorkommens von
neutralen Genen hat es ausgedehnte Diskussionen
gegeben, die bisher, nach Ansicht des V{., zu keinem
eindeutigen Ergebnis gefithrt haben.
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Eine Zusammenfassung der Problematik der korre-
lierten Reaktion auf Auslese hat HASKELL (1954,
1959) gegeben. Er stiitzt sich dabei vor allem auf
MAaTHERS (1943) Theorie der Polygenvererbung. Be-
sonders augenfillig sind natiirlich die in Auslese-
versuchen immer wieder gefundenen korrelierten
Verdnderungen der Merkmale Fertilitit und Vitali-
tat, fitr die man in der Literatur eine groBe Zahl von
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 PopulationsgroBen sicherlich aber erhebliche
Inzucht zuriickzufithren waren. Der gleiche Autor
(HASKELL 1959, 1961) gibt auch genetische Korrela-
tionen, die zu korrelierter Reaktion bei Obstgehélzen
AnlaB gegeben haben (Blattform und Fruchtform,
Polykotelie und Wachstum, vielleicht besonders in-
teressant fir den Forstgenetiker die hohe korrelierte
Reaktion auf Auslese im Samlingsstadium in Merk-
malen erwachsener Badume). Bei Forstpflanzen findet
vaN BUIJTENEN (1963) eine negative genetische Kor-
relation zwischen Holzgewicht und Zuwachs Dbei
Pinus taeda, die von einer positiven Milieukorrelation
iiberlagert wird, so daBl in Bestdnden normalerweise
keine phénotypische Korrelation beider Merkmale
zu beobachten ist. Ahnliche Verhiltnisse scheint es
auch bei der Lirche zu geben (unverdffentlichte
Diplomarbeit des Instituts fiir Forstgenetik in
Schmalenbeck). LANGNER und STERN (1964) finden
eine positive Korrelation zwischen Austriebstermin
und Spitholzprozent bei der Fichte, und DIETRICHS-
SON (1963 und frither) beschreibt eine ebensolche
zwischen Wachstumsabschlufl im Herbst und Spit-
holzprozent bei der gleichen Baumart, die allerdings
aus den Mittelwerten von Unterpopulationen abge-
leitet wurde. In der dlteren Literatur der Forst-
genetik findet man eine ganze Reihe von Korrelatio-
nen dieser Art, die bei ScHMIDT (1957) referiert sind.
Sie wurden meist mit dem Ziel untersucht, sie bei
Frithtests einzusetzen und basieren leider fast immer
auf Korrelationen von Herkunftsmitteln, so dafl ihre
Bedeutung fiir die Verhiltnisse innerhalb von Unter-
populationen nicht immer klar ist.

Die genetische Grundlage solcher Korrelation kann
natiirlich verschieden sein. Eine einfachste Erkli-
rung liefert die Annahme pleiotroper Genwirkung.
Diese Annahme liegt auch der bekannten Theorie der
genetischen Korrelationen zugrunde, die innerhalb
der quantitativen Genetik entwickelt wurde (fiir Dar-
stellung, Diskussion und experimentelle Beweise siehe
FALCONER 1960a). Aber wihrend Autoren wie Far-
CONER (1954) u. a. ihre Ergebnisse zwanglos aus pleio-
troper Genwirkung erkliren kénnen, neigen andere
dazu, fiir zumindest einen Teil der bekannt geworde-
nen genetischen Korrelationen Kopplung verant-
wortlich zu machen (HASKELL 1954, 1959, 1961 fir
weitere Literatur). Eine dritte Moglichkeit fiir korre-
lierte Auslese schlieBlich bietet die Annahme von mit
dem Fortschritt der Auslese sich dndernden Optima
fiir die nicht der direkten Auslese unterworfenen
Merkmale, die Annahme also, daB3 neben der gewoll-
ten und kontrollierten Auslese in den Versuchen noch
eine unkontrollierte Auslese stattfindet.

Diese letzte Annahme wiirde auch die Beobach-
tung vieler Ziichter erkliren, die in Ausleseversuchen
fanden, daB der Erfolg ihrer Auslese von der nicht
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kontrollierten balanciert wurde. Sie wird weiter ge-
stiitzt durch die Ergebnisse von Ausleseversuchen,
die in verschiedenen Umwelten wiederholt wurden,
Ausgangspopulation, Richtung und Intensitit der
Auslese konstant. Die Umwelten kénnen dabei kon-
stant oder fluktuierend gehalten worden sein (Bravy,
BeLr and KinG 1962, BaNxp 1963, BanND und Ives
1061, 1963, DRUGER 1962, FALCONER 1952, 1960b,
FALCONER und LATYSZEWSKY 1952, HAMMOND 1947,
James 1961, KORKMAN 1061, LAGERWALL 1958,
McBRIDE 1958, ROBERTSON 1660, WRIGHT 1938). Die
in der hier angegebenen Literatur zu findenden Er-
gebnisse und Uberlegungen geniigen, um das Wesent-
liche zu zeigen: In einigen Versuchen wurde korre-
lierte Reaktion anderer Merkmale gefunden, in an-
deren 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 Fillen schlieBlich 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 natfirlich — Ausleseintensitit
gleich — die GroBe der Heritabilitdt verantwortlich,
und tiber den Erfolg der Linie auch im anderen Milieu
entscheiden die Genotyp X Umwelt-Interaktionen.
Man kann deshalb fragen, wie die Varianz, genetisch
und phénotypisch, in einer Unterpopulation ver-
indert wird, wenn man sie in ein anderes, vielleicht
extremes Milieu bringt, weil dort die Anderungen der
Populationsparameter am deutlichsten sein sollten,
wenn sie iiberhaupt vorkommen. HEsLopr-HARRISON
(1959) macht fiir die oft beobachtete abnorm hohe
Varianz in solchen Versuchen vor allem zwei Ursa-
chen verantwortlich: Einmal kann es sich darum
handeln, daB infolge von Genotyp X Umwelt-Inter-
aktionen grofere Unterschiede zwischen einzelnen
Genotypen beobachtet werden, aber es kann auch
geringe Entwicklungshomdoostase unter den extremen
Bedingungen des Versuchs hierfiir verantwortlich
sein (vgl. WADDINGTON 1957). Genotyp X Umwelt-
Interaktionen, die zu groBerer Differenzierung zwi-
schen den Genotypen fithren, kénnen theoretisch
natiirlich auch in einem giinstigeren Milieu erwartet
werden.

Von Forstpflanzenziichtern ist in diesem Zusam-
menhang gelegentlich gefragt worden, ob man besser
tut, die Plusbaumauswahl und die Nachkommen-
schaftspriifung 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 von Erfolg ist oder nicht. Die Antwort
auf diese und dhnliche Fragen kann also verschieden
ausfallen, wie schon WRIGHT (1938) vermutet hat
und wie weiter die Erfahrungen der Zichter bewei-
sen, Sie hidngt ab von den Populationsparametern
der Merkmale, die man untersuchen will, einschlief3-
lich der Interaktionen zum Milieu, und 148t sich nur
experimentell und von Fall zu Fall finden.

An einige der in der Literatur zu findenden Ergeb-
nisse zur Auslese in verschiedenen Umwelten mufl
man vielleicht mit Vorsicht herangehen, denn es ist
nicht klar, ob die PopulationsgréBen hinreichend
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waren, um Drift auszuschlieBen. SchlieBlich ist
nachzutragen, daf fiir die korrelierte Reaktion auf
Auslese in diesen Fillen auch verdnderte genetische
Korrelationen verantwortlich sein kénnen, die natiir-
lich ebenfalls vom Milieu mitbestimmt werden kén-
nen wie jeder andere Populationsparameter.

In den vorhergehenden Ausfiihrungen wurde nicht
gentigend betont, dall auch die Beziehungen der
Gene untercinander mit iiber den Erfolg der Auslese
entscheiden. Um den Prozel des Adjustierens der
Geninteraktionen im Verlaufe der Auslese besonders
zu kennzeichnen, hat WRIGHT (1931, vgl. auch WRIGHT
1951, 1956) die Bezeichnung Koadaptation vorge-
schlagen und diese der Anpassung (Adaptation)
gegentibergestellt. Nach WarLrace und VETUKHIV
(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. MATHER (1943) betont
im Zusammenhang hiermit die Rolle besonders der
Kopplung und Rekombination und des Entstehens
ganzer Blocks von Polygenen. DalBl Koadaptation
in der Natur fiir die Evolution und Mikroevolution
eine iiberragende Bedeutung hat, ist durch ein groes
Versuchsmaterial bewiesen (fiir Zusammenfassung
DoBzrANSKY 1951). Die sich hieraus ergebenden
Folgerungen fiir die Forstpflanzenziichtung und u.U.
auch fiir die praktische Forstwirtschaft werden in den
Kapiteln 4 und 5 besprochen.

Da wir annehmen miissen, dall populationsgeneti-
sche Gleichgewichte bei Beteiligung hoher epistati-
scher Varianzen wenig stabil sind (Kojima und
CockErRHAM 1958, KoJiMa 1959¢, KoJima und KELLE-
HER 1961) und auch Dominanz nur unter besonderen
Bedingungen den Anpassungswert einer Population
erhoht, sollte als Folge der Koadaptation die geneti-
sche Varianz der meisten Merkmale in den Unterpo-
pulationen vom additivgenetischen Typ sein. Auf
nihere Erklarung dieses auch in Versuchen mit Wald-
bdumen oft bestitigten Zusammenhangs muB hier
verzichtet werden. Weiter miissen wir annehmen,
daB entlang eines Klins die koadaptiven Systeme
der Unterpopulationen graduell um so verschiedener
sind, je weiter die Unterpopulationen voneinander
entfernt sind. Als Ursache hierfiir 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. Strategie einer Population
bei Anpassung an ein heterogenes Milieu

Die Umwelt einer Population von Waldbidumen
ist unter natiirlichen Bedingungen stets mehr oder
weniger heterogen. Das Problem der Anpassung ist
deshalb immer das der Anpassung an mehrere dko-
logische Nischen (= Sitze von Umweltbedingungen).
Die moglichen Muster heterogener Umwelten und
die durch natiirliche Auslese als Reaktion hierauf ent-
stehenden genetischen Variationsmuster der Baum-
arten sind bereits in den Abs. 21 und 22 besprochen
worden.
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Betrachten wir zunichst ein Merkmal, das der
Auslese durch eine Umwelt-Komponente unterliegt,
die entlang kontinuierlicher, geographischer Gradien-
ten variiert. Engste Anpassung kann hier nur er-
reicht werden, wenn die Population als Ganzes einen
ebenso kontinuierlichen Klin auszubilden vermag.
Das ist am besten méglich, wenn das Merkmal durch
eine groBe Zahl von Genen mit je kleinen Effekten
vererbt wird. Polygenvererbung ist hier die ideale
Losung. Da wir wissen, dal auch die Wirkungsweise
einzelner Gene durch Auslese von Systemen von
Modifikatoren verdndert werden kann (Koadapta-
tion), sollte man annehmen, daBl nach hinreichend
langen Generationsfolgen iiberall, wo Populationen
entlang kontinuierlicher Gradienten vorkommen,
auch kontinuierliche Kline gewisser physiologischer
Merkmale bestehen werden und daB 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 mulB annehmen, dal3 ein Klin einen Gleich-
gewichtszustand der Population widerspiegelt, der
durch Auslese innerhalb der Unterpopulationen und
Genaustausch zwischen benachbarten Unterpopula-
tionen aufrecht erhalten wird (HALDANE 1948, FIsHER
1950). Das Mittel jeder Unterpopulation sollte unter
diesen Umstdnden nahe am optimalen Wert fiir die
jeweilige Position am Klin liegen, und die Auslese
innerhalb jeder Unterpopulation muBl dann als Auslese
fiir 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 bestatigt (SINSKATA 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 ,,Oko-
typen® an den beiden Enden des Areals der Population
und mit einer Mischpopulation beider Okotypen zwi-
schen diesen Extremen diirfte demgegeniiber nur in
Ausnahmefillen richtig sein, vor allem wahrscheinlich
bei,,short clines” (HUXLEY 1942). Ausnahmefille dirf-
ten kontinuierliche Kline in solchen Fillen auch des-
halb sein, weil man hier eher Hiufigkeitskline einzel-
ner Majorgene erwarten sollte, wie sie in besonderen
Situationen auch bei Forstpflanzen gelegentlich ge-
funden werden.

Als Folge des Zusammenspiels von stabilisierender
Auslese und Genaustausch entlang des Klins kann es
in den Unterpopulationen nicht zur Ausschépfung
der genetischen Variation durch Auslese kommen,
selbst dann nicht, wenn andere, diese Variation auf-
rechterhaltende Ursachen fehlen wiirden. Wir miissen
Im Gegenteil in solchen Unterpopulationen mit einer
recht hohen genetischen Variation rechnen. Die
Zahlen der Tabellen 7 und 8 zeigen, daB bei allen
untersuchten Merkmalen beider Birkenversuche, auch
bei den ausgesprochen adaptiven Merkmalen, die
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erwartete hohe genetische Variation innerhalb der
Unterpopulationen tatsdchlich vorhanden ist. Stets
macht die Varianz zwischen Familienmitteln aus
gleicher Unterpopulation einen erheblichen Anteil
der gesamten genetischen Varianz der Versuche aus.
Hierbel ist zu beachten, daB in den Tabellen die
Varianz der Mittelwerte von Nachkommenschaften
einzelner Biume angegeben ist. Diese miiite etwa
mit 4 multipliziert werden, um eine Schitzung der
genetischen Varianz zwischen Einzelbdumen der
Unterpopulation zu ergeben, wire also in Wirk-
lichkeit noch viel hoher. Weiter ist zu beachten, daB
man in Versuchen mit Nachkommenschaften von
Biumen aus alten Bestdnden aus der Varianz der Fa-
milienmittel eine je nach der Intensitdt der Auslese
in den Bestdnden zu geringe Schitzung der genetischen
Varianz innerhalb der Unterpopulation erhdlt (Topa
1963). Von der Intensitdt dieser Auslese vermitteln
die in Abs. 34 wiedergegebenen Zahlen aus einem
Versuch mit Nachkommen alter Fichtenbestdnde eine
vorlaufige Vorstellung.

Betrachtet man nicht die einzelne Unterpopulation,
sondern die Population als Ganzes, so findet man
entlang des Klins eine besondere Art disruptiver
Auslese. Gerichtete Auslese hingegen sollte es vor-
wiegend in den Randpopulationen geben, z. B. nahe
der Waldgrenze in hochsten Gebirgslagen oder im
hohen Norden. Man muBl aber annehmen, daff auch
hier gerichtete Auslese nur fiir 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, weil fiir die Gebiete, in denen sie vorkommen,
die Herkunft des Samens oder der Pflanzen fiir den
Erfolg der Aufforstung besonders augenfillig ist,
und weil die aus diesen Gebieten stammenden Her-
kiinfte von den anderen auffillig verschieden sind.
Es ist nicht méglich, die damit zusammenhédngenden
Fragen und Ergebnisse hier einigermaBen erschopfend
zu diskutieren, und es wird deshalb auf die Literatur
verwiesen (CARSON 1959 fiir Zusammenfassung der
Untersuchungen an Randpopulationen vo1Drosophila
melanogaster, Cook 1gb1 fiir eine allgemeine Dis-
kussion, DoBzHANSKY, HUNTER und PAvLovskyY 1663
fiir einen besonders instruktiven Vergleich einer
Randpopulation mit Unterpopulationen aus dem
Zentrum der Verbreitung). Eine besondere Rolle
spielen gerade fiir die Randpopulationen wieder-
kehrende Katastrophen, deren Bedeutung LEewis
(1962) erértert hat. Ahnliche Eigenschaften wie
Randpopulationen konnen Reliktvorkommen aus-
sterbender Baumarten haben, wie die von LANGNER
(1959) untersuchte Picea omorica.

Okotypische Variation, die bei regellosen und ab-
rupten Variationsmustern der Umwelt oder einzelner
Komponenten der Umwelt erwartet wird, sollte
durch disruptive Auslese wiederum fiir die gesamte
Population, zumindest bei Genaustausch zwischen
benachbarten Unterpopulationen, und durch stabi-
lisierende Auslese innerhalb der Unterpopulation aus-
gezeichnet sein. Distinkte Rassen, d. h. Okotypen
oder Unterarten, sollten erwartet werden, wenn die
Unterschiede zwischen den Umwelten der Unter-
populationen grof} sind im Verhiltnis zur phinotypi-
schen Flexibilitit der in jeweils einer Umwelt opti-
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malen Genotypen. Ist die betreffende Art auch im
Gebiet zwischen den extremen Nischen vertreten, so
sollte sich ein Haufigkeitsklin von Majorgenen ein-
stellen.

Der optimale Vererbungsmodus adaptiver Merk-
male in einer &kotypische Variation begiinstigenden
Umwelt ist also verschieden von dem bei kontinuier-
lichen Gradienten der dkologischen Variablen zu er-
wartenden. Deshalb ist die von STEBBINS (1950) stam-
mende und von NIENSTAEDT (1960) auch fiir den Ge-
brauch in der forstlichen Genetik empfohlene Bezeich-
nung ,,6kotypisch-klinale’* Variation nicht geeignet,
einen klaren Sachverhalt zu beschreiben. Es ist jetzt
klar, daB die Termini Klin und Okotyp weit mehr
beinhalten, als man zunichst angenommen hatte.

Natiirlich kann es in der gleichen Population, aber
fiir verschiedene Merkmale, klinale und &kotypische
Variation oder kontinuierlich-klinale Variation, Hiu-
figkeitskline und tkotypische Variation nebeneinan-
der geben, wenn die Auslese fiir einige Merkmale konti-
nuierlichen Gradienten gkologischer Variabler folgt,
wihrend andere der Auslese durch andere, ein anderes
Variationsmuster zeigende, &kologische Variable
unterworfen sind. Ein Beispiel hierfiir bietet die
Fichte. Der Trockensubstanzgehalt der Nadeln
zeigt bel dieser Art eine deutliche, kontinuierlich-kli-
nale Variation (LANGLET 1960). Andererseits findet
man bei dem wahrscheinlich durch einige wenige
Majorgene vererbten Merkmale Austriebstermin
einen generellen Hiufigkeitsklin in Nord-Stid-Rich-
tung oder an Gebirgshidngen, der jedoch o6rtliche Ab-
weichungen zuld8t, die durch verschiedene Haufigkei-
ten des Auftretens von Spatfrdsten erklirt sein mégen.
Dal es beim letztgenannten Merkmal zur Ausbildung
eines Haufigkeitsklins kam, mag auch durch Hetero-
genitdt der Umwelt in der Zeit erklirt sein. Die Ver-
héltnisse bei der Verjiingung (empfindliches Stadium
gegen Spatfroste, die Hauptursache der Auslese sein
diirften) kénnen von Generation zu Generation wech-
seln, je nachdem, ob der Hauptteil der Verjiingung
unter Schirm ankommt oder den Spatfrésten ausge-
setzt ist. Daneben existiert eine kleinflachige, mo-
saikartige Verteilung der Umwelt. Pflanzen auf Hu-
geln sind weniger frostgefdhrdet als solche in Mulden
usf. Wie PaNIN (1960) festgestellt hat, bestehen —
zumindest in dem von ihm untersuchten Gebiet —
auch im Blithtermin der frithen und spiten Formen
Unterschiede, so dafl wahrscheinlich vorwiegend
frithe mit frithen und spite mit spiten Formen kreu-
zen. Dies bietet gute Voraussetzungen flir einen
raschen Erfolg der natiirlichen Auslese. (Dal} solche
die Blithtermine variierenden Polymorphismen bei
den Baumarten wahrscheinlich recht h#ufig sind,
zeigen Kozusows (1962) Untersuchungen tiber einen
Polymorphismus der Antherenfarbe bei der Kiefer.)

Die Kronenform und der Beastungstyp der Fichte
schlieBlich scheinen ebenfalls durch einenicht zugroBe
Anzahl von Majorgenen vererbt zu werden. In ein-
zelnen Fillen dirften Haufigkeitskline vorliegen
(HorzER 1962 u. a.), wihrend bestimmte Typen nor-
malerweise nur in extremen Lagen vorkommen, wie
die nur im hohen Norden und in hohen Gebirgslagen
hiufiger vorkommende Saulenfichte.

Auch bei anderen Baumarten sind Polymorphismen
bekannt geworden, von denen hier nur der neben Aus-
triebstermin und Kronentyp der Fichte wohl be-
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kannteste erwdhnt sei, die als Frith- und Spiteichen
bekannten Formen von Stiel- und Traubeneiche.
Sie haben frithzeitig das Interesse der Forstleute ge-
funden, weil die spdte Form normalerweise nicht unter
Tortrix viridana leidet. SATCHELL (1g62) hat zeigen
kénnen, dal es allerdings auch unter den frithen For-
men solche gibt, die wegen raschen Wachstums der
Triebe im Friithjahr den Raupenfra {iberwinden, so
daB es fiir die Eichen offenbar mehrere Méglichkeiten
gibt, die Entwicklung der jungen Triebe im Frithjahr
so einzurichten, dafl der Wicklerschaden vermindert
wird. Esist nicht bekannt, ob der Wickler seinerseits
einen dhnlichen Polymorphismus auszubilden vermag.
Dieser wire allerdings auch erst dann von adaptivem
Wert, wenn der Anteil der ,,Spiteichen in den Be-
standen betréchtlich ist.

Durch das Studium von in der Natur leicht zu beob-
achtenden Polymorphismen hat die populationsgene-
tische Forschung viele Impulse erhalten. Am bekann-
testen sind wohl die Untersuchungen tiber Melanismen
bei mehreren Lepidopteren (vor allem die Industrie-
melanismen), gewisse mimetische Formen bei Lepi-
dopteren (fiir beide siehe IForD 1953 fiir Zusammen-
fassung) und die Polymorphismen der Schalenausfir-
bung bei Schneckenarten (LAMOTTE 1951, 1959). Von
den meisten bekannten Polymorphismen weil man
heute, daB sie durch Auslese aufrecht erhalten wer-
den, und es ist sehr wahrscheinlich, daB3 dies auch fiir
die Polymorphismen gilt, denen wir in den Wald-
baumpopulationen begegnen, auch dann, wenn man
zundchst die Ansatzpunkte der Auslese nicht er-
kennt.

Am {iibersichtlichsten sind die Verhiltnisse natiir-
lich bei einfachen Polymorphismen, die durch das
Vorkommen von zwel oder mehr allelen Genen
bedingt sind. Entweder besitzen hier die Heterozy-
goten den héchsten Eignungswert, oder es bestehen
Unterschiede zwischen den Eignungswerten der Geno-
typen in verschiedenen Nischen, so daB disruptive
Auslese wirksam wird. Die Gleichgewichtszustinde
hingen in beiden Fillen ab von den Unterschieden
der Eignungswerte der Genotypen und im letzteren
Fall auch von den Nischenhdufigkeiten (LEVENE
1953). Sind am Zustandekommen des Polymorphismus
mehrere Loci beteiligt und spielen auch noch Inter-
aktionen zwischen den Loci mit herein, so kénnen sich
sehr komplizierte Situationen ergeben (Beispiele bei
Lewoxtin und Kojima 1960, LEwoNTIN und WHITE
1960, MORAN 1662, 1963, OWEN 1952). Kennzeichnend
fiir solche Polymorphismen ist oft die Méglichkeit des
Vorkommens mehrerer Gleichgewichte, von denen in-
dessen nicht alle stabil genug zu sein branchen, um sich
unter den wechselnden Milieubedingungenin der Natur
halten zu kénnen. Welches Gleichgewicht sich in einer
Population einstellt, hingt von den Genfrequenzen zu
Beginn der Auslese ab. Besonders instruktiv ist in
dieser Hinsicht das Ergebnis von Moran (1963) fiir
einen Polymorphismus ohne Kopplung mit nur zwei
Lociund je zwei Allelen je Locus. Unter den gestellten
Bedingungen besall dieses System 5 verschiedene
Gleichgewichtspunkte, von denen 3 als stabil anzu-
sehen sind. Nicht ganz einfach sind die Voraussetzun-
gen flir einen stabilen Polymorphismus auch schon
fiir nur einen Locus mit vielen Allelen (vgl. MANDEL
1959, OWEN 1953). Der einzige multiallele Locus,
der bei Waldbdumen bisher untersucht worden ist,
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ist der Selbststerilititslocus bei Betula
(STERN 1963).

Weiter kompliziert werden die Verhéltnisse, wenn
durch die Auslese bestimmte Kopplungstypen be-
giinstigt werden (PARsoNs 1963 a, b, weitere Literatur
in Abs. 36).

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

Selektive Polymorphismen kénnen auch unter den
Bedingungen strenger Inzucht erhalten bleiben,
wenn die Unterschiede der Eignungswerte der Geno-
typen hinreichend verschieden sind. ArLrarD und
WORKMAN (1963) fanden in Inzuchtlinien von Vicia
faba Uberlegenheit der Eignungswerte der Heterozy-
goten um 20-—30%, und MONTZING (1g63) erhielt
dhnliche Resultate mit Inzuchtlinien beim Roggen.
Bezeichnenderweise waren in beiden Fillen die Unter-
schiede zwischen den Eignungswerten der Genotypen
in hohem Grad milievabhingig, so dafl verinderte
Milieubedingungen zum Verschwinden der Polymor-
phismen oder zu sehr verschiedenen Gleichgewichts-
lagen fithren kénnen. Die Zahl der in der Literatur
zu findenden Beispiele fiir selektive Polymorphismen
auch bei Pflanzenarten ist grof. Die beiden hier
angefithrten mogen geniigen, um das Wesentliche zu
zeigen.

Wenn einer der beiden Homozygoten nicht lebens-
fahig ist oder doch nur einen sehr kleinen Eignungs-
wert hat, so spricht man statt von einem Polymor-
phismus auch von der ,,genetischen Belastung® der
Population. Die Grenze fiir die genetische Belastung
wird heute nach WALLACE und MADDEN (1953) meist
bei —2 genetischen Standardabweichungen vom
mittleren Eignungswert der Population gezogen.
Dopzuansky und SpasskKy (1963) erginzen 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-
kiirlich. Wenn die genetische Belastung in Art eines
selektiven Polymorphismus durch Auslese aufrecht
erhalten wird, spricht man von einer ausgewogenen
Belastung, anderenfalls von der Mutationsbelastung,
da man annehmen muB, daB in solchen Fillen die
Belastung nur durch Mutation aufrecht erhalten
werden kann. Auch die Komponenten einer ausge-
wogenen genetischen Belastung sind milieuabhéingig.
Uber die Art der bei Baumen vorkommenden gene-
tischen Belastung ist nichts bekannt, wenngleich
wir aus Inzuchtversuchen mit vielen Baumarten wis-
sen, daB sie erheblich sein mubB.

Die Anpassung einer Population an eine heterogene
Umwelt hat also vielfiltige und wechselnde Aspekte
{LEWONTIN 1957). Es ist oft nicht méglich za 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 erschépfend in allgemeiner Form be-
schrieben werden. Esist deshalb in neuerer Zeit auch
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Tabelle 10. Optimale Phdanotypen, optimale Populationsstrukiuren und Variationsmusier entlang geogvaphischer Gya-
dienten fiiv vevschiedeme Variationsmustey dev Umuwelt (nach LEVINS 1963, efwas modifiziert).

Differenz zwischen Umwelten klein
im Vergleich zur phinotypischen
Flexibilitat

Differenz zwischen Umwelten gro8 im Vergleich zur phdnotypischen
Flexibilitit

Umwelt heterogen im Raum . { Umwelt heterogen in der Zeit

Optimaler Phinotyp Intermedidr zwischen den
Optima beider Umwelten

Optimale Populations- Monomorphisch, von magi-

struktur ger Eignung in jeder Um-
welt

Kontinuierlicher Klin im
Phinotyp

Muster entlang
geographischer Gradienten

mehrfach versucht worden, die Moglichkeiten zu
nutzen, welche die moderne Systemanalyse fiir solche
Aufgaben anbietet. SCHMALHAUSENX (1960) entlehnte
hierfiir Begriffe und Vorstellungen aus der Kybernetik,
WADDINGTON (1957) und LEWONTIX (1961) behandelten
die Situation einer solchen Population als Aufgabe fiir
die Theorie der strategischen Spiele. KIMURA (1961)
hat in einer anregenden Arbeit besonders den Zusam-
menhang zwischen Auslese und Information heraus-
gestellt, aber auch Teilprobleme wurden unter Ver-
wendung dhnlicher Verfahren untersucht (z. B. von
Kine 1961).

Analogien zwischen bestimmten Situationen einer
Population und den Begriffen einer solchen Theorie
sind natiirlich nicht immer ganz einwandfrei. Es ist
notig, sie entsprechend umzuformen oder bestimmte
Annahmen zu machen, iiber die man geteilter Meinung
sein kann. Aber man kommt auf diese Weise doch
zu brauchbaren Vereinfachungen und klaren Formu-
lierungen. Besonders interessant scheint 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 Defi-
nition des héchsten 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,
um Informationen zu sammeln und zu speichern,

Den groBten Fortschritt in der sich hier abzeich-
nenden Entwicklung haben wahrscheinlich die Unter-
suchungen von LEVINS (1961, 1962, 1963) gebracht,
auf deren Ergebnisse schon mehrfach zuriickge-
griffen wurde. LEVINS kommt bei Anwendung eines
aus der Mengenlehre entlehnten Verfahrens zu einer
eleganten Methode fiir die generelle Beschreibung des
Zusammenspiels von Population und Umwelt. Es
diirfte moglich sein, in sein Modell weitere Kompo-
nenten aufzunehmen, wie etwa Rekombination und
Kopplung. Schon heute aber bieten seine Ergebnisse
brauchbare Modelle, an denen man experimentelle
Arbeiten auf dem Gebiet der forstlichen Genetik
orientieren kann. In den Tabellen 10 und 11 sind
die uns interessierenden Ergebnisse der Arbeiten von
Levins zusammengefal3t.

Der Wert der Tabelle 10 besteht vor allem darin,
daB sie Hinweise gibt, wo man die Ursachen eines in
der Natur gefundenen Typs genetischer Merkmals-
variation suchen soll. Tabelle 11 enthilt in tber-
sichtlicher Form auch die Gedanken, die im Jahre
1955 fiir die Anlage eines Herkunftsversuchs mit

Optimaler Phanotyp, spe-
zialisiert fiir die haufigere

Spezialisiert fiir die eine
oder andere Umwelt

Umwelt
Monomorphisch, speziali- Polymorphisches Gemisch
siert spezialisierter Typen

Diskrete Rassen, getrennt
am kritischen Wert der
Haufigkeiten der Umwelten

Klin in den Hiufigkeiten
der gleichen polymorphi-
schen Typen

zwei sympatrischen Baumarten gleicher Gattung und
Chromosomenzahl maBgebend waren. Vergleicht
man die Angaben dieser Tabelle mit den Ergebnissen
der beiden Versuche, so findet man, daBl die oppor-
tunistische (Mac ARTHUR 1960) oder Unkrautart
B.japonica sich von der Gleichgewichtsart B. maximo-
wicziana wie erwartet unterscheidet durch héhere
Variation zwischen Unterpopulationen gleichen Ge-
biets, die als Folge von Zufilligkeiten der Probe-
nahme aufgefalBt werden kénnen, und daB sie etwas
weniger enge Anpassung an die Hauptkline aufweist.

Tabelle 11. Verschiedene Typen der Anpassung entlang geo-
graphischer Gradienten (nach LEVINS, 1963, etwas modifi-
ziert).

1. Anpassungstyp annueller Unkréduter: Hohein-
dividuelle phdnotypische Flexibilitit. ZufallsmiBige
Unterschiede zwischen Unterpopulationen. Weniger
enge Differenzierung entlang des Klins. Die Arten
decken eine groere, 6kologische Spannweite. Weniger
Reaktion auf Auslese in verschiedenen Mikroumwelten.

IS

. Intermediirer Typ: Bodenvegetation von Wil-
dern, strauchartige Unkriuter, Arten sekundédrer
Pflanzengesellschaften (Subklimax-Vegetation).

3. Anpassungstyp der Klimax-Arten, speziell
der Waldbaumarten: Geringe phinotypische Flexi-
bilitdt. Ausgeprigte genetische Differenzierung entlang
geographischer Gradienten. Jede Art an eine schmale
Spannweite kologischer Zonen gebunden. Wenig adap-
tiver Polymorphismus in den Populationen. Mehr Reak-
tion auf Auslese. Allopatrische Rassen.

Dies Beispiel mag zeigen, dafl man mit Hilfe solcher
Modelle auch in komplexen Situationen klare For-
mulierungen des Versuchsziels finden kann.

Eine fiir Waldb4dume vielleicht nicht einzigartige,
sicherlich aber seltene Strategie der Anpassung an
eine heterogene Umwelt findet man bei der Gattung
Eukalyptus, wie wir vor allem aus den Untersuchungen
von PrYOR (1959 und frither) wissen. Wahrend die
meisten Baumarten, zumindest die europdischen,
nur noch wenig Neigung erkennen lassen, neue Arten
abzuspalten und auch nur noch wenig Moglichkeiten
fiir Introgression bieten, ist die Evolution auch an
der Ebene der Art bei Eukalyptus offenbar noch in
vollem Gang. Diese Gattung verhdlt sich damit
gegeniiber anderen #hnlich wie in der Drosophila-
Genetik z. B. D. paulistorum (DoBZHANSKY und SPAS-
SKY 1959) gegeniiber D. melanogaster.

Die Rolle der Introgression fiir die Anpassung von
Waldbaumpopulationen ist bisher auch in den Fillen,
in denen Introgression Bedeutung haben koénnte, nur
schwer einzuschitzen. Zwar wissen wir einiges {iber
die Voraussetzungen, unter denen Hybridpopulatio-
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nen in der Natur entstehen und sich tiber lingere Zeit
halten kdnnen (SALISBURY 1940, der auch die ersten
Untersuchungen an Eichen hiertiber angestellt hat),
doch geniigt dies kaum zur richtigen Einschitzung
der Bedeutung der Introgression. HALLER (1959) hat
wahrscheinlich gemacht, daBl Pinus washoensis als
Hybrid zweler Kiefernarten aufzufassen ist, die im
gleichen Gebiet vorkommen. BoBroOV (1961) fiihrt
Beispiele aus Baikalsibirien an, wo ganze Hybrid-
schwiirme verschiedener Birken- und Lirchenarten
existieren sollen. MELVILLE (1939) schlieBlich findet
in einer biometrischen Studie eine gute Erkldrung
fiir die Variation der Ulmenarten in England aus Intro-
gression. Gleichzeitig gibt er eines der wenigen Bei-
spiele fiir einen aus Introgression zu erklirenden Klin,
die bei Bdumen bekannt sind. Von anderen Pflanzen-
arten’ wissen wir, daB Introgression gelegentlich die
Anpassungswerte einzelner Populationen erhéhen
kann (StuTZz 1963) oder zum Entstehen neuer, besser
angepaBter Arten fithrt (HARLAN und DE WET 1963).
Trotz der wenigen Informationen, die wir bei Baumen
hieriiber haben, kann man also die Méglichkeit nicht
ausschlieBen, dafl Introgression in einigen Fallen auch
bei Baumarten die Strategie der Populationen mit-
bestimmt.

3.4. MaBe fiir die Intensitdt der Auslese

Spitestens seit DARWIN wird natiirliche Auslese all-
gemein als Hauptursache der genetischen Differen-
zierung von Unterpopulationen angesehen. Die Kon-
zeption der Gendkologie ist auf dieser Annahme
aufgebaut (LANGLET 1964), und auch in der popula-
tionsgenetischen Forschung haben Probleme der
natiirlichen Auslese von Anfang an im Mittelpunkt
gestanden. Wie HALDANE (1954a, b) hervorhebt,
der sich eingehend mit dieser Frage auseinanderge-
setzt hat, ist es jedoch duBerst schwierig, die in einer
Population oder Unterpopulation wirksame natiirliche
Auslese einigermalen zuverldssig zu messen. Die hier
bestehenden Schwierigkeiten ergeben sich nicht zu-
letzt daraus, dafl man es in der Natur meist oder stets
mit einem Nebeneinander von mehreren Arten der
Auslese zu tun hat. Ein dieser Situation gerecht wer-
dendes MaB miiBte also recht komplex sein. Wir wol-
len es daher mit dem Hinweis bewenden lassen und
uns auf die Besprechung einiger Fille beschrinken, die
bei Herkunftsversuchen vorkommen und die man
vielleicht hinreichend scharf definieren kann, um
noch mit relativ einfachen Verfahren auszukommen.

Zunidchst gibt es eine Reihe von Moglichkeiten,
Auslese tiberhaupt nachzuweisen, Unter bestimmten,
in Versuchen der forstlichen Genetik aber meist nicht
hinreichend erfiillten Bedingungen ergeben natiirlich
auch sie Hinweise auf die Intensitit der Auslese.
Hierher gehoren alle Verfahren, die von der Annahme
von Zufallspaarung in der betreffenden Population
ausgehen und bel denen die Hiufigkeiten der Geno-
typen eines oder mehrerer Loci ausgezdhlt werden.
Findet man dabei Abweichungen von den bei Zufalls-
paarung zu erwartenden Proportionen, so fithrt man
diesaufunterschiedliche Eignungswerteder Genotypen
zurtick und kann sowohl Art wie Intensitit derAuslese
daraus ableiten. Die Problematik dieser Verfahren
fiir die forstgenetische Forschung liegt auf der Hand.
Einmal kann man damit nur solche Loci untersuchen,
deren Genotypen einwandfrei identifiziert werden
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kénnen — ein seltener Sonderfall in der forstlichen
Genetik, der zudem nicht ihre Hauptprobleme be-
rithrt, und zum anderen fithren schon geringe Ab-
weichungen von der Zufallspaarung zu irrefithrenden
Resultaten, wenn die Eignungswerte der Genotypen
nur wenig differieren. GUTIERREzZ und SPRAGUE
(1950) u. a. haben gezeigt, daf die Annahme von Zu-
fallspaarung in Pflanzenbestdnden problematisch ist.
Literatur und Hinweise findet man bei Crow (1958)
und MoraN (1963 b).

Fiir Zwecke der Forstgenetik sind alle Verfahren
von besonderemn Wert, die bei quantitativer Merk-
malsvariation angewendet werden kénnen. HALDANE
(1954) und LusH (1954, vgl hierzu auch HALDANES
1949 Vorschlige fiir das Messen der Evolutionsrate)
haben solche Verfahren fiir bestimmte Falle ange-
geben. HALDANES Verfahren ist generell brauchbar
beim Messen der Intensitit der phanotypischen Aus-
lese, wihrend LusH vor allem daran interessiert ist,
die Intensitdt gerichteter Auslese zu messen. Wahr-
scheinlich ist das letztere Verfahren fiir bestimmte
Aufgaben der Forstgenetik gut geeignet, wenn es
entsprechend modifiziert wird. Lusa geht daher von
jener Population aus, deren Mittel durch Auslese
iiber eine lingere Zeitspanne verdndert worden ist.
Sein MaB fiir die Ausleseintensitdt ist

~ Y —Xx
aG = %
(= Intensitit der Auslese X Genauigkeit X genetische
Standardabweichung, alles fiir ein Merkmal X).

Es handelt sich hier also um ein MaB, das dem fiir
die Voraussage des Auslesefortschritts in Ziichtungs-
programmen &hnlich ist, und es ist nattirlich ein Maf3
fiir die Wirksamkeit gerichteter Auslese. HALDANES
MaBzahl kann demgegeniiber auch bei anderen Arten
der Auslese verwendet werden:

I = log, ,(x;) — log, f1(%)

(f; und f, sind die Haufigkeiten der optimalen Phino-
typen #%, im Merkmal X zu den Zeilen 1 und 2, ¢ ist
die Basis der natiirlichen Logarithmen. Beziiglich
Ableitung wird auf den Aufsatz HALDANES verwiesen).
Die von BARBER (1958) gefundenen Unterschiede
der Hiufigkeiten bestimmter Genotypen in jungen
und alten Bestinden einer Eukalyptusart und die
von LANGNER und STERN (1964) nachgewiesenen
Unterschiede der Breite genetischer Variation des
Austriebstermins in alten Bestinden und deren Nach-
kommenschaften kénnen mit Hilfe von HALDANES
Verfahren eingesetzt werden, um die Ausleseintensi-
tdt zu bestimmen. In dem letztgenannten Versuch
betrug die Varianz der Zuchtwerte der alten Bidume
(Definition bei FALCONER 1960) 0,138, dieadditiv-gene-
tische Varianz in der Nachkommenschaft des Altbe-
standes 4,088. Das Verhiltnis der zugehdrigen Stan-
dardabweichungen, 0,372/2,022 = 0,184, gibt hier
einen brauchbaren Vergleich beider Populationen und
damit der Intensitdt 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 welcher Intensitit man gerichtete Aus-
lese treiben miite, um in einer einzigen Generation
das Mittel der einen in das der anderen Unterpopu-
lation zu verdndern (STERN 1961b). Dies Mal steht
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dem von LusH nahe, mil3t aber unter den Verhiltnis-
sen in natiirlichen Populationen wohl meist die Diffe-
renzen zwischen den Optimumwerten der beiden Unter-
populationen, nicht die Intensitit der gerichteten
Auslese iiber eine vorgegebene Zeitspanne, auf die es
LusH ankommt.

Einen interessanten Sonderfall stellt in diesem
Zusammenhang die Variation von Unterpopulationen
entlang eines Klins dar, die man sich etwa so vor-
stellen kann, wie in Abb. 2 skizziert. Der Regressions-
koeffizient, der den Klin beschreibt, gibt hier an, um

ikolagische Varizble

Abb. 2. Schematische Darstellung von Unterpopulationen
entlang cines kontinuierlichen Klins.

wieviel sich die Mittel zweier um eine Einheit der
6kologischen Variablen verschiedener Unterpopula-
tionen durchschnittlich unterscheiden. Man kann also
auch diesen Regressionskoeffizienten und damit den
Klin in genetischen Standardabweichungen beschrei-
ben und unter Verwendung der oben angegebenen
Methode die Prozentzahl der Individuen schitzen,
die man im Mittel auslesen miifite, um den Mittelwert
einer Unterpopulation durch Auslese in den einer
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weichung und der Ausleseintensitit. Letztere ent-
spricht dem Verhéiltnis der Ordinaten im Punkt der
Stutzung der Normalverteilung durch Auslese zum
Anteil der oberhalb dieses Punktes eingestuften
Individuen). Hierbei nimmt man am einfachsten
op = 0 an und folglich A2 = 1.

In Tabelle 12 sind die Ergebnisse dieser Schitzung
fiir die beiden Birkenversuche angegeben. Man findet
entlang der dort verwendeten Altitudinal- und Longi-
tudinalkline, berechnet aus der multiplen Regression
fiir diese beiden okologischen Variablen, fiir alle
Merkmale nur geringe Ausleseintensitdten, wenn man
Unterpopulationen vergleicht, die nur um einen
Breitengrad oder 100 m Héhenlage verschieden sind.
Diese auf geringe Ausleseintensitdten entlang eines
Klins und iiber nicht zu groBe Abstinde deutenden
Ergebnisse stimmen gut iiberein mit den von KETT-
LEWELL und BERRY (1961} fiir einen Hiufigkeits-
klin bei einer Schmetterlingsart gefundenen Daten
und mit den theoretischen Uberlegungen von HAL-
DANE (1948), die auf der Annahme von Verhilinissen
beruhten, die SUMNER (1932 und frither) gefunden
hatte, sowie den Uberlegungen von FISHER (1950).
Auch eine graphische Darstellung der Verteilung
des Merkmals Trockensubstanzgehalt zweier um
100 m Hohenlage unterschiedener skandinavischer
Kiefernherkiinfte, die LANGLET (1934) gibt, deutet
auf dhnliche Verhiltnisse. Typisch ist vor allem die

breite Streuung des Merkmals in den Unterpopula-
tionen (bel LANGLET allerdings die phinotypische).

Vergleicht man die Unterschiede zwischen ent-
fernteren Unterpopulationen, so werden die erfor-
derlichen Ausleseintensitdten erheblich gréBer. Das
gleiche ist der Fall, wenn man nicht nur ein einziges

um 1, 2 oder mehr Einheiten der 6kologischen Variab-
len entfernten zu verdndern: Es ist

R=1toi (i=2z/p)
(R = Reaktion auf Auslese in Abhédngigkeit von der
Heritabilitdt %2, der phinotypischen Standardab-

Tabelle 12. Imfensitit dev natiiviichen Auslese fiiv einige Mevkmale, geschitzt aus dev additiv-genetischen Vavianz und
den multiplen Regressionskoeffizienten fiir geogv. Breite und Hohe it. d. M.

(4) 1

(1) (2} (5) (6) ‘ (7} (&)* (9)**

rox Mult. Regr. ( Mult. Regr. ~ %auszulesender Individuen
va Fva geogr, Breite | Hoheit d. M.‘ Sp- 4/5p- 3 \ Sp- 5/Sp- 3 geogr. Breite ‘ Hohet. d. M.
|

Bi 23, Betula japonica ’ {

6 == Austrieb 1961 0,9602 | 0,9799 —0,2871  +0,0033 | —0,2930 | +0,0034 83 98

7 == Austrieb 1962 0,7274 0,8529 ~0,1916  +0,0112 | —0,2246 | +0,0131 88 92
8 == Abschlufl 1960 0,6438 0,8024 ~0,3417 | —0,0063 | —0,4258 | —0,0079 75 98
9 = Abschluf} 1961 0,8915 0,9442 ~0,3316  —0,0134 | —0,3512 | ~0,0142 8o 91
10 == Rostbefall 12. 9. 1960 0,0869g 0,2048 +0,0529 +0,0010 | +0,1794 ' +0,0034 96 98
11 == Rostbefall 29. 9. 1960 0,0602 0,2454 +0,0501 40,0010 | +0,2042 40,0041 [ole] 98
12 = Rostbefall 24. 8. 1961 0,1318 0,3030 +0,1495 | 40,0025 | +0,4118 | +0,00069 | 77 97
13 = Blattbrand 1960 0,1261 0,3551 ~0,0798 = —0,0027 | —0,2247 | —0,0076 88 98
14 = Par. § 1961 0,0017 0,0412 ~0,0025 | 40,0003 | —0,0607 | +0,0073 98 98
15 = Par. B 1961 0,6619 0,8136 -0,2171 ' +0,0005 | —0,2668 | +0,0000 87 100
16 == Zuwachs 1961 und 1962 ‘ 407,998 20,199 —5,2050 | —0,2476 | —0,2577 —0,0123 86 93
17 = Wachstum bis 1962 1107,06 33,273 ~7,6047 | —0,3780 | —0,2286 } —0,0114 88 93
18 == Linge des Blattstiels 0,0112 ‘ 0,1058 | —0,0454 —0,0011 | —0,4291  —0,0104 . 75 | 93
19 = Liange der Blattspreite — - . —0,0364 ‘ -0,0026 ,  — — : — 1 —
20 = Breite der Blattspreite 0,0534 0,2311 | ~—0,0562 f —0,0027 | —0,2432 ‘ —0,0117 8s 93
Bi 24, Betula maximowicziana ! ; i !

6 = Austrieb 1961 " 0,0494 0,9744 —0,1669 40,0139 | —0,1713 | 40,0143 l 06 91

7 = Austrieb 1962 0,1305 0,3612 +0,0245 | +0,0076 | +0,0678 40,0210 98 89
8 = Abschluf3 1960 0,4470 | 0,6686 —0,1797 | —0,0047 ! —0,2688 | —0,0070 | 87 97
g = Abschlull 1961 0,9677 | 0,0837 —0,1255 | +0,0156 " —0,1276 | +0,0016 93 99
10 = Par. f 1961 ; 0,0014 | 0,0374 +0,1900 ‘ +0,0018 | +5,0802 | +0,0481 (1) 75
11 = Par. B 1961 i 0,4653 | 0,6825 ~0,2841 | 40,0132 | —0,4163 | +0,0193 77 91
12 = Wachstum bis 1962 | 204,28 14,293 —10,8366 | —0,2923 | —0,7582 | —0,0205 3 53 | 89
13 = Zuwachs 1961 und 1962 598,16 24,457 ~5,7308 | —0,1018 | —0,2343 l —0,0042 : 88 08
14 = Léange des Blattstiels | 0,0153 0,1237 ~0,0062 ~—0,0007 | —0,0501 | —0,0057 08 98
15 = Linge der Blattspreite | 0,1629 0,4036 —0,0318  —0,0017 | —0,0788 i —0,0042 : 98 J‘ 98
16 = DBreite der Blattspreite 0,0465 | 0,2156 —0,0005 | —~0,0011 | —0,0023 | —0,0051 : 100 | 98

* Berechnet aus i = R/hVA unter der Annahme h = 1; der %Satz gibt an, wieviel Individuen von einer Seite der Verteilung auszulesen sind, um das Popu-

lationsmittel in das ciner um 1 Breitengrad entfernten zu verdndern.
#* Wie vor, Unterschied zwischen Herkunftsorten der Populationen in 100 m Héhenlage.
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Merkmal, sondern mehrere Merkmale gleichzeitig
betrachtet. Nimrnt man an, daB die Merkmale un-
abhingig voneinander vererbt werden, und unter-
stellt die im Mittel {iir den Latitudinalklin bei B. ja-
ponica gefundenen Intensitdten, so erhilt man fol-
gende Verhdltnisse:

Zahl der % auszulesender
Merkmale i Individuen
|

1 | 85

50 44
10 20
15 9
20 4
25 2
30 1

Bei genetischen Korrelationen zwischen den Merk-
malen sind die Ergebnisse natiirlich anders. Gleich-
zeitige Auslese auf korrelierte Merkmale fithrt zu
besonders raschem Ausiesefortschritt (BELIAEV und
RATXER 1961 u. a.).

An den obigen Zahlen kann man sich leicht zwei
Sachverhalte klarmachen. Einmal zeigen sie, warum
fir den Taxonomen (s. Teil 1) nur Merkmalskombi-
nationen {iir die Unterscheidung von ,,Okotypen
brauchbar sind, nicht aber die einzelnen Merkmale
selbst, bei denen die Variation innerhalb der Unter-
populationen die zwischen den Unterpopulationen
oft weit iibertrifft. Zum anderen sicht man, dafl
man sich hinsichtlich der Bedeutung der natiirlichen
Auslese fiir die Differenzierung der Unterpopulationen
ganz falsche Vorstellungen macht, wenn man nur
ein einziges Merkmal in Rechnung stellt. Trotz gering-
fligiger Unterschiede in den einzelnen Merkmalen
konnen die Unterschiede zwischen Unterpopulationen
insgesamt grofl sein. Es ist also etwas anderes, die
Bedeutung der Auslese fitr die Mikroevolution im
Zusammenhang mit einem einzigen oder mit der
Gruppe aller adaptiven Merkmale zu untersuchen.
Im letzteren Fall diirfte es auBer Frage stehen, dal
die Auslese, selbst bei relativ kleinen Milieuunter-
schieden, mehr bedeutet als die anderen méglichen
Ursachen fiir Unterschiede zwischen Unterpopu-
lationen.

Fiir die Praxis der Herkunftsversuche ergibt sich
hier, daBl man, um die Verhiltnisse in einem Her-
kunftsversuch hinreichend iibersehen zu kénnen,
auch Informationen iiber die genetische Variation in
den Unterpopulationen benétigt. Erst dann hat man
die Moglichkeit, auch die Intensitidt der Auslese und
damit einen der wesentlichsten Populationsparameter
zu schitzen, wie vor allem MORLEY (1950) betont hat.,
Der gleiche Verfasser (MorLEY 1958, MoriLEY und
Evans 1959) hat mit seinen Versuchen hervorragende
Beispiele fiir genetisch-6kologische Untersuchungen
in Pflanzenbestinden geliefert.

Den Sonderfall, Stabilitdtstest fiir Polymorphis-
men, hat KiMUrRA (1956) behandelt. Er mag in
manchen Féllen auch fiir die forstliche Genetik von
Interesse sein.

AbschlieBend zum Problem des Messens oder auch
nur Nachweisens der natiirlichen Auslese sei noch auf
gelegentlich in der forstlichen Literatur zu findende
Auferungen hierzu eingegangen. Man fand in Her-
kunftsversuchen, dafl Nachkommenschaften von in
anderem Milieu herangewachsenen Unterpopulationen
etwa das gleiche Bild zeigten, wie die Originalher-
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kiinfte. Daraus wurde der Schiufl gezogen, dall die
neuen Auslesebedingungen offenbar nicht in der Lage
waren, die genetische Zusammensetzung der Her-
kunft zu verdndern. Hiergegen ist einzuwenden,
daB bei Anzucht der Pflanzen in der Baumschule, bei
Ausschaltung der Konkurrenz und anderer, fiir den
Erfolg der natiirlichen Verjingung malgebender
Komponenten der Umwelt natiirlich auch die Még-
lichkeiten eingeschrankt werden, Auslese wirksam
werden zu lassen. SchlieBlich sind (vgl. Abs. 36) in
einer einzigen Generation auch Rekombinationen in
nennenswertem Umfang noch nicht zu erwarten,
Solche Versuche sind deshalb nicht geeignet, ein
Bild von der GréBenordnung der Effekte der natiir-
lichen Auslese zu geben.

3.5. Nicht adaptive genetische Variation

Es besteht kein Zweifel daran, dall Auslese die
Hauptursache fiir die genetische Differenzierung von
Unterpopulationen ist und daf} diese Differenzierung
im allgemeinen adaptiven Charakter trigt, also den
Anpassungswert der Population der Art im betreffen-
den Gebiet erhoht. Das besondere, auf Versuch und
Irrtum basierende Verfahren jedoch, dessen sich die
Population bedienen mufl, um Informationen fiir
den Aufbau ihrer optimalen Strategie zu gewinnen,
sowie die z. T. durch ihr eigenes genetisches System
vorgegebenen Regeln fiir dieses Spiel, die nur bis zu
einem gewissen Grad modifiziert werden kénnen,
erlauben ihr andererseits keine perfekte Anpassung.
Nicht jeder genetische Unterschied zwischen zwei
Unterpopulationen muf3 also notwendig adaptiv sein.
VAN VALEX (1960) hat die Hauptursachen fiir der-
artige, nicht adaptive genetische Variation und die am
meisten {iberzeugenden Beispiele fiir eine solche
Variation zusammengestellt. Es kann also auf seine
Zusammenfassung verwiesen und die folgende Er-
orterung auf die fiir die forstliche Genetik wesentlich-
sten Punkte beschrinkt werden.

In extremen Fillen kann es vorkommen, dafl die
Auslese selbst den Anpassungswert der Population
(in irgendeiner der mdglichen Definitionen) herab-
setzt. CrosBY (1949) hat das wohl bekannteste Bei-
spiel hierzu bei Pflanzen gegeben, in dem ein Gen-
komplex einen hohen Auslesewert besafl, der den
Anpassungswert der Population als Ganzes herab-
setzte. DUNN (1957) findet ein dhnliches Beispiel bei
Méusen. Ursache ist in solchen Fillen 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 Anderungen der Umwelt kénnen dazu fithren,
daB bisher adaptive Populationsmerkmale ihren Wert
verlieren. Ursache hierfiir ist wieder das Versagen
der Auslese, die Informationen stets nur iber die
Vergangenheit liefern kann und dabei den Notwendig-
keiten der Zukunft lediglich durch solche MaBnahmen
wie Speicherung genetischer Variabilitit, Auslese auf
hohe phinotypische Flexibilitit u.a. Rechnung
tragen kann. Solche Verinderungen der Umwelt
spielen im Zusammenhang mit den MaBnahmen der
modernen Forstwirtschaft oder der Entwicklung von
Kulturlandschaften fiir unsere Baumarten sicherlich
eine groBe Rolle. Die Anpassungswerte einer Popula-
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tion an die urspriinglichen, natiirlichen Gegebenheiten
oder an die Betriebsformen der Forstwirtschaft und
besonderen Bedingungen der Kulturlandschaft sind
verschieden.

Seitens der Forstgenetik hat unter allen Moglich-
keiten nichtadaptiver genetischer Variation der ge-
netische Drift oder SEwALL-WRIGHT-Effekt am
meisten Beachtung gefunden (J. W. WRIGHT 1952,
WanG, PERRY und JoHNSSON 1960 u. a.). Hierunter
werden die Anderungen der Genfrequenzen verstan-
den, die in Populationen begrenzten Umfangs ein-
treten miissen, wenn die betreffenden Allele nicht
oder nur wenig verschiedene Auslesewerte haben
und wenn jede Generation aus einer zufallsmiBigen
Stichprobe von Gameten der vorhergehenden ent-
steht. Drift kann in kleinen, insuldren und folglich
ganz oder teilweise isolierten Unterpopulationen eine
Rolle spielen, oder auch als Folge der vorzugsweisen
Paarung benachbarter Individuen in kontinuierli-
chen Bestinden (WRIGHT 1946). In diesem Fall
spricht man von Distanzisolierung. Dal Zufalls-
unterschiede in der Verteilung der Gene auf verschie-
dene Unterpopulationen oder rdumlich innerhalb
groBerer Unterpopulationen der Baumarten bestehen
koénnen, diirfte auBer Frage stehen (vgl. STERN 1961).
Es ist jedoch im Einzelfall nicht leicht festzustellen,
ob sie auf Drift im eigentlichen Sinn oder auf andere
Zufilligkeiten bei der Reproduktion der Populationen
zuriickzufithren sind.

Fiir solche Zufdlligkeiten finden sich auch bei den
Waldbaumpopulationen viele Ansatzpunkte. Schon
bei der Einwanderung der Art in ihr derzeitiges
Areal kénnen durch Entstehen kleiner, vor der
eigentlichen Wanderungsfront gelegener, zunichst
isolierter, dann sich ausbreitender Populationen
groBriaumige Unterschiede zwischen Populationen
entstehen (REINIG 1937, dhnlich Mayrs ,,Founder
princip®). In solchen Fillen entscheidet der Gen-
bestand einiger weniger Individuen fiir den kiinftiger,
groBer Populationen. Auch bei Verjlingung der
Wilder, sowohl im Gleichgewichtswald wie nach
Katastrophen, kénnen zuféllige Unterschiede zwischen
Unterpopulationen entstehen, die nicht auf Drift im
eigentlichen Sinn zuriickzufithren sind (vgl. in diesem
Zusammenhang auch EprLing, LEwis und Francis
1960).

Damit soll die Moglichkeit nicht in Frage gestellt
werden, daB Drift bei den Baumarten eine Rolle
spielen kann. EpLING und DOBZHANSKY (1942),
LAMOTTE (1951, 1950) u. a. haben Beispiele mit ande-
ren Objekten gegeben, die so tiberzeugend sind, dafl
man Drift als Ursache genetischer Unterschiede
zwischen Unterpopulationen auch bei Baumen nicht
ausschlieBen mochte. Ein korrekter Nachweis oder
eine korrekte Einschitzung seiner Effekte in Wald-
baumpopulationen sté8t jedoch auf Schwierigkeiten.
Vor allem kann man den effektiven Umfang der
Unterpopulationen oder, bei Distanzisolierung, der
Nachbarschaften {iber lingere Zeiten nicht zuverldssig
bestimmen. FErgebnisse von Pollenflugversuchen
zeigen nur eine Seite des Problems.

Im allgemeinen sind groBere Effekte von Zufalls-
miBigkeiten der Probenahme bei stark fluktuierender
Populationsgrofe von Generation zu Generation zu
erwarten. Einmal wird bei Ausdehnung der Popula-
tion die Intensitiat der Auslese vermindert, kommt es
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also zu gréBeren Haufigkeiten auch von Genen mit
geringeren Auslesewerten, andererseits kdénnen bei
Verkleinerung des Populationsumfangs dann insu-
lare Unterpopulationen mit differierenden Genfrequen-
zen zuriickbleiben. Unter sonst vergleichbaren Arten
sollte deshalb die mit der mehr unregelmiBigen
Reproduktionsweise grofiere Differenzierung als Folge
von Zufdlligkeiten aufweisen. Bei unseren beiden
Birkenarten ist dies B. japonica. Wie die europiische
B. verrucosa stellt sie sich auf Kahlflichen rasch
und mit gréBeren Populationen ein, ist aber am
Klimaxwald meist nur mit kleinen Gruppen beteiligt.
Uns ist ein Fall bekannt, in dem ein ganzer Bestand
von B. verrucosa aus Samen eines einzigen, in der
Nachbarschaft einer Kahlfliche stehenden Baumes
entstand. Solche extremen Fluktuationen der Popu-
lationsgréBe sollten glinstigste Voraussetzungen fiir
Differenzierung als Folge von Zufélligkeiten bieten.

Vergleicht man in den Tabellen 8 und g die Intra-
klass-Korrelationen fiir ,,zwischen Unterpopulationen
gleichen Wuchsgebiets®™, so findet man bei B.japonica
rund 31, bei B. maximowicziana im Mittel aber nur
rund 9%, der genetischen Varianz der Versuche in
dieser Komponente wieder. Sie ist also, wie erwartet,
sehr viel gréBer bei der opportunistischen Art B. ja-
ponica.

Nimmt man an, daf3 die Unterschiede zwischen den
Unterpopulationen gleichen Gebiets durch Drift
entstanden sind oder daB die Zufalligkeiten der Probe-
nahme im Mittel wie Drift gewirkt haben, so kann
man die Unterpopulationen eines jeden Gebiets auf-
fassen als eine Gruppe aus der gleichen zufallspaaren-
den Population abgeleiteter , Inzuchtlinien”. Unter
den weiteren Voraussetzungen, daB innerhalb jeder
Unterpopulation Zufallspaarung vorherrscht und dal3
die genetischen Varianzen ganz oder doch zum weit
iiberwiegenden Teil vom additiv-genetischen Typ
sind, kann man unter Verwendung einer von WRIGHT
(1921) angegebenen Beziehung auch den mittleren
Inzuchtgrad der Unterpopulationen schidtzen und
als MaB fiir die Effekte der Zufilligkeiten auf die
Differenzierung der Unterpopulationen verwenden.
Bei Zutreffen der genannten Voraussetzungen ist der
Erwartungswert fiir die Varianzkomponente aus
Unterschieden zwischen Unterpopulationen gleichen
Gebiets 2 VI, und der fiir die Varianz innerhalb der
Unterpopulationen (1 — F) V. F steht hier fiir
WricHTS Inzuchtkoeffizient, V, fiir die additiv-ge-
netische Varianz. In Tabelle 13 sind die so geschétzten
Inzuchtgrade der Unterpopulationen beider Birken-
arten zusammengestellt. Sie betragen im Mittel 10,2%
bei B. japowica und nur 3,5%, bei B. maximowicziana
und halten sich dabei in dem Rahmen, der bereits aus
den Verhaltnissen der Intraklass-Korrelationen abge-
steckt war. Die aus dem generellen Modell (Tab. 10,
11) zu fordernden Verhiltnisse fiir den Vergleich von
Unkraut- und Gleichgewichtsart sind also auch hier
gegeben.

Bei diesem Vergleich ist leider nicht ganz Kklar,
wieviel von der Variation zwischen Unterpopulatio-
nen des gleichen Gebiets durch Auslese und wieviel
tatsichlich durch Zufilligkeiten der Probenahme er-
klart ist. Bei gleicher Empfindlichkeit gegen Aus-
lese sollte namlich fiir B. japonica auch eine breitere
Variation der Unterpopulationen erwartet werden,
weil diese Art im gleichen Gebiet ein breiteres Spek-
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trum von Umwelten besiedelt.
Trotz guter Ubereinstimmung
mit der Erwartung ist also der
obige Vergleich nicht ganz ein-
wandfrei. Es ist aber in anderen,
hiernichtaufgefithrtenVersuchen
festgestellt worden, daBB B. japo-
nica die fir eine Unkrautart zu
fordernde hohere phinotypische
Flexibilitdt besitzt, die zu ge-
ringerer Empfindlichkeit gegen
Auslese {ithren sollte. Deshalb ist
die Interpretation der Resultate,
wie vorstehend gegeben, sicher
nicht ganz falsch.
DieFolgenauch dernichtadap-

Herkunftsversuche fiir Zwecke der Forstpflanzenziichtung

207

Tabelle 13. Tnzuchthoeffizienten I und additiv-genetische Vavianzen VA, geschitzt
aus dev Vavianz zwischen Untevpopulationen und zwischen Familien.

F VA

Bi 24 Bi 23 Bi a3 | Bi 24
Austrieb 1961 0,0844 0,0150 0,9602 0,9494
Austrieb 1962 0,1202 0,0268 0,7274 0,1303
Abschlul} 1960 0,1215 0,0506 0,6438 0,4470
AbschluB 1961 0,1248 0,0100 0,8g15 | 0,9677
Rostbefall 12. 9. 1960 0,1024 — 0,0869 —
Rostbefall 29. 9. 1960 0,1030 - 0,060z ; —
Rostbefall 24. 8. 1961 0,1745 | — 0,1318 —
Blattbrand 1960 0,0203 ’ — 0,1261 —
Par. § 1961 0,029¢9 ' 0,1428(!) 0,0017 0,0014
Par. B 1961 0,0524 0,0228 0,6619 0,4658
Zuwachs 1961 und 1962 0,1542 0,0497 407,998 204,28
Wachstum bis 1962 0,1424 @ ©0,0346 1107,06 598,16
Linge des Blattstiels 0,1071 | 0,0192 0,0112 0,0153
Liange der Blattspreite — 0,0018 — 0,1629
Breite der Blattspreite 0,0787 0,0064 0,0534 | 0,0465

tiven genetischen Variation fiir
die Populationals Ganzes, d.h. fiir
ihre evolutiondre Strategie, hat WRIGHT (1931) unter-
sucht. Er kommt zu dem Schluf}, dafi die Aufteilung
einer Population in Unterpopulationen dieser die
idealen Voraussetzungen fiir weiteren evolutioniren
Fortschritt bietet. Kimura, Maruvama und Crow
(1963) aber stellen demgegeniiber fest, daf unter die-
sen Umstinden jede Unterpopulation einen hohen
Preis hierflir zu zahlen hat, wenn die Aufteilung za
weit getrieben wird., In diesem Fall wird als Folge
von Drift in den Unterpopulationen eine Anhdufung
von Genen mit kleinen, abtriglichen Effekten erwartet,
die in groBeren Populationen durch Auslese eliminiert
werden wiirden. Ein Versuch von Nirssox (1958) mit
Krenzungen von Baumen innerhalb und zwischen
Unterpopulationen der Fichte aus gleichem Gebiet
deutet auf Verhiltnisse, wie sie hier vermutet werden.
Crow und KiMURA (1956) haben auch ein theoreti-
sches Modell fiir das Zustandekommen nicht adaptiver
Variation als Folge von Auslese gegeben.

3.0. Kopplung

Bereits 1930 hat FISHER in seinem Buch, in dem
er die Uberlegungen DARWINS mit den damals neuen
Erkenntnissen der Mendelgenetik in Ubereinstim-
mung zu bringen versuchte, festgestellt, daBl Auslese
auch in Richtung auf Herstellung bestimmter Kopp-
lungsverhéltnisse wirken sollte. DARLINGTON (1930)
hat sich dann in seiner bekannten Untersuchung der
Entstehung und evolutioniren Bedeutung verschie-
dener Typen genetischer Systeme eingehender mit
den Moglichkeiten beschiftigt, die sie fiir Kopplung
und Rekombination eréffnen, MATHER (1943) schlieB-
lich hat das gleiche Problem vor dem Hintergrund
seiner Polygentheorie zunichst rein theoretisch
untersucht. Seither ist ein umfassendes Beweisma-
terial zusammengetragen worden, das die Richtigkeit
dieser Uberlegungen, zugleich aber auch die Komplexi-
tat der mit der Rolle der Kopplung in der Popula-
tionsgenetik zusammenhédngenden Fragen zeigt. Bop-
MER und PARsoxS (1962) haben dieses Material ge-
sichtet und kritisch gepriift. Die seither erschienene
Literatur hierzu hat keine fiir uns wichtigen neuen
Gesichtspunkte gebracht.

Modelle fiir die Berticksichtigung der Kopplung in
Versuchen der quantitativen Genetik haben SCHNELL
(1961} u. a. entwickelt. Weiter sind eine Reihe von
Modellpopulationen mit verschiedenen Populations-
parametern einschlieflich Kopplung mit Hilfe elek-

tronischer Rechengerdte simuliert worden (FRASER
1957, ComsTocK und BAKER, 1962, u.a.). Dabei
stellte sich heraus, daB die Effekte von Auslese und
Drift ganz erheblich durch Kopplung modifiziert
werden konnen. Comstock und Baxer kommen
deshalb zu dem Schlufi, daf} die Bedeutung der Kopp-
lung fiir dieses Gebiet in der Vergangenheit unter-
schitzt worden sei. Auch Bopumer und Parsons
{(1962) heben dies hervor, doch diirfte ihre Anregung,
in Ausleseprogrammen mehr als bisher die aus Re-
kombination frei werdende genetische Variation zu
beriicksichtigen, bei Forstpflanzen und vielleicht auch
bei einjdhrigen Arten aus wirtschaftlichen Griinden
kaum zu beriicksichtigen sein.

Fiir die Forstpflanzenziichtung sind wahrschein-
lich im Zusammenhang mit der Kopplung die aus der
Subdivision der Waldbaumpopulation entstehenden
Probleme am wichtigsten. Die Unterpopulationen
einer Baumart in verschiedenen Teilen ihres Verbrei-
tungsgebiets waren meist {iber hinreichend lange Ge-
nerationsfolgen den besonderen Auslesebedingungen
verschiedener Umwelten unterworfen, um verschie-
dene Kopplungssysteme aufbauen zu koénnen, wie
CravseN, Kecx und Hiesgvy (1958) dies fiir ihre
,,Okotypen‘ nachgewiesen haben. Betrachtet man
die genetische Variation einer Baumart aus diesem
Gesichtswinkel, so kommt man zu dem SchluB}, da8
die Kopplungsverhiltnisse als wesentlicherBestandteil
des genetischen Variationsmusters der Art aufgefaBt
werden miissen. Sie miissen dann eine gewisse Be-
deutung auch fiir die Planung von Ziichtungspro-
grammen haben, die mit Material aus mehreren
Unterpopulationen begonnen wurden, da sie Merk-
malskorrelationen verursachen konnen, die fiir den
Fortschritt der Auslese entscheidend sind.

Die erste Frage, die seitens der Forstpflanzenziich-
tung hier zu stellen wire, ist die nach der Kopplung
von Genen, die an der genetischen Variation des
gleichen oder an der genetischen Kovariation ver-
schiedener adaptiver Merkmale beteiligt sind. Bei
nicht adaptiven Merkmalen wird man in der Regel
Kopplungsgleichgewichte annehmen kénnen, bei
adaptiven Merkmalen sollten besondere Gleichge-
wichtszustdnde erwartet werden. Auslese mufl na-
tiirlich in erster Linie in den Kopplungsgruppen zu
Genkombinationen fithren, in denen jedes Gen fiir
sich oder in der betreffenden Kombination den Tri-
gern des Chromosoms héhere Eignung verschafft,
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Bei gerichteter Auslese auf eines oder mehrere
Merkmale wird dies die Beglinstigung extremer Phino-
typen zur Folge haben. Bei stabilisierender Auslese
hingegen sollten Kopplungsverhiltnisse entstehen,
die unter den Bedingungen des Paarungssystems die
Entstehung von Gameten begiinstigen, welche mit
grofler Wahrscheinlichkeit zur Ausbildung inter-
medidrer Phinotypen in den Nachkommenschaften
AnlaB geben. Bei disruptiver Auslese, bei der beide
Extreme hohere Eignungswerte haben als die Inter-
medidren, sollte das Gegenteil erwartet werden, Poly-
morphismen etwa, wie THODAY und BoaMm (195¢) sie
in ihren Versuchen gefunden haben. Bei gleichzeitiger
disruptiver Auslese auf mehrere Merkmale kénnen
auf diese Weise komplizierte Polymorphismen ent-
stehen. DaB das Paarungssystem hierbei eine ent-
scheidende Rolle spielt, bedarf keiner Erklirung.

Vor allem DARLINGTON (1939) hat die Méglichkei-
ten untersucht, die verschiedene genetische Systeme
fiir die Einschridnkung der freien genetischen Varia-
tion durch Kopplung bieten oder, umgekehrt, Varia-
tion durch Rekombination frei zu machen. Letzteres
ist entscheidend fiir die genetische Flexibilitit einer
Population, d. i. ihr Vermdgen, sich unter dem Ein-
fluB von 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, daf3 auch die
Rekombinationsfrequenzen und damit die Befdhi-
gung der Population zur Herstellung von Kopplungs-
verhiltnissen, Aufrechterhaltung oder Aufldsung der-
selben, durch Auslese verdndert werden konnen.
Die Effektivitit der Strategie einer Population wird
hierdurch maBgebend mitbestimmt.

GRANT (1958) hat unter besonderer Berticksichti-
gung der Verhdltnisse bei den héheren Pflanzen vor
dem Hintergrund der verschiedenen 06kologischen
Situationen und genetischen Systeme die Méglichkei-
ten untersucht, die hier denkbar sind. Er kommt zu
dem Schluf}, daB3 die oft hohen Chromosomenzahlen
(= Zahl von Kopplungsgruppen) bei den Baumarten
und anderen langlebigen Gewidchsen, deren obligate
Fremdbefruchtung erforderndes Paarungssystem (vgl.
hierzu BAKER 1959 und DoBzEHANSKY 1950 fiir die
Ursachen der von dieser Regel abweichenden Ver-
hiltnisse in tropischen Regenwildern) 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 einschriankenden Chromosomenstrukturen be-
deuten natiirlich hohe und freie genetische Variabili-
tit in jeder Generation. Die auf Umkombination der
Chromosomen in jeder Generation zielende obligate
Fremdbefruchtung hat das gleiche Ziel. Andererseits
muB hieraus fiir Populationen der Baumarten die
Notwendigkeit resultieren, die in jeder Generation
frei vorhandene genetische Variation immer wieder
durch stabilisierende Auslese um die Optimumwerte
der Merkmale zusammenzuhalten (vgl. Abs. 34).
Wir haben gesehen, daf es populationsgenetische
Situationen gibt, in denen stabilisierende Auslese
dieser Art der Population geniigend und in jeder
Generation verfiigbare genetische Variation beldfBt,
um sich an besondere Verhiltnisse rasch anpassen
zu koénnen,

K. STERN:
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Fiir den Forstpflanzenziichter ist es zunichst er-
freulich, mit einem Material arbeiten zu kdnnen, das
eine breite und vor allem auch freie genetische Varia-
bilitdt anbietet. Die begriindete Vermutung, daB3 bei
den Baumarten aber andererseits weniger latente
genetische Variabilitdt vorhanden ist, als man sie
von anderen Objekten kennt, sollte fiir ihn AnlaB
sein, mit einem von Anfang an méglichst breiten
Ausgangsmaterial zu arbeiten, um den kiinftigen
Fortschritt der Auslese nicht zu gefdhrden.

Im Zusammenhang mit den Problemen der Forst-
pflanzenziichtung interessiert nun die Frage, wie die
Kopplungsrelationen entlang eines Klins oder bei
okotypischem Variationsmuster aussehen werden.
Bei klinaler Variation haben wir es, wie bereits fest-
gestellt, mit einer Kombination von stabilisierender
Auslese in den Unterpopulationen, mit disruptiver
Auslese iiber die ganze Population und teilweise ge-
richteter Auslese 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 bej klinaler Variation nur wenig verschieden
sind. Ein Pollenkorn etwa, das die fiir seine eigene
Unterpopulation giinstigsten Genkombinationen der
einzelnen Kopplungsgruppen trigt, 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 trigt hier also mit zur
Isolierung der Unterpopulation bei in einem AusmaB,
das wir bisher nicht kennen, das aber sicher nicht un-
bedeutend sein kann, wenn sich in kiinftigen Ver-
suchen herausstellen sollte, daB3 bei den Baumarten
auch ,,Kopplungskline” die Regel sind. Bei 8ko-
typischem Variationsmuster hingegen, d.h. bei
einem Variationsmuster ohne Trends der Auslese-
optima, wird ein Pollenkorn in der benachbarten
Unterpopulation, deren Optimum eine andere Merk-
malskombination erfordert, einen Nachkommen her-
vorbringen, der in einigen Merkmalen gute, in ande-
ren weniger gute Voraussetzungen f{ur einen hohen
Eignungswert besitzt. Die Verhdltnisse sind dann
weit weniger tibersichtlich und regelmiBig.

STEBBINS (1958) hat darauf hingewiesen, daf} in
Populationen, die iiber eine heterogene Umwelt vor-
kommen und die groBeren Fluktuationen der Popu-
lationsgrofe ausgesetzt sind, héhere Anpassungs-
werte der Unterpopulationen bei herabgesetater
Rekombinationshiufigkeit erreicht werden. Das
diirfte 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 hochstmogliche
genetische Flexibilitit erreicht werden. Bei den mehr
spezialisierten Gleichgewichtsarten hingegen sollten
die auch von STEBBINS (1958) als Merkmal fiir Speziali-
sierung angesehenen Kopplungskorrelationen der
adaptiven Merkmale eine gréBere Rolle spielen, zu-
mal wir gesehen haben, daf klinale Variation in die
gleiche Richtung dringt und mehr spezialisierte Arten



34. Band, Hefts

Herkunftsversuche fiir Zwecke der Forstpflanzenziichtung

209

Tabelle 14. Bi 23, Kovarianzanalyse, Austrieb = x, Abschiuf = y.

1

Unterp. } FG . SQaus sp | SO b FG Xdy MS
T | ] |
| r
1 5 0,0425 -+0,1275 0,8351 -+0,1339 4 i 0,8179
2 5 | 03117 00795 | 03443  —02551 . 4 | 03240
3 5 0,1523 | —0,1258 | 0,6491 —o0,8260 | 4 ! 0,7221
4 5 | 059651 40,3123 |  1,4675 | +0,5236 | 4 1,3040
5 5 0,8121 —0,1111 } 0,3129 —0,1368 ‘ 4 0,2977
[§) 5 0,0663 ~+0,1186 ‘ 1,2869 +1,7888 | 4 1,5766 i
7 5 0,5536 —0,3416 | 2,7699 —o0,6171 4 2,5591 |
3 ‘5 1,5527 —0,9652 1,6485 —0,6216 4 | 1,0485 |
9 5 0,3909 —0,0241 | 0,0659 —0,0017 4 ‘\ 0,0044 |’
10 ! 5 0,113 ' —0,1538 | 1,6667 —0,1688 4 1,6407 '
11 5 1,3023 | —0,4974 0,6141 —0,3819 . 4 | 0,4241
12 5 2,0755 +o,1170 | 1,1669 10,0564 | 4 | 1,1603 ‘
13 5 0,2199 | —0,0617 | 0,4245 —0,2806 | 4 | 0,4072 |
14 5 | 08265, 40,1361 | 09731 T0,1647 | 4 0,9507
15 5 3,0203 | —0,6704 0,4267 1 —0,2220 " 4 0,2779
Innerhalb i | 6o 13,5752 0,2263
Regr. Koeff, ! : C 14 0,7183 0,0513
Gemeinsam 75 13,7344 | -—2,2191 14,6521 —0,1016 74 14,2935 0,1932
Ber. Mittel : 14 113,4092 8,1007xXX
Gesamt i 89 79,1141 —0,1528 | 127,7030 88 127,7027
] :
liffekt der mittleren Regression auf Abschluf MO ‘
Innerhalb der Gruppen unkorrigiert 75 | 14,6521 | ) )
Reduktion durch Regression 1 ‘ 0,3586 " 0,3586 nicht sign.
Inperhalb der Gruppen nach Reduktion 74 14,2035 | 0,1932
Tabelle 15. Bi 24, Kovarianzanalyse, Austrieb = x, Abschluf = v.
Unterp. e SQaws | SP SQan | b ‘ FG a3 ; MS
| ; | ] |
1 5 0,7787 | 0,9520 | 1,9322 ‘ 1,2226 4 E 0,7083 |
2 5 0,5402 0,4691 | 0,6392 i 0,8684 4 0,4610 !
3 5 0,9671 0,8394 . 1,2675 | 0,8680 4 = 0,538¢ \
4 5 0,7118 | ©0,8205 | 1,5191 - 1,1634 4 0,5524
5 5 1 0,6291 | 0,1569 ! 0,2686 . 0,2494 4 0,2295
6 5 | 04694, 0,5713 ‘ 0,8557 . 1,2171 4 | ©0,1606
7 5 | 0,1462 | 0,1181 0,3101 J 0,8078 4 ! 0,2147
3 5 0,6848 | 0,5737 . 0,5047 | 0,8378 4 | 00241 |
9 5 0,8837 - 0,3912 | 0,5003 | 0.4427 ‘ 4 | 0,2695 |
10 5 0,5798 i 0,5624 . 08747 ' 0,9700 4 0,4245
11 5 0,5767 | 0,3215 ; 0,2873  0,5575 4 0,1081 |
12 5 0,5631 0,3023 ‘ 0,5655 0,5368 | 4 | 0,4032
Innerhalb ‘ 48 4,1548 0,08655
Regr. Koeff. ! .11 0,4493 | 0,04084
Gemeinsam 60 7,5306 | 6,0874 | 9,5249 = 0,8084 59 | 4,6041 0,07803
Ber. Mittel | } i 11 | 1,9775 0,1798xx
Gesamt | 71 1 606,5154 . 67,0104 | 75,0163 | 70 ‘} 6,5816 |
\
Effekt der mittleren Regression auf Abschluf3 | MQ
Innerhalb der Gruppen unkorrigiert 60 9,5249
IRReduktion durch Regression | 4,9208 | 4,9208xxx
Innerhalb der Gruppen nach Korrektur ' 59 4,6041 © 0,0780

bessere Voraussetzungen fiir 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, Wachstumsbeginn im Frithjahr und
Wachstumsabschlufl im Herbst, zwischen und inner-
halb der Unterpopulationen genetische Korrelationen
bestehen. Es wird angenommen, daB} Pleiotropie
hier keine Rolle spielt und daB demzufolge etwa ge-
fundene genetische Korrelationen auf Kopplung zu-
riickzufithren sind. Hier interessieren natiirlich vor
allem die genetischen Korrelationen innerhalb der
Unterpopulationen, weil die zwischen Unterpopula-
tionsmitteln vorliegenden natiirlich allein aus paralle-
len Klinen erklart sein kénnen. DaB solche Kline
bestehen, hatten wir schon aus den Korrelationen
zwischen den Merkmalen und zu den &kologischen

Variablen erschen. Es zeigt sich nun, daB bei B. ma-
ximowicziana auch innerhalb der Unterpopulationen
eine signifikante Korrelation der beiden Merkmale
besteht. Aber nach Abzug der durch die Total-
regression erklirten Varianz finden sich immer noch
signifikante Unterschiede zwischen den Mitteln der
Unterpopulationen, so daB8 mit nicht ganz einheit-
lichen Verhdaltnissen zu rechnen ist, d. h. mit Abwei-
chungen einzelner Unterpopulationen von der mitt-
leren Situation. Wo die Griinde hierfiir zu suchen
sind, kénnen wir nur vermuten.

Bei B. japonica kann keine signifikante genetische
Korrelation innerhalb der Unterpopulationen nach-
gewiesen werden. Hier ist in dem fiir Tab. 14 aus-
gewiahlten Material (Unterpopulationen mit je 6 Fa-
milien) auch die Totalkorrelation nicht signifikant.
Das liegt daran, daB dieses Material nur einen klei-
neren Teil des Verbreitungsgebiets deckt als das fiir



210

die einfachen Korrelationskoeffizienten verwendete,
was jedoch nicht Fehlen von Signifikanz auch der
Korrelationen in den Unterpopulationen zur Folge
haben dirfte.

Man darf wohl annehmen, daf3 die hier 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 von Generation zu Generation,
wahrend sie bei B. masimowicziana mehr konstant
sein diirften. Kopplungskorrelationen kénnen sich
deshalb bei der letzteren — ceteris paribus — eher
einstellen. Beide Arten haben gleiche Chromosomen-
zahlen.

Wie z. B. CaiN und SHEPPARD (1954) gezeigt haben
(weitere Beispiele und Diskussionen bei BopMER und
ParsoNs 1962), koénnen auch die Rekombinations-
hiufigkeiten in verschiedenen Unterpopulationen
differieren. Eine besondere Stellung diirften hier
wieder die Randpopulationen einnehmen, bei denen
entweder eine besonders hohe genetische Flexibilitat
gefordert wird, wenn extreme Fluktuationen des
Milieus das Vorkommen der Art begrenzen, oder um-
gekehrt Spezialisierung, Hochlagenherkiinfte oder
hochnordische Herkiinfte dtirften deshalb auch in
jeder Hinsicht besondere Situationen bieten (andere
,,Randlagen’ kommen in Europa kaum vor).

SchlieBlich ist darauf hinzuweisen, da Kopplung
beim Zustandekommen des integrierten Gene pools
einer Population eine Rolle spielt (MATHER 1943)
und daB demzufolge der Proze8 der Koadaptation
nur bei Beriicksichtigung der Kopplungsverhiltnisse
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 fiir Planung, Anlage und Auswer-
tung von Herkunfts- und Ausleseversuchen mit Forst-
pflanzen interessierenden Fakten zur Bedeutung der
Kopplung fiir natiirliche Populationen der Baum-
arten mogen hier geniigen. Beziiglich eingehender
Darstellung wird nochmals auf die Literatur verwie-
sen. Leider gibt es auch hierzu nur wenige Ergebnisse
von Versuchen mit Waldbdumen, was um so bedauer-
licher ist, als gerade diese Probleme sehr komplex
und nicht einfach zu iibersehen sind. Ein Beispiel
dafiir, wie vorsichtig man bei der Interpretation von
Versuchsergebnissen oder bei der Extrapolation von
mit anderem Material erarbeiteten Ergebnissen auf
ein in dieser Beziehung unbekanntes Material gerade
hier sein mufB, geben etwa die Experimente von REES
und AumMap (1963), die in ihrem Material eine Um-
kehr der Hauptregeln iiber den adaptiven Wert der
Chiasmahiufigkeiten fanden, wenn bestimmte Kom-
ponenten der Umwelt gedindert wurden.

4. Kombinierte Auslese zwischen und innerhalb
verschiedener Unterpopulationen

Als Hauptziel des Einsatzes von Modellen aus
Populationsgenetik und quantitativer Genetik in der
Forstpflanzenziichtung war eingangs die Notwendig-
keit genannt worden, fiir die Planung der langfristi-
gen und kostspieligen Versuche der Forstpflanzen-
ziichtung niitzliche Informationen zu gewinnen, in
besonderen Fillen auch fiir die Planung bestimmter
MaBnahmen der Forstwirtschaft. Auf einige Schluf-
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folgerungen fiir die Forstpflanzenziichtung war bereits
im vorhergehenden Kapitel verwiesen worden. In
diesem und den beiden nichsten Abschnitten soll
versucht werden, wenigstens in kurzen Ziigen, wei-
tere Folgerungen fiir die praktische Arbeit der Forst-
pflanzenziichtung zu ziehen.

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

Schétzungen der genetischen Varianzen, mit denen
bei gleichzeitiger Auslese in und zwischen Unter-
populationen gerechnet werden kann (fiir Auslese
im wesentlichen in einer Unterpopulation vgl
STERN 1960, 1963),

Schitzungen von Grad und Art der genetischen
Korrelationen zwischen den Auslesemerkmalen
selbst und zu anderen, den Erfolg der Auslese mit-
bestimmenden Merkmalen,

Informationen iiber die ,,Strategie’ der Baumart
und damit ihrer vermutlichen Reaktion auf Aus-
lese,

Schitzungen des Grades der Koadaptation und
damit der Konsequenzen von Kreuzungen zwischen
Populationen fiir Ziichtungsprogramme und prak-
tische Forstwirtschaft.

Diese Informationen gehen zwar weit iiber das
hinaus, was man mit der konventionellen gengkolo-
gischen Niherung zu erreichen versuchte. Aber es
wire 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, dalf man den
Schwerpunkt jetzt mehr auf den genetischen Aspekt
des Problems verlegen kann, weil inzwischen die
Moglichkeiten hierfiir erarbeitet worden sind. Aber
auch die Einsicht in die Notwendigkeit, dies zu tun,
war sowohl bei Gendkologen wie bei experimentell
arbeitenden Taxonomen seit langem vorhanden.
Was fehlte, waren lediglich geeignete, d. h. den Be-
sonderheiten der Probleme angepalBte und hinrei-
chend einfache Versuchstechniken und Modelle.
Schon CrauseN, Keck und HIESEY (1940 und spi-
ter) haben ihre der Gendkologie und der experimen-
tellen Taxonomie gewidmeten Versuche durch ein-
fache Kreuzungsexperimente erganzt und viele ihrer
wertvollsten Beitrige gerade diesem Verfahren zu
verdanken.

Eine eingehende Diskussion der Ziele und Wege
populationsgenetischer Untersuchungen in natiir-
lichen Pflanzenpopulationen und Pflanzenbestinden
allgemein findet man bei MORLEY (1959). Die schon
frither erwihnten Versuche des gleichen Verfassers
z. B. (MORLEY 1958, MorLEY und EVANS 1959) zeigen
auch, welcher Art die Ergebnisse sind, die man aus
Versuchen erwarten kann, die gleichzeitig Schitzun-
gen der genetischen Variation zwischen und in Unter-
populationen liefern. Die Erweiterung des Bildes
der Population um Beschreibungen von Ausmall und
Art der genetischen Varianz in den Unterpopulatio-
nen, Intensitit und Art der natiirlichen Auslese,
Kopplungsverhiltnisse, allgemein um eine Beschrei-
bung der genetischen Prozesse, die neben dem Varia-
tionsmuster der Umwelt fiir 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 Herkunftsforschung und die Forstpflan-
zenziichtung allgemein. Die Herkunftsforschung
wird damit Grundlage und Bestandteil jedes auf
Auslese basierenden Ziichtungsverfahrens bei Forst-
pflanzen, kann aber andererseits nicht linger isoliert
betrieben werden.

Das Problem der gleichzeitigen Auslese in mehreren
Unterpopulationen, die also fiir die Forstpflanzen-
ziichtung der Normalfall ist, wurde erst in neuester
Zeit und auwuch nur fir Sonderfille untersucht.
GRIFFING (1062) hat die Mdglichkeiten fiir die Vor-
aussage des Erfolgs der Auslese bei gleichzeitiger
Auslese in zwel zufallspaarenden Populationen unter-
sucht fir den Fall, da3 auf allgemeine Kombinations-
eignung ausgelesen wird. Dies ist auch das Ziel der
Auslese von Bidumen fir die Samenplantagen der
forstlichen Ausleseziichtung, da solche Plantagen in
der Regel aus vielen Klonen zusammengestellt wer-
den und infolgedessen nur die allgemeine Kombina-
tionseignung genutzt werden kann. Eine Moglich-
keit zur Berichtigung der Heritabilitit in Fillen, in
denen in mehreren Unterpopulationen gleichzeitig
ausgelesen wird, wurde bel STERN (1961, 1963) ange-
geben. Die Zuverldssigkeit des Verfahrens ist jedoch
vom Zutreffen einer Reihe von Voraussetzungen
abhingig, iber deren Richtigkeit wir noch nicht hin-
reichend informiert sind. Hierfiir sind weitere Ver-
suche nétig, die vor allem auch iiber die F, hinaus-
gefiihrt werden miissen. Interessante Erorterungen
von Populationsstrukturen, die bei den Waldbiumen
wahrscheinlich sind, findet man bei WRIGHT (1952).

Es ist nicht ganz einfach festzustellen, inwieweit
heate schon in der Forstpflanzenziichtung von den
Moglichkeiten Gebrauch gemacht wird, Methoden
und Erkenntnisse der Populationsgenetik fiir die
Zichtungsplanung einzusetzen. Von den sich hiu-
fenden Angaben iiber Heritabilitdtsschitzungen, bei
denen meist sehr enge Voraussetzungen iiber die be-
treffenden Populationen gemacht wurden, sei hier
abgesehen. Wir stehen ganz am Anfang einer neuen
Entwicklung, und Versuche mit Forstpflanzen brau-
chen zudem ihre Zeit. Immerhin findet man auch
in der Literatur der Forstgenetik Hinweise darauf,
dal3 an einzelnen Instituten und mit mehreren Baum-
arten Versuchsprogramme hierzu eingeleitet worden
sind. Das ,,Industrieprogramm‘* der Universitit von
Nord Karolina zum Beispiel sieht eine Reihe von ein-
schldgigen Untersuchungen mit mehreren Baumarten
vor (ZOBEL 1960 u.a.). LiBBY (1961) hat ein Ver-
suchsprogramm mit Pinus radiata entwickelt, das
dazu bestimmt ist, die fiir Ziichtungsarbeiten mit
dieser fiir die Forstwirtschaft in vielen Lindern wich-
tigen Baumart wichtigsten Populationseigenschaften
zu schitzen. Der gleiche Autor (LiBBY 1962, LiBBY
und JUND 1962) hat auch versucht, die Méglichkeiten
tir den Einsatz von Klonen fiir solche Untersuchun-
gen zu kliaren, die bei Versuchen mit Forstpflanzen
wesentliche. Vereinfachungen der Versuchsanordnun-
gen zulassen wiirden (vgl. LiBBY 1961). BANNISTER
(1963) hat ein dhnliches Programm mit der gleichen
Baumart eingeleitet. Daneben gibt es eine Reihe von
Veréffentlichungen iiber laufende oder geplante Ver-
suche, die jeweils der XKldrung isolierter Fragen
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dienen und auf die hier nicht eingegangen werden
kann.

Man darf woh! erwarten, daBl wir in 10 oder 15 Jah-
ren mehr iiber Méglichkeiten und Ergebnisse des
Einsatzes von Verfahren aus der Populationsgenetik
in der Forstpflanzenzichtung wissen und dall wir
bis dahin auch iiber Methoden und Modelle verfiigen,
die den besonderen Voraussetzungen und Problemen
der Forstgenetik und Forstpflanzenziichtung besser
angepalt sind als die bisherigen.

5. Versuche mit Herkunftshybriden

Das in den vorhergehenden Abschnitten abgelei-
tete Modell einer natiirlichen Waldbaumpopulation
bietet eine gewisse Grundlage auch fir die Prizisie-
rung der Fragestellung von Versuchen mit Herkunfts-
hybriden. Derartige Versuche sind zwar in der Ver-
gangenheit nicht allzu hiufig angestellt worden
(DENGLER 1942, NILSsoN 1958 fiir Beispiele), aber sie
werden in der Zukunft sicherlich mehr Interesse fin-
den, da an vielen Ziichtungsstationen und Instituten
geeignetes Ausgangsmaterial heranwichst.

Solche Versuche kénnen das Ziel haben, die Aus-
sichten einer planmiBigen Hybridztichtung zu prii-
fen, welche die unter bestimmten Umstinden zu
erwartenden Heterosiserscheinungen bei Kreuzung
zwischen verschiedenen Herkiinften einer Art nutzen
soll. Es kann sich aber auch darum handeln, be-
stimmte Eigenschaften zu kombinieren, die in der
Natur bei verschiedenen Herkiinften angetroffen
werden. SchlieBlich interessiert den Forstpflanzen-
ziichter das Ergebnis der Kreuzung zwischen Unter-
populationen ans dem gleichen Wuchsgebiet im Zu-
sammenhang mit anf Massen- oder Individualauslese
basierenden Ziichtungsprogrammen, fiir die ,,Plus-
biume" tiber ein ganzes Herkunftsgebiet ausgewihlt
werden. Auch die praktische Forstwirtschaft hat ein
gewisses Interesse an diesen Versuchen, weil die
unter den Bedingungen der modernen Forstwirt-
schaft entstehenden Bestinde oft Herkunftsgemische
darstellen oder bereits als Nachkommen von Bestin-
den entstanden sind, in denen mehrere Herkiinfte
gemischt waren. :

Ernsthafte TFolgen fiir die praktische Forstwirt-
schaft, um diese Frage vorwegzunehmen, ergeben
sich natiirlich nur dann, wenn die erste oder zweite
Generation nach Herkunftskreuzung verminderte
Leistung zeigt. Versuche hierzu sollten also das Ziel
haben, den Grad der Integration des Gene pools von
Populationen aus verschiedenen Herkunftsgebieten
festzustellen sowie die Vertriglichkeit der in den
verschiedenen Gebieten entstandenen Genkomplexe.
Diese Frage diirfte im wesentlichen identisch sein
mit der Frage nach AusmaB und Art der in Popula-
tionen aus Herkunftskreuzung auftretenden epista-
tischen Varianzen. Sie inferessiert auch im Zusam-
menhang mit den Arbeiten der Forstpflanzenziich-
tung, so daB sie in deren mehr generellen Versuchen
mit geklart werden kann. Die Verhiltnisse kénnen
dabei bei den einzelnen Arten ganz verschieden sein,
wie viele Versuche der Populationsgenetik und Ziich-
tungsforschung beweisen. Nach Kreuzung verschie-
dener Lokalrassen bestimmter Drosophila-Arten fin-
det man in der Regel eine erhebliche Minderung der
Vitalitit in der F, (vor allem Versuche von Dos-
zdaNsKyY und Mitarbeitern), was auf cinen hohen



212

Grad an Koadaptation hinweist. Beim Mais anderer-
seits erhielt man das gegenteilige Ergebnis (POLLACK,
Rosinson und ComsToCK 1957). Fiir die Baumarten
gibt es nur wenige Versuchsergebnisse hierzu. LaNG-
NER (1958) fand groBe Heterogenitdt in Wachstum
und Form sowie im Durchschnitt ausgeprigte Vitali-
tatsminderung bei Nachkommen von Hybriden der
japanischen mit der européischen Lirche, und STERN
(1960b) machte dhnliche Beobachtungen an Art- und
Herkunftshybriden der Birke.

In Anbetracht der Vielzahl moglicher praktischer
Fragestellungen fiir Versuche der Forstpflanzenziich-
tung mit Herkunftshybriden sollen diese im folgen-
den nach den Problemstellungen geordnet bespro-
chen werden, die sich aus dem Populationsmodeil
ergeben. Die praktischen Fragestellungen lassen sich
dann stets dem einen oder anderen Typ zuordnen.

Der erste Fall ist der der Kreuzung zwischen
Unterpopulationen aus dem gleichen Gebiet.
Diese konnen wegen verschiedener Auslesebedingun-
gen unterschieden sein, wegen Zufilligkeiten der
Probenahme oder beidem. Da Regressionstechniken,
mit deren Hilfe man die Auslese nachweisen und
ihre Effekte einschitzen kann, wegen der Komplexi-
tdat der Milieuvariation und der geringen Spannweite
der Variation der &kologischen Variablen oft ver-
sagen werden, ist es notig, andere Kriterien fiir die
Einschitzung der Effekte beider Ursachen zu suchen.

Eine solche Méglichkeit wiirde bestehen, wenn die
Uberlegung zutrifft, daBl wegen vorwiegend additiv-
genetischer Varianz der iiberwiegenden Anzahl von
Merkmalen in natiirlichen Populationen und der
Wirksamkeit der natiirlichen Auslese in Art von
Massenauslese die Hybriden zwischen je zwel Unter-
populationen intermedidr sein soliten (vorausgesetzt
natiirlich, daB sich die beiden {iberhaupt unterschei-
den lassen). Zufilligkeiten der Probenahme sollten
andererseits inzuchtihnliche Effekte haben, was bei
gleichzeitigem Vorhandensein von gerichteter Domi-
nanz in bestimmten Merkmalen zu Abweichungen
vom Mittel iiber beide Unterpopulationen fithren
sollte. Ganz klar sind diese Verhiltnisse jedoch
nicht — aus Griinden, die hier nicht besprochen
werden kdnnen.

In einem Kreuzungsversuch, welcher der Kldrung
dieser Frage dienen soll, miissen also die Unter-
populationen selbst durch je eine reprdsentative
Stichprobe vertreten sein und daneben durch eine
ebenso repriasentative Stichprobe von Hybriden. Am
besten 1iBt sich das wahrscheinlich durch einen
diallelen Kreuzungsplan erreichen, wie er in Abb. 3
angegeben ist. Die Varianzkomponenten, die man
im Anschluf an einen Feldversuch mit Material ge-
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AbD. 3. Kreuzungspline {iir einen Versuch mit
Herkunftshybriden, wenn dic Unterpopulationen 8 x | x
aus dem gleichen Gebiet stammen.
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winnt, das nach einem solchen oder dhnlichen Plan
hergestellt wurde, sind die folgenden:

zwischen Unterpopulationen,

allgemeine Kombinationseignung der Unterpopula-
tionen untereinander, spezifische Kombinations-
eignung der Unterpopulationen untereinander,

(die Deutung dieser beiden Komponenten ist ab-
hingig von Annahmen tiber die Population)
Abweichungen der Hybriden vom Mittel der elter-
lichen Unterpopulationen,

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

spezifische Kombinationseignung in den Unterpopu-
lationen
(= in der Hauptsache Dominanzvarianz, wenn
Zufallspaarung in den Unterpopulationen ange-
nommen wird)
allgemeine Kombinationseignung einzelner Biume
bei Kreuzung mit Baumen aus anderen Unterpopu-
lationen,

spezifische Kombinationseignung von Biumen bei

Kreuzung mit Baumen aus anderen Unterpopulatio-

nen
(die Deutung auch dieser beiden Komponenten ist
abhinglg von den angenommenen Ursachen der
Differenzen zwischen Unterpopulationen. Weiter
kann man hier einen Vergleich der Kombinations-
eignung einzelner Biume in der eigenen und in
anderen Unterpopulationen usw. anschlieBen).

Das praktische Ziel dieser Versuche ist es, Unter-
lagen fiir die Planung von Ausleseprogrammen zu
liefern (Heritabilitdt, Art und Stirke der genetischen
Korrelationen, Inzuchtgrad der Unterpopulationen).
Dariiber hinaus tragen sie natiirlich zum Verstindnis
des genetischen Variationsmusters der Art im betref-
{enden Gebiet bei.

Bei der Wahl des in Abb. 3 angegebenen sowie der
im folgenden empiohlenen Kreuzungspline war die
Uberlegung maBgebend, daB man bei Verwendung
von Mischpollen und Mischsaatgut mehrerer Bdume
je Unterpopulation zwar zu einer geringeren Zahl
von Priifgliedern kommt, daBl man dabei aber einmal
Informationen iber das Verhalten der einzelnen
Biume verliert, die fiir die Deutung der Ergebnisse
bendtigt werden, und zum anderen auch bessere
Maglichkeiten hat, die Stichproben aus Unterpopula-
tionen und Hybriden ,reprisentativ’® zu gestalten.
Es fehlen uns zwar noch eingehende Untersuchungen
dariiber, wie man die an der Stufe der Individuen
entstehenden Varianzen im einzelnen interpretieren
soll (in Termini der quantitativen Genetik), wir wis-
sen aber, dal} sie wertvolle Hinweise fiir die Planung
von Zichtungsprogrammen liefern kénnen (vgl.
N1LssoN 1958). Um hier zu besser begriindeten Vor-
stellungen zu kommen, wird es noétig sein, auch
F,-Familien und Rickkreuzungen herzustellen. Hier-
fiir ist es von Vorteil, die Familien getrennt zu hal-
ten, um die Verwandtschaftsgrade der zu verwen-
denden F;-Nachkommen unter Kontrolle zu behalten.

Schon dieser einfachste Fall fiir Kreuzungen zwi-
schen Unterpopulationen zeigt, wic komplex die
hierbei auftretenden Fragen sind. Dabei sind in der
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obigen, verkiirzt skizzierten Streuungszerlegung noch
nicht alle interessierenden Zusammenhédnge beriick-
sichtigt!

Bei Versuchen mit Unterpopulationen, die
entlang eines einfachen Klins angeordnet
sind, setzt man am besten voraus, daB es sich um
einen Klin handelt, der iiber das Versuchsareal die
Hauptursache der genetischen Variation zwischen
den Unterpopulationen darstellt. Das Milieu inner-
halb des Gebiets soll also nicht so stark variieren,
dal neben den zur klinalen Variation Anlall gebenden
weitere Ausleseursachen von gleich groBer oder gro-
Berer Bedeutung vorhanden sind. Der einfachste
Fall dieser Art wire ein Altitudinalklin an einem
Gebirgshang, aber auch JomNssons (1956) Versuch
mit Aspenklonen entlang eines Nord-Siid-Klins in
Skandinavien wiirde ein Beispiel {iir unseren Fall
sein, wenn nicht die Aspe wegen ihres besonderen
Reproduktionssystems eine abweichende Behand-
lung erfordern wiirde.

Einen wahrscheinlich geeigneten Kreuzungsplan
{iir Herkunftskreuzungen entlang eines einfachen
Klins findet man in Abb. 4. Innerhalb der Kombina-
tionen zwischen gleichen und verschiedenen Unter-
populationen sollie wieder ein unvollstindiges Diallel
gekreuzt werden, wie es schon in Abb. 3 angegeben
wurde. Die Unterpopulationen sind natiirlich wieder
samtlich vertreten, wihrend die Kombinationen zwi-
schen den Unterpopulationen nicht alle ausgefiihrt
zu werden brauchen. Das ist wahrscheinlich ausrei-
chend, weil man entlang des Klins auch mit Trends
der Ergebnisse von Kombinationen zwischen den
Unterpopulationen rechnen kann, die fiir Interpo-
lationen verwendet werden kénnen.

Die Auswertung erfolgt wieder vermittels einer
speziellen Streuungszerlegung, aber am besten unter
Zuhilfenahme von geeigneten Regressionstechniken
fiir den Nachweis und Vergleich der Trends. Die
Priifung des intermedidren Verhaltens bzw. Abwei-
chens der Hybriden vom Mittel aus beiden Eltern
ist auch hier wichtig, weil man daraus Hinweise auf
die Mitwirkung anderer Ursachen als Massenauslese
fiir die Variation entlang des Klins erwarten darf.
Es ist méglich, dal mit zunehmender Entfernung der
Unterpopulationen am Klin Epistase eine immer
groBere Rolle spielt. Dann solite spezifische Kom-
binationseignung einen immer gréBeren EinfluBl
haben, je weiter die Kreuzungspartner voneinander
entfernt standen.

Beim Arbeiten mit Hybriden zwischen weit
entfernten Populationen entstehen neue Pre-
bleme. Solche Populationen, etwa der Fichte aus
Zentraleuropa und Innerasien, sollten ganz erheb-
liche genetische Unterschiede aufweisen. Will man
diese Verhiltnisse priifen, so sollte jedes Gebiet am
besten durch mindestens zwei oder mehr Unter-
populationen mit je mehreren Einzelbdumen repri-
sentiert werden. Als Folge der groflen genetischen
Differenzen zwischen Individuen aus verschiedenen
Gebieten, sollten hier spezifische Kombinationseffekte
eine groere Rolle spielen als in den vorstehend
besprochenen Fillen (vgl. N1LssoN 1958). Bei gleich-
zeitiger Priifung mehrerer Gebiete empfiehlt es sich
aus diesem Grunde, auch alle Kombinationen zwi-
schen den Populationen auszufithren
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Neben diesen drei Typen von Versuchen mit Her-
kunftshybriden mag es andere mit besonderer
Zielsetzung geben. So kann es sich darum han-
deln, bestimmte Eigenschaften aus einer Herkunft
in eine andere zu {iiberfithren oder aber mehrere
wiinschenswerte FEigenschaften zweier Herkiinfte
miteinander zu kombinieren. So war eines der Ziele
der Versuche mit Hybriden zwischen IFichtenherkiinf-
ten aus Zentraleuropa und Skandinavien die Kom-
bination der iiberlegenen Wuchseigenschaften der
Herkiinfte vom Kontinent mit der Frosthirte der
skandinavischen Fichten (NiLsson 1958). Der Erfolg
von Versuchen dieser Art, den man, wenn mdéglich,
schon in der I, haben mdéchte, hingt natiirlich vom
Vererbungsmodus ab. Hier ist eine Vielzahl ver-
schiedener Situationen denkbar, die jede fiir sich ein
besonderes Vorgehen erforderlich machen. Allgemeine
Regeln kann man deshalb kaum angeben. Wohl aber
ist es moglich, in den Versuchen zumindest mit den
F,-Nachkommen gleichzeitig andere Fragestellungen
mit zu priifen, etwa die vorher erwihnten.

Genotyp X Milieu-Interaktionen kénnen zu allen
genannten genetischen Effekten entstehen. Wichtig
diirfte es sein, vor allem die Interaktionen der Um-
welt mit den mittleren Effekten der Unterpopulatio-
nen und mit denen der einzelnen Biume auseinander-
zuhalten. Spezielle Probleme entstehen in diesem
Zusammenhang bei klinaler Variation. Mit Hinblick
hierauf sollte man die Feldversuche in geeigneter
Weise entlang des Klins wiederholen (vgl. WaxEe-
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 untersuchen, um alle Informatio-
nen zu erhalten, die schon in der F, anfallen kénnen,
und um die etwa notwendig werdenden folgenden
Versuche besser einrichten zu kénnen. Dies zeigt
einmal mehr, daB es nétig ist, die Arbeiten der kon-
ventionellen Herkunftsforschung durch geeignete
MaBnahmen auszubauen, wenn man vollen Nutzen
daraus ziehen will. Uberlegungen 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 fithren, wie wenig
wir sowohl iiber die Moglichkeiten wissen, die der
Ziichtung hier entstehen, wie auch itber die Metho-
den, mit denen man versuchen kénnte, diese Méglich-
keiten in gentigend einfacher Weise zu erforschen.

Wenigstens hinweisen wollen wir hier auf die
Problematik von genetischen Varianzen, genetischen
Korrelationen u. dgl. in Bestinden, die nicht nach-
gewiesenermallen autochthon sind. Diese sind ab-
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hingig von der Zusammensetzung solcher Bestdnde
und deshalb weder repriasentativ noch brauchbar fiir
die Ziichtungsplanung.

6. Versuche mit Arthybriden

Hybridziichtung auf der Grundlage zweler oder
mehrerer Populationen, die als botanische Arten
unterschieden werden, ist bei Forstpflanzen vor
allem mit Lirchen, Kiefern und Pappeln versuchs-
weise erprobt und als aussichtsreich befunden worden.
In allen Fillen hat zumindest eine der beiden der als
Partner fiir ein Zichtungsprogramm in Frage kom-
menden Arten ein groBes Verbreitungsgebiet. Des-
halb ist die genetische Differenzierung der Herkiinfte,
d.h. das genetische Variationsmuster der Arten,
neben der individuellen, genetischen Variation inner-
halb der Herkiinfte maBgebend fiir die Uberlegungen
im Zusammenhang mit jedem Ziichtungsprogramm
mit Arthybriden. Die Gesichtspunkte, die sich hier-
bei ergeben, sind z. T. denen dhnlich, 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 zu tun hat. Die Versuchspline
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 von Heterosis bei Arthybriden
(und auch bei Herkunftshybriden) vorstellen kann.
Vielleicht sollte man statt von Heterosis besser von
L, Luxurieren sprechen, um Widerspriiche zu einigen
der in der Literatur zu findenden Definitionen dieses
Begriffs zu vermeiden. Hinter beiden Worten steht
natiirlich die gleiche Beobachtung iiberlegenen
Wachstums o. dgl. der Hybriden der I, gegeniiber
beiden (bei einzelnen Autoren nur einem der) Eltern.
Die Eltern sind bei uns nun keine Inzuchtlinien, wie
sie 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 kénnen.

Abgesehen davon, daf wir 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 Fillen die
gleichen sein. Sie kénnen einerseits in Superdominanz
oder Uberdominanz zu suchen sein (FISHER 1922,
1930, East 1936, HULL 1045, 1946), wobel die fiir
bestimmte Loci heterozygoten Individuen oder Fa-
milien Wachstumstiberlegenheit o. dgl. zeigen. An-
dererseits kann gerichtete Dominanz vorliegen, was
bei entsprechender Verteilung der Allele auf die
Arten auch bei Arthybriden zu Heterosis fiithren
kann (DAVENPORT 1908, BRUCE 1910, KEEBLE und
PELLEW 1910, ELDERTON 1911, JONES 1917, COLLINS
1921). In beiden Fillen sind Interaktionen zwischen
allelen Genen die Ursache der Heterosis, als Vorteil
fiir die letztgenannte Erklirung wird jedoch ange-
fiithrt, daB sie nicht nur bei Vorkommen von Uber-
dominanz zutrifft. SchlieBlich kénnen auch Inter-
aktionen zwischen nicht allelen Genen Ursache von
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Heterosis sein, also Epistase (RICHEY 1942, POWERS
1944). Welche Ursachen Heterosis in einem be-
stimmten Fall hat, 1403t sich nur experimentell und
in mehrere Generationen einschlieBenden Versuchen
erklédren.

Bei den Waldbdumen sind Hinweise auf die gene-
tischen Ursachen der in den Versuchen gefundenen
Heterosis nach Art- oder Herkunftskreuzung noch
selten, nicht zuletzt deshalb, weil das Versuchs-
material fiir solche Untersuchungen erst heranwach-
sen mufB}. Fiir den Hybriden zwischen europiischer
und japanischer Lirche darf man nach LAXNGNERs
(1958) Befunden jedoch annehmen, daB hier Epistase
zumindest beteiligt war. Wir dirfen hoffen, dal3
weitere Informationen in den nédchsten Jahren ver-
fitgbar werden.

Es gibt eine gréllere Zahl von Versuchen, die zei-
gen, daB der Grad der Heterosis oder das Vorkom-
men von Heterosis iiberhaupt nicht nur von den
Kreuzungspartnern (Population, Unterpopulation,
Individuum) abhéngt, sondern auch von der Umwelt,
in der man Eltern und Nachkommen vergleicht. Das
andert nichts an den obigen Uberlegungen 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 Félle angewen-
det zu werden, wenn es nur auf die Ausdeutung der
Resultate fiir Zwecke der Ziichtungsplanung an-
kommt.

Als Erklarung der Ursachen von Heterosis oder
Luxurieren auch bei Art- und Herkunftshybriden
reicht also die Annahme von Interaktionen zwischen
allelen oder nichtallelen Genen aus. Ein Ziichtungs-
verfahren, das dieser besonderen Situation Rechnung
tragt, soll nachfolgend wenigstens kurz dargestellt
werden.

Wir wollen annehmen, daB es bei der Hybrid-
ziichtung nur darauf ankommt, eine Fy mit moglichst
hoher Leistung zu erzielen, nicht aber irgendwelche
in der F, oder spiter 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 wurde. 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. DafB es verniinftig ist, die Méglichkeit
des Vorkommens hoher spezifischer Kombinations-
eignung wenigstens nicht von vornherein auszu-
schlieBen, deuten wenigstens NIrssoNs (1958) Ver-
suche an.

Bei der wiederholten Auslese werden Leistungs-
priifungen mit Familien nach Kreuzung zwischen den
Arten und Erhaltungsanbauten von Material fiir die
Auslese nach Kreuzung innerhalb der Arten neben-
einander und gleichzeitig ausgefiithrt. Infolgedessen
diirfte der Zeit- und Mittelbedarf fiir ein solches
Ziichtungsprogramm gerade bei Waldbéumen unver-
hiltnismaBig hoch sein. Eine Vercinfachung wire
vielleicht zu erreichen, wenn man statt der Kombina-
tionen zwischen verschiedenen Baumen fiir Vermeh-
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rung, Erhaltung und Auslese Inzuchtlinien einsetzen
konnte. Doch steht dem wahrscheinlich in den mei-
sten Fillen die mangelnde Vitalitdt solcher Linien
entgegen, die zur Auslese auch auf Vitalitit der
Linien selbst zwingt. Natiirlich tritt auch bei Ver-
zicht auf bewuBte Inzucht im Zuchtmaterial nach
einigen Generationen ein gewisser Inzuchtgrad ein,
doch ist dieser voraussichtlich gering genug, um
durch schwache Auslese ausgeglichen zu werden.

Auch zu einigen wichtigen Teilproblemen der
Zichtung auf Basis von Arthybriden bei Forst-
pflanzen fehlen noch Informationen. Die obigen
Erorterungen sollten wenigstens zeigen, wo sie in der
Hauptsache fehlen.

Verf. ist der Deutschen Forschungsgemeinschaft fiir
finanzielle Unterstiitzung sowie den Herren Prof. A. Gu-
STAFSSON, Stockholm, und Prof. W. LANGNER, Schmalen-
beck, fiir ithre Hilfe zu Dank verpflichtet.

Zusammenfassung

Die dlteren Herkunftsversuche hatten das Ziel, das
genetische Variationsmuster der Baumarten zu be-
schreiben (wirtschaftliche Zielsetzung) und durch
dessen Abhdngigkeiten von der Umwelt die Wirksam-
keit der natiirlichen Auslese zu zeigen (gengkologische
Zielsetzung). Gelegentlich werden auch taxono-
mische Fragen mit bearbeitet. Als bester Plan fiir
die Stichprobenentnahme von Material fiir solche
Versuche kann Probenentnahme entlang von ,,trans-
sects’* angesehen werden. Eine Kombination von
Labor-, Baumschul- und Feldversuchen erméglicht
Pritfung auch umfangreichen Versuchsmaterials, wie
es bei hinreichend dichter Probenahme und groBem
Verbreitungsgebiet der Baumart notwendigerweise
anfilit.

Von Herkunftsversuchen, die als Grundlage fiir
Ziichtungsprogramme dienen sollen, miissen auch
Informationen iiber die genetische Variation und
Kovariation innerhalb der Herkiinfte gefordert wer-
den. Bei geeigneter Versuchsanordnung kénnen dann
nicht nur Informationen iiber die Wirksamkeit der
natiirlichen Auslese iiberhaupt, sondern auch iiber
das Zusammenspiel von Umweltvariation und gene-
tischen Prozessen in den Populationen gewonnen
werden. Art und AusmalB der genetischen Variation
und Kovariation in den Herkiinften, Feststellung
von Art, Richtung und Intensitit der natiirlichen
Auslese, Bedeutung von Zufalligkeiten fiir die Diffe-
renzierung von Herkiinften sowie der Grad der Ko-
adaptation beim Vergleich entfernterer Herkiinfte
stellen die Populationsparameter dar, an denen der
Forstpflanzenziichter interessiert ist, wenn er die
Erfolgsaussicht bestimmter Phasen eines Ziichtungs-
programms einschitzen will.

Zur Erlduterung wurden Ergebnisse zweier Her-
kunftsversuche mit Birken verwendet. Es wird dar-
auf hingewiesen, dafl es notwendig ist, Modelle und
Verfahren zu entwickeln, die fiir die Verhiltnisse in
den Waldbaumpopulationen passen und den Schwie-
rigkeiten beim Experimentieren mit Biumen Rech-
nung tragen.
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Aus dem Institut fiir Pflanzenziichtung GroB-Liisewitz
der Deutschen Akademie der Landwirtschaftswissenschaften zu Berlin

Das Resistenzverhalten einiger Kartoffelsorten gegeniiber dem S-Virus
und die Méglichkeit der S-Virussanierung in der Kartoffelerhaltungszucht

Von M, SCHOLZ

Einleitung

Die Aufgabe der Kartoffelerhaltungszucht besteht
in der Erzeugung von leistungsfihigem 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
(Scuick und Horre, 1962). Die Forderung, simt-
liches viruskranke Material fiir den weiteren Zucht-
aufbau auszuschlieflen, beinhaltet auch die Beseiti-
gung der latent mit Virus verseuchten Klone, deren
Nachwels durch die Einfithrung des serologischen
Testes in die Kartoffelziichtung serienmiBig moglich
geworden ist.

Die Entdeckung des Kartoffel-5-Virus stellt der
Kartoffel-Neu- und Erhaltungsziichtung neue Pro-
bleme. Es ergibt sich die Frage, ob alle in den Kar-
toffeln vorhandenen Viren generell zu bekdmpfen
oder ob je nach der Aggressivitit des Virus unter-
schiedliche MaBnahmen, von denen noch ein 8kono-
mischer Nutzen zu erwarten ist, durchzufithren sind.

Die Untersuchungen von BrUST (1952), MUNSTER
und PELET (1954), GABRIEL und RozTROPOWICZ (1950)
iber die Ertragsbeeinflussung des S-Virus zeigen,
daBl eine Ertragsminderung von 5-—209%, auftritt.
ScroLz (1962) konnte fiir das Gebiet der DDR eine
Ertragsdepression von 129, im Mittel aller Sorten
und Anbauvorte nachweisen. Dazu kommt, daB3
der Stdrkegehalt der Kartoffeln durch das S-Virus
negativ beeinflult wird (Scrorz, 1964). Die ertrags-
mindernde Wirkung des S-Virus kommt nach den
angefithrten Versuchsergebnissen etwa der Ertrags-
minderung durch das Kartoffel-X-Virus gleich. Von
diesem Gesichtspunkt wire die S-Virussanierung bei
allen verseuchten Sorten zweckmiBig und der Ein-
satz der Neuziichtung zur Schaffung S-Virus resi-
stenter Formen notwendig.

Die Schwierigkeit, diese Aufgabe zu lsen, besteht
darin, dafl das S-Virus im Weltkartoffelsortiment
fiberwiegend 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
gepriift worden, um daraus SchluBfolgerungen fiir
die zweckmiflige Form der S-Virussanierung in der
Kartoffelerhaltungszucht ziehen zu kénnen. Des
weiteren sollte untersucht werden, ob ein unterschied-
liches Resistenzverhalten der Sorten gegeniiber die-

sem Virus vorhanden ist, das durch Kombination
weiter vererbt wird.

Versuchsdurchfithrung und Ergebnisse

Der serologische Test wurde nach der von vax
SLOGTEREN (1955) beschriebenen Mikro-Prizipita-
tionsmethode vorgenommen. Dabei wurde das Uber-
gieBen der Tropfen mit Paraffindl unterlassen. Um
der Austrocknung vorzubeugen, wurde der Saft- und
Serumanteil erh8ht (fiir 8o—100 Teste 1 ml Serum).
Das fur die Teste bendtigte S-Anti- und Normalserum
wurde im Institut fir Pflanzenziichtung GroB-Liise-
witz hergestellt. Fiir die Serumbereitstellung danke
ich Herrn Dr. HamanN. .

Alle durchgeftihrten Untersuchungen wurden im
Institut fir Pflanzenziichtung GroB-Liisewitz und
der Zuchtabteilung des VEG Saatzucht Biitow vor-
genomimen.

1. S-Virusverseuchung verschiedener
Anbaustufen

1960/61 wurden mehrere Sorten und deren Anbau-
stufen auf ihre S-Virusverseuchung untersucht. Das
dafiir bendtigte Pflanzenmaterial wurde aus Augen-
stecklingsproben verschiedener Herkiinfte entnom-
men. Die Ergebnisse sind in den Tabellen 1 und 2 in
absoluten und Prozent-Zahlen dargestellt. Die Glie-
derung der Sorten erfolgte nach der prozentualen
Verseuchung der Anbaustufe Elite (E). Danach
steht in beiden Untersuchungsjahren die Sorte Ora
an erster und Merkur an letzter Stelle. Die Versuchs-
ergebnisse von 1g6o konnten, von geringen Abwei-
chungen ~abgesehen, 1961 bestitigt werden. Die
Rangfolge der Sorten ist gleichzusetzen mit ihrem
Resistenzverhalten gegeniiber dem S-Virus, da die
Anbaustufe E durch keinerlei Teste auf S-Virus
beeinflult wurde. Der Einflul des Vermehrers durch
eine mogliche visuelle Selektion ist nach den Unter-
suchungsergebnissen der Anbaustufe E bei Frih-
moélle und Aquila nicht gegeben. Daf3 dieser EinfluB
im Zuchtgarten méglich ist, zeigt die vergleichsweise
angeflihrte prozentuale Verseuchung der Zucht-
garten-Elite (Zg. E). Sie ist im Vergleich zur E bei
allen gepriiften Sorten bedeutend geringer, anch bei
solchen Sorten wie z. B. Fink, Apollo, Vera, Sperber
und Merkur, bei denen die S-positiven Klone fiir den
weiteren Zuchtaufbau nicht durch den serologischen
Test entfernt wurden.



