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Selektionseffekte waldbaulicher Eingriffe in Forstbestinde
GUSTAV VINCENT

Institut der experimentellen Botanik der Tschechoslowakischen Akademie der Wissenschaften, Brno (ESSR)

Silvicultural Treatments and their Selection Effects

Summary. Selection can be defined in terms of its observable consequences as the non random differential reproduc-
tion of genotypes (Lerner 1958). In the forest stands we are selecting during the improvements-fellings and reproduc-
tion treatments the individuals surpassing in growth or in production of first-class timber. However the silvicultural
treatments taken in forest stands guarantee a permanent increase of forest production only in such cases, if they have
been taken with respect to the principles of directional (dynamic) selection. These principles require that the trees
determined for further growing and for forest regeneration are selected by their hereditary properties, i.e. by their
genotypes.

For making this selection feasible, our study deals with the genetic parameters and gives some examples of the
application of the response, the selection differential, the heritability in the narrow and in the broad sense, as well as
of the genetic and genotypic gain. On the strength of this parameter we have the possibility to estimate the economic
success of several silvicultural treatments in forest stands.

The mentioned examples demonstrate that the selection measures of a higher intensity will be manifested in a higher
selection differential, in a higher genetic and genotypic gain and that the mentioned measures show more distinct
effects in the variable populations — in natural forest — than in the population characteristic by a smaller variability,
e.g. in many uniform artificially established stands.

The examples of influences of different selection on the genotypes composition of population prove that genetics
instructs us to differentiate the different genotypes of the same species and gives us at the same time a new criterions
for evaluating selectional treatments. These criterions from economic point of view is necessary to consider in silvi-
culture as advantageous even for the reason that we can judge from these criterions the genetical composition of forest

stands in the following generation, it means, within the scope of time for more than a human age.

Der bekannte Genetiker I. M. Lerner (1958) defi-
niert die Selektion als eine differenzierte und nicht
zufillige Reproduktion von Genotypen.* Nach dieser
Definition kénnten wir von einem selektiven Eingriff
in einen beliebigen Bestand erst dann sprechen, wenn
die zur weiteren waldbaulichen Pflege oder zur Ver-
jiingung ausgewihlten Individuen nach ihrem Geno-
typ bestimmt werden. Durch diese Selektion wird
die Frequenz der einzelnen Gene in gegebenem Be-
stand gedndert, was in der Nachkommenschaft dieses
Bestandes mit Auftreten von neuen Genkombinatio-
nen, d. h. von Individuen mit abgeinderten Merk-
malen oder Eigenschaften verbunden ist. In diesem
Falle beschrinkt sich die Aufgabe der Selektion nicht
nur auf die Rolle eines Siebes, sondern beteiligt sich
auch an der Bildung von neuen Formen oder Typen
gleicher Art.

Den Selektionseffekt beurteilen wir dann nicht nur
nach phinotypischen Merkmalen oder Taxations-
angaben, sondern auch nach den genetischen Para-
metern, welche die quantitative Genetik formuliert
hat. Zu diesen Parametern gehéren: die Wirkung
(Response), die Selektionsdifferenz, die Heritabilitédt
sowie der genetische und genotypische Gewinn.

Bei der Feststellung dieser Parameter gehen wir
von der Variabilitdt der Individuen in der gleichen
Population aus. Wir sind uns bewuBt, daB die Va-

riabilititsanalyse der Merkmale einzelner Individuen
einer Population sowohl Grundlagen zur Beurteilung
der erblichen Eigenschaften der Population bietet,
als auch Richtlinien zu wirschaftlich erfolgreicher
Selektion geben kann.

Variabilitit der Baumindividuen
und ihre Selektion

Bei den Baumindividuen innerhalb einer Popula-
tion driickt sich die Variabilitidt teils in Form nicht
erblicher Modifikationen, teils in Form erblicher,
durch Rekombinationen und Mutationen entstehen-
der Variationen aus.

Wenn wir Bdume in einem Bestand in Klassen
z. B. nach ihrer abgestuften Stammhohe einteilen
und den Anteil der Individuen in einzelnen Klassen
darstellen, bekommen wir ein Histogramm (Abb. 1).
Bei einer groBen Zahl an Bdumen und kleiner Ab-
stufung der Hohenklassen geht die gebrochene Linie
des Histogramms in eine Kurve {iber. In einem Be-
stand, der sich mit seiner Zusammensetzung einer
natiirlichen Population nihert, entspricht diese Kurve
oft der Normalverteilung einzelner Individuen. Die

* “Selection can be defined in terms of its observable
consequences as non-random differential reproduction of
genotypes.”’
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Normalverteilung wird mittels sog. Dichtefunktion

1 fx—u\2
1 .z (T)

o) = 352
ausgedriickt.

Die Gleichung hat den Parameter der Lage x4 und
den Skalenparameter ¢. u entspricht dem Mittel-
wert der in Natur vorkommenden Gesamtheit,
o ihrer Standardabweichung* — dem Streuungsmal
der Werte x vom Mittelwert. Das Bild der Normal-
verteilung ist die Glockenkurve, die symmetrisch
zur Koordinate bei x = g und asymptotisch zur
Abszissenachse ist (Abb. 2).

Durch die Substitution 3—; " — 4% und durch

das Multiplizieren der Dichtefunktion mit o er-
halten wir die normierte Gauss-Verteilung, welche
mit g(u) bezeichnet wird:

= _1ﬁ —uif2
@ (u) Gal (1)

Die Normalverteilung einzelner Individuen in
beliebiger Population wird durch das Auftreten von
Mutationen sowie durch Einwirkungen der Umwelt
in nachfolgenden Generationen geéndert.

Die Auslesefaktoren sichern dabei das relative
Uberwiegen der widerstandsfihigen Typen. Dies
auBert sich in den Glockenkurven, welche die Varia-
bilitdit der einzelnen Generationen der gleichen
Population darstellen. Die Glockenkurven der nach-
folgenden Generationen werden schmaler, d. h. von
beiden Seiten nach innen gedriickt. Wir sprechen
deshalb vom Selektionsdruck (siehe Abb. 3).

Demgegeniiber, wenn die spontan auftretenden
Mutationen die Geschlechtsreife erreichen und in
eine bestimmte Population — auch mittels Hybridi-
sation — eingegliedert werden, wird die betreffende
Population um neue Typen bereichert. Dadurch
wurde die Variabilitdt vieler Populationen erhdht
und dies spiegelt sich in der Normalverteilung der
Individuen in einzelnen Generationen derselben
Population wider. Durch sog. Mutationsdruck wer-
den die Glockenkurven der nachfolgenden Generatio-
nen breiter sein.

Die festgestellte Normalverteilung der Individuen
einzelner Populationen oder Bestinde muB deshalb
auf gegebenem Standort als Ergebnis von gegenseitig
wirkendem Selektions- und Mutationsdruck an-
gesehen werden.

Jedoch dndert sich die Verteilung der Individuen
mit abweichenden Merkmalen in der gleichen Popu-

* Die Standardabweichung ist die Quadratwurzel der
Varianz V, d.h. ¢?2= V. Die Varianz wird durch

3 (i — %)
V_—-———N——

der Quadrate der Differenzen einzelner Werte eines
Merkmals wvon ihrem Mittelwert, der Nenner den
Freiheitsgrad der Beobachtungen aus (N =% — 1),
wo % die Zahl der Beobachtungen ist.

definiert. Der Zihler driickt die Summe
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Abb. 3. Graphische Darstellung des Einflusses von Selektion
und des Auftretens von Mutationen auf die Normalverteilung
der Individuen einer Population

lation auch durch ungleiche Selektionsart. Wir unter-
scheiden namentlich die stabilisierende, die disrup-
tive und die gerichtete (direktionelle) Selektion
(siche Abb. 4).

Im ersten Fall werden vom gegebenen Bestand
Individuen mit extremer Entwicklung, z.B. mit
schmichtig hochgewachsenen oder stark zuriick-
bleibenden Stimmen ausgeschieden. Zur weiteren
Pflege und zum weiteren Anbau werden die durch-
schnittlichen und ihnen nahestehenden Individuen
bestimmt. Die Bestinde erhalten nach solcher
Selektion ein uniformiertes Geprige, kénnen aber in
der Nachkommenschaft eine grofere Massenproduk-
tion aufweisen.

Wenn in einer Population die durchschnittlichen
und ihnen nahestehenden Typen ausgehanen und
die extremen Typen belassen wurden, sprechen wir
von einer disruptiven Selektion. Solche Eingriffe
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Abb. 4. LEffekt der ungleichen Selektion auf die Verteilung der Individuen
mit unterschiedlichen Stammhohen einer Population.

P — Verteilung der Stammhohen der Eltergeneration,

%p %pp %111 v
generation,

F, — Verteilung der Stammhohen der ersten Tochtergeneration,

I — stabilisierende Selektion,
I1 — disruptive Selektion,
1IT — gerichtete (direktionelle) Selektion

werden in den Forstbestinden ausnahmsweise, und
zwar meist nur dann vorgenommen, wenn es notig ist,
bestimmte, auf dem Markt gesuchte Sortimente zu
bringen. Dieser Eingriff verspricht in der Nach-
kommenschaft weder eine groBere Massenproduktion,
noch eine Erhohung der Qualititsholzproduktion, ja
er spiegelt sich sogar ungiinstig in der Zusammen-
setzung des Bestandes in der folgenden Generation
wider.

Die Erziehungseingriffe, welche zum Anstieg der
gesamten Holzproduktion fithren und welche Mather
(1953) als dynamische Selektion bezeichnet hat, stehen
der gerichteten Selektion nahe. Bei solchem Eingriff
belassen wir im Bestand vor allem jene Bdume,
welche durch wirtschaftlich niitzliche Entwicklung
gegeniiber anderen im Bestand befindlichen Biumen
gleicher Art hervorragen. Der Anteil dieser Indivi-
duen wird damit in der folgenden Generation erhéht,
und man kann durch Wiederholung solcher Eingriffe
die Population zu einer — in gewissem Grade —
stindig wachsenden Produktivitdt fithren. Gerade
deshalb widmen wir der gerichteten Selektion unsere
Aufmerksamkeit und versuchen, ihre wirtschaftliche
Zweckdienlichkeit mittels genetischer Parameter
auszudriicken.

Selektion und ihre Wirkung

Die Normalverteilung der Individuen mit einem
bestimmten Merkmal einer elterlichen Population
wird mit der Glockenkurve P dargestellt (Abb. 5).
Einen Teil dieser Population, der mit schraffierter

— die zur weiteren Pflege bestimmten (selektierten) Teile der Elter-

IR
- R~

Abb. 5. Wirkung (Response)
der Selektion.

P — Verteilung der Stamm-
héhen der Eltergeneration eines
Bestandes,

o« — der zur weiteren Pilege be-
stimmte Anteil des Bestandes,
I, — Verteilung der Stamm-
hohen in der ersten Tochter-
generation gleichen Bestandes

Fliche angedeutet ist, haben wir zur weiteren Pflege
und zu weiterem Anbau selektiert. Man bestimmt
den Mittelwert der Eltergeneration vor ihrer Selek-
tion — v, und den Mittelwert der neuen Tochter-
generation — %p. Die Wirkung R driickt dann die
Differenz zwischen den beiden Mittelwerten aus:

R = oy — vp. (2)

Die Wirkung eignet sich zur Beurteilung des
Erfolges oder MiBerfolges der Selektion von Pflanzen-
bestinden mit kurzem Lebenszyklus, z. B. mancher
landwirtschaftlichen Gewichse, nicht aber von Forst-
bestdnden.

Selektionsdifferenz
bei unterschiedlichen Erziehungshieben

Zur graphischen Darstellung der Selektionsdiffe-
renz kann wieder jene Glockenkurve dienen, welche
die Frequenz der Phinotypenwerte, z. B. der Stamm-
hohen des gegebenen Bestandes andeutet (Abb. 6).
Die schraffierte Fliche stellt den selektierten Teil des

P

o selektierter Teit

Abb. 6. Selektions-

differenz S und der

selektierte Anteil o A
des Bestandes

i v
g
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Bestandes dar. Die Abszisse v; entspricht dem
Durchschnitt der Stammhohen der Biaume, welche
zur weiteren Pflege und zum weiteren Anbau ihrer
Samen bestimmt sind. Die Selektionsdifferenz S
wird dann durch die Gleichung

S =79 —vp (3)
gegeben.

Dieses Kriterium ist zwar der Wirkung sehr dhn-
lich, bezieht sich jedoch auf eine Generation derseiben
Population, und gerade dies erleichtert die Benutzung
der Selektionsdifferenz zur Bewertung der waldbau-
lichen Eingriffe in den Forstbestdnden.

Um den Mittelwert v, des selektierten Teiles der
Population festzustellen, ist es notig, von der Gauss-
Verteilung (Gl. 1) auszugehen und sowohl die Ordi-
nate z, als auch die Abszisse u, des abgeschnittenen
Teiles der Glockenkurve zu berechnen. Man benutzt
dabei folgende Gleichungen:

%y

$lu) = i [t

27 2R

— 0

R

_ o2
Vs = p T — - (4)

Den Berechnungsvorgang haben wir an einigen
einfachen Beispielen vorgefithrt (Abb. 7).

Unsere Aufmerksamkeit haben wir zwei Popula-
tionen von Pappelsimlingen gewidmet. Ihre Hohen
wurden in ihrem ersten Jahr nach Abschluff der
Vegetation gemessen. Bei der ersten Population der
Doppelhybriden wurde die Durchschnittshdhe v, ,
mit 30,2cm und die Standardabweichung ihrer
Hohe 0,,, mit 11,7 cm festgestellt. Die Samlinge der
zweiten Population, welche einer ungekreuzten Art
angehort haben, besaBen eine Durchschnittshohe
Uy, = 28,5 cm, deren Standardabweichung oy, =
= 3,6 cm war. Die Normalverteilung der Hohen bei

Ay 4
% / \
v Sz Vas
8,
o
%

St

Abb. 7. Selektionsdifferenzen bei ungleicher Selektionsinten-
sitdt in Bestinden unterschiedlicher Variabilitat
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der ersten Population stellen die Glockenkurven 4,
und 4,, bei der zweiten Population die Glockenkurven
B, und B, dar. Beide Populationen wurden selektiert.
50%, aller Sdmlinge waren in einem Teil sowohl der
ersten als auch der zweiten Population und nur 209
aller Samlinge im zweiten Teil der ersten sowie der
zweiten Population zur weiteren Pflege belassen.

Beispiel A,: Die entsprechende Durchschnittshohe
vy, hat man mit Hilfe der Gleichung 4 bestimmt;

vs=v, + %i i 2; = 0,39894 fanden wir fir

1
v; = 0 in der Tabelle der Ordinaten der Gauss-
Normale, so dafl der gesuchte Mittelwert v, =
- 11,7 - 0,39894
=0+ 0,50
differenz S, = ¥, — 0 = 9,3 cm betrigt.

= 9,3 cm und die Selektions-

Beispiel Ay: Zur Fliche oy = 0,20 bestimmt man
mit Hilfe der Tabellen die Abszisse #, = 0,84* und
die ibr entsprechende z, = 0,28034, so dal3

— 0,28034 - 11,
Vos = 80320 L7 _ 16,4 cm, S, = 16,4cm.

Beispiel B;: Zur Fliche o3 = 0,50 gehort die
Abszisse v; = 0 und die Ordinate @(v;) = 0,39804;
dann

= 0,39894 - 3,6

Be= o

Beispiel By: Die Fliache &y = 0,20 wird mittels der
Abszisse v, = 0,84 und der Ordinate ¢(v,) = 0,28034
festgestellt:

Vys = Ow,zsogi 36 5,06cm, S, =5,05cm.

Nanson (1967) hat die Berechnung der Selektions-
differenz vereinfacht. In der schon erwidhnten Formel

Vg = Up + ao.‘z hat er vp = 0 gestellt und den Bruch

durch die Selektionsintensitat I ersetzt. Die Selek-
tionsdifferenz wurde dann durch die Gleichung

S=9,=10¢ (5)

ausgedriickt. Nanson hat gleichzeitig die I-Werte
ftir unterschiedliche x-Werte berechnet und in Tafeln
zusammengestellt (siehe Tab. 1). Die Berechnung
der Selektionsdifferenz wurde dadurch weiter er-
leichtert. Wir haben nach diesem vereinfachten
Vorgang unsere Beispiele berechnet und sind zu
folgenden Zahlen gekommen:

A,-+--5,=08-11,7= 9,36 cm,
Ay+-+Sy=1,4-11,7 = 16,38 cm ,
B,---5=08- 36= 28%cm,
By-+-5,=14- 36= 5,04cm.

=287cm, S;=29cm.

* Die Abszisse u, wird von der Tafel genommen, deren
Angaben die Teilflichen unter der Glockenkurve aus-
dricken und aus der Gleichung

Uy

berechnet.
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Tabelle 1. I-Werte fiiv gegebene o; N-Werte mehr als 50 (Nanson 1967)

& 0,00 0,01 0,02 0,03 0,04 0,05 0,06 0,07 0,08 0,09
0,0 — 2,66 242 227 215 2,06 1,98 1,92 1,86 1,80
0,1 1,75 1,71 1,67 1,63 1,5 1,56 1,52 1,49 1,46 1,43
0,2 1,40 1,37 1,34 1,32 1,30 1,27 1,25 1,22 1,20 1,18
0,3 1,16 1,14 1,12 1,10 1,08 1,06 1,04 1,02 1,00 0,98
0,4 097 095 0,93 0,91 09 08 08 085 083 0,81
0,5 080 078 077 075 074 072 070 069 067 0,66
0,6 0,64 063 0,61 060 0538 057 05 054 0,52 0,51
0,7 0,50 0,48 0,47 0,45 0,44 0,42 0,41 0,39 0,38 0,36
0,8 035 033 032 030 029 027 026  02¢ 023 0,2
0,9 0,19 0,18 0,16 0,14 0,13 0,11 0,09 0,07 0,05 0,03
o 0,0001 0,0005 0,001 0,005

I 4,0 3,6 3.4 2,9

Diese Werte stimmen mit den Ergebnissen iiberein,
welche wir mit Hilfe der iblichen statistischen Tafeln
festgestellt haben.

Eine strengere Selektion bei gleicher Standard-
abweichung spiegelte sich in einer groferen Selek-
tionsdifferenz der Simlingshdhen. Von der gesamten
Zahl der Simlinge haben wir in einem Teil der
Population 50%, der Individuen zur weiteren Pflege
belassen, im zweiten Teil der gleichen Population
nur 209%. Die strenger selektierten Simlinge waren
um 7cm (um 759%) gréBer als die Simlinge des
ersten Teiles der gleichen Population.

Wenn in zwei Populationen gleiche Samlingsver-
tretung zur weiteren Pflege belassen wurde, war die
Selektionsdifferenz der mehr variablen Population
groBer als der weniger variablen Population. In
unserem Falle hat man die Selektionsdifferenz der
Doppelhybride auf 16,4 cm und die der weniger
variablen, nicht gekreuzten Pappeln auf 5,1 cm fest-
gestellt. Es ist deshalb zu erwarten, daBl die direk-
tionelle Selektion bei gleicher Selektionsintensitdt in
Populationen mit groBerer Variabilitit einen héheren
Effekt als in Populationen mit einer kleineren
Variabilitidt aufweisen wird. '

Heritabilitdtsbestimmung
der meflbaren Merkmale

Das MeBergebnis eines Merkmals stellt den phino-
typischen Wert dar, der in Komponenten zerlegt
werden kann, und zwar in Komponenten, die durch
ungleiche Ursachen gegeben sind. Wir unterscheiden
die genetisch bedingten Abweichungen und die durch
Umwelt gegebenen. Es wird angenommen, dal3 der
Genotyp die Gesamtheit aller Erbfaktoren der einzel-
nen Organismen und der Phinotyp das durch die
Gesamtheit der Umwelteinfliisse gegebene Erschei-
nungsbild einzelner Organismen darstellt, so daB

P=G+U. (6)

Wenn wir voraussetzen, daB keine Korrelation
zwischen dem Genotyp und der Umwelt besteht,
kann die Varianz eines bestimmten Merkmals des
Phinotyps der Organismen durch die Summe der

Varianzen des gleichen Merkmals, welche bei den
Organismen durch genetische und &duBlere Einfliisse
gegeben ist, ausgedriickt werden:

Ve=Va+ Vy; (7

Man hat festgestellt, daBl manche Polygene durch
ihre Dominanz oder Epistasis als Interaktionen zur
Geltung kommen. Die Varianz des Genotyps Vg(o)
zerlegen wir deshalb in die additive Komponente
o3 und in Komponenten, welche durch die Dominanz
und Epistasis oder — allgemein — durch die Inter-
aktion der Polygene % gegeben sind. Die genotypische
Varianz wird dann mit Hilfe der Gleichung

6} = oé + 0¥ .

o6 = o4 + ot (8)
berechnet.

Der Anteil des Genotyps einerseits und der der
Umwelt andererseits wird durch das Verhiltnis von
Varianzen ausgedriickt und mit dem Symbol 742
bezeichnet*.

Tabelle 2. Kombination der Gawmeten

A, a
Gameten-
frequenz p4 g4
pA g*4 4 pgda
qgAa pgda G aa

Frequenzverhiltnis der Genotypen:
prAdAd:2pgdaiqiaa

Unter Heritabilitit im engeren Sinne A, versteht
man das Verhiltnis der additiven genetischen Varianz
o% zur phdnotypischen Varianz ¢}

2

[
he =3 (9)
Die Heritabilitit im weiteren Sinne A, wird als
Verhiltnis der totalen genetischen Varianz ¢ zur

phinotypischen Varianz ¢% definiert:

2
2 __ 0
w 2"
op

(10)

* Das Symbol 42 hat Wright (1921) fiir die Heritabilitdt
eingefiilhrt. A% entspricht jedoch nicht dem Quadrat
dieses Koeffizienten.

Theovet. Appl. Genetics, Vol. 43, No. 8
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Beide Verhiltnisse werden gewohnlich in Prozenten
der phinotypischen Varianz ausgedriickt. Den
Erblichkeitsgrad einzelner Merkmale bei den vege-
tativ vermehrten Individuen schitzen wir nach der
Heritabilitdt im weiteren Sinne, den Erblichkeitsgrad
der Merkmale bei den generativ vermehrten Popula-
tionen nach der Heritabilitdt im engeren Sinne. Im
letzten Fall setzen wir voraus, daB3 die Varianz der
gepriiften Merkmale durch additive Wirkung der
Polygene gegeben ist.

Wir fiithren in der Tab. 3 Angaben an, welche als
Durchschnittskoeffizienten der Heritabilitdt einiger
Taxationswerte oder Merkmale der Kiefer, der
Hingebirke und der Kryptomerie von verschiedenen
Autoren festgestellt wurden.

Die Heritabilititsbestimmung erleichtert die Aus-
wahl der Baumindividuen, die aus wirtschaftlichen
Griinden zur weiteren Pflege bestimmt sein sollen.
Falls es sich um Merkmale mit einer hohen Herita-
bilitat handelt, kann man annehmen, daf3 die Pro-
duktivitit des nach diesen Merkmalen selektierten
Bestandes auch durch Selektionseingriffe kleiner
Intensitdt erhoht wird. Wenn jedoch die Selektion
nach einem Merkmal mit niedriger Heritabilitit

369

durchgefiihrt wird, kann man einen merklichen Wirt-
schaftserfolg erst nach einem intensiven Selektions-
eingriff erwarten.

Genetischer und genotypischer Gewinn
der Selektion

Auf Grund der Heritabilitdtsbestimmung der meB-
baren Merkmale einzelner Holzarten sowie ihrer
Typen ist es mdglich, auch den Effekt der selektiven
Eingriffe in den Forstbestinden abzuschitzen. Wir
gehen dabei von der Selektionsdifferenz, d. h. von
der Gl.5: S =v,= 1.0 aus und suchen, wie die
Selektionsdifferenz sich in der Tochtergeneration
widerspiegelt. Deshalb multiplizieren wir den Wert
I. o mit 22 — mit der Heritabilitit der Merkmale
von ausgesuchten Individuen, wodurch wir die
Wirkung erhalten. Die genetische Wirkung R(G)
wird mit der Gleichung

RG)=1.-0p-4% (11)
und die genotypische Wirkung R(4) mit der Glei-
chung

R(A)=1-0p"h, (12)
ausgedriickt.

Tabelle 3. Heritabilitdt dev Mevkmale einiger Baumarten

Heritabilitits-
koeffizient in 9, im
~——————————— Nach der Fest-

Baumart Merkmal .
weiteren engeren stellung von
Sinne

Betula verrucosa Ehr. durchschnittliche Baumhohe in gleichem Gebiet 78 69 K. Stern (1962)
dtto. durchschnittliche Baumhoéhe von vier Birken in

demselben Gebiet 71 59 dtto.
Pinus silvestris L. Baumhohe der gekreuzten Individuen — 53 E. Eklundh-

Ehrenberg (1963)

dtto. Quotient der Baumhohe und der Astlinge im

ersten Quirl - 51 dtto.

zweiten Quirl — 28

dritten Quirl — 71

vierten Quirl — 86
dtto. Abneigung der Aste des

zweiten Quirls — 38 dtto.

dritten Quirls — 61

vierten Quirls vom Stamme — 48
dtto. Zahl der Aste im

ersten Quirl — 26 dtto.

zweiten Quirl — 21

dritten Quirl — 25

vierten Quirl — 29
dtto. durchschnittliche Baumhdohe 82 — J. W. Wright

(1963)

Cryptomeria
japonica Don. dtto. 63 — R. Toda (1958)
dtto. Brusthéhendurchmesser in 1,3 m 58 — dtto.
dtto. Baumhohe 89 — R. Toda (1963)
dtto. Brusthéhendurchmesser in 1,3 m 84 - dtto.
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Das Messen der dulleren Merkmale der Baumarten
ergibt nur ihre phénotypischen Werte, z. B. ihre
Holzproduktion in m®, d.h. das duBere Bild von
genotypischen Werten, welche bel einzelnen Biumen
durch gegebene Standortverhéltnisse gedndert wor-
den sind. Wie schon erwdhnt wurde, driicken wir
dies mit einfacher Gleichung 6 aus: P =G + U.
In einer Population oder in einem Bestand kann man
jedoch voraussetzen, daB die Summe dieser Anderun-
gen der einzelnen Bidume des gleichen Bestandes
gleich Null ist, so daB > U = 0.

Der Durchschnitt der phdnotypischen Werte, der
fiir ein Merkmal in einem Bestand festgestellt wurde,
entspricht dem Durchschnitt der genotypischen Werte
des gleichen Merkmals, so daB: P = G.

Man kann deshalb die Gl. 11 und 12 in folgender
Form schreiben:

G p
RA) _T.op-h}
G P
R(G) R(4) ’

Die BrﬁcheT, = driicken den genetischen

Gewinn 4G, und den genotypischen Gewinn AG, aus.

Das Verhﬁltnis% entspricht dem Variationskoeffi-

zienten v*. Beide Gleichungen kénnen wir deshalb
in folgender Form schreiben:

AG, =1 -h2v; AG,=1-hiv . (13,14)

Uber die Anwendung beider Gleichungen zur
Schitzung der Effekte von Selektionseingriffen in
den Forstbestinden belehren uns zwei Beispiele.
Das erste Beispiel bezieht sich auf generativ vermehrte
Bestinde, das zweite Beispiel auf Bestinde, deren
Individuen vegetativ vermehrt wurden.

Beispiel I: Ein geschulter oder erfahrener Forst-
wirt bestimmt zur Verjingung nur gutgeformte
Biume, die in dem betreffenden Bestande iiber
andere durch ihr Hohenwachstum herausragen.
Er ist jedoch in Verlegenheit, wie intensiv er bei den
Verjiingungshieben den alten Bestand selektieren soll.
Vor ihm steht z. B. die Frage, wie groB3 die gene-
tischen Gewinne in einem reinen Anflug von Kiefer-
simlingen zu erwarten sind, wenn aus der Gesamt-
zahl der Biume des alten Bestandes 30, 25, 20 oder
10%, von Biumen zur Ansamung bestimmt sind.

Es handelt sich in diesem Falle um einen haubaren,
reinen, gleichaltrigen Kiefernbestand, der auf einer
Fliache von 1,7 ha mehr als 1000 Bdume hat.

Die durchschnittliche Baumhdhe H=23m,

die Standardabweichung der Baumhéhe o= -+3,2m
* Der Variationskoeffizient V ist der Quotient der

Standardabweichung und des arithmetischen Durch-

schnitts der Werte des bestimmten Merkmals der Indi-
viduen einer Population.
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der Variationskoeffizient der Baumhdohe

v =127 = 13,99 .

Die Heritabilitdit der Baumhohe im engeren Sinne
ist nach den Berechnungen von
Eklundh-Ehrenberg (1963)

der genetische Gewinn

ke = 53%,
AGy=1hv.
Die Werte der Selektionsintensitiat I fiir den un-

gleichen Anteil der zur Ansamung belassenen Bdume
bestimmen wir aus der Tab. 1:

o = 30% 1=1,16 4G, = 1,16-0,53-13,9 = 8,9%
oy = 25% I =1,27 AG; =1,27-0,53-13,9= 9,7%
g =20% I —=1,40 4G, = 1,4 .0,53-13,9 = 10,7%
oy = 10% I = 1,75 AG; = 1,75 -0,53 - 13,9 = 13,4%

Die Angaben, die den genetischen Gewinn der
Nachkommenschaft eines ungleich selektierten Be-
standes ausdriicken, bestdtigen die Voraussetzung,
nach welcher es durch die gerichtete Selektion mog-
lichist, einen Anflug von Simlingen zu erhalten, deren
Hohenwachstum um 9—139, hoher als der des
Mutterbestandes ist. Eine intensivere Auslese, die
einer Verminderung des Anteiles der Mutterbiume
von 30%, auf 10%, entsprach, wies auf eine Erhéhung
des genetischen Gewinnes um 4,59%, hin.

Beispiel 11: Als maBgebender Faktor der Evolu-
tion von Organismen wird heutzutage die natiirliche
Auslese gehalten. Schon deshalb selektieren die
Forstwirte nicht nur die Bestinde der Nadelholzer,
sondern auch die der Laubholzer. Besondere Auf-
merksamkeit wird der Selektion der neuen Pappel-
kultivare gewidmet, da z. B. manche Klone der
Pappel Robusta* oder einiger italienischer Kultivare
auf den Aubdden der Siid-Slowakei jdhrlich pro ha
sogar 20 m® Derbholz produzieren.

Aus den unterschiedlichen Klonen miiiten jedoch
fiir bestimmte Gebiete oder Lagen geniigend wider-
standsfihige Individuen ausgewihlt werden. Der
Wirtschafter steht oft vor der Frage, ob er aus einem
haubaren Pappelbestand desselben Kultivars 15, 10
oder nur 59, der in diesem Bestand vertretenen
Individuen zur vegetativen Vermehrung bestimmen
soll. Anders gesagt, er fragt, was fiir ein genotypischer
Gewinn bei ungleicher Selektionsintensitdt zu er-
warten ist.

Der fiir dieses Beispiel gewihlte 30jdhrige Bestand
der Pappel Robusta hat auf einer Fliche von 2,2 ha
mehr als 200 Baume.

Die durchschnittliche jahrliche
Produktion des Bestandes

die Standardabweichung
dieser Produktion

m = 17,8 m?,

o= 4 3,4m’

*  Populus euvoamericana (Dode) Guinier cv. robusia.
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der Variationskoeffizient

=109 _ 1440
V= =19,1%,.

dieser Produktion

Die Heritabilitit der Produk-
tion der vegetativ vermehr-
ten Individuen (Abschitzung) ks = 90%,

der genotypische Gewinn Gy=T1 hy-v.

Die Selektionsintensitit I fiir den ungleichen Anteil
der zur Vermehrung bestimmten Individuen wird
aus der Tab. 1 bestimmt:

oy =15% 1=1,56 AG,= 1,56:0,9+19,1 = 26,8%
x =10% I =1,75 4G,=1,75-0,9-19,1 = 30,1 %
oy = 5% 1=206 A4G,=2,06:0,9-19,1 =

Die berechneten Werte des genotypischen Gewinnes
weisen darauf hin, daB eine intensive Selektion
der zur vegetativen Vermehrung bestimmten Pappel-
individuen eine Erhthung der Holzproduktion der
Nachkommenschaft um 3,39, ja sogar 8,69 ver-
spricht.

Selektion nach Qualititsmerkmalen

Aus wirtschaftlichen Griinden geniigt es nicht,
bei der gerichteten Selektion nur Baumindividuen
nach ihren meBbaren, quantitativen Merkmalen zu
wihlen. FEs ist notig, auch jene Individuen zur
weiteren waldbaulichen Pflege zu bestimmen, deren
Genotyp eine gute Resistenz gegen dullere Einfliisse
aufweist und eine geniigende Produktion anQualitéts-
holz verspricht. Die neuen Fortschritte in der
Populationsgenetik geben auch dazu sehr niitzliche
Ratschlige und beriicksichtigen dabei gleichzeitig
die genetische Zusammensetzung der selektierten
Bestinde.

Man nimmt an, daB sich die Zusammensetzung der
natiirlichen Hochwilder der Zusammensetzung der
panmiktischen Populationen mit heterozygoten und
homozygoten Individuen ndhert und daBl man den
EinfluB der unterschiedlichen Selektionseingriffe auf
die genetische Zusammensetzung solcher Wilder
nach einigen Modell-Populationen der Holzarten
abschitzen kann.

Wenn wir von einer Eltergeneration (P) der
Heterozygoten mit Allelen 4 und & ausgehen, dann
betrigt die Frequenz des Genotyps Aa 1009, (die
Frequenz p der Allele A ist in diesem Fall 50%, und
die der Allele a---¢==50%; ¢+ ¢=1). In der
Nachkommenschaft einer solchen hypothetischen
Eltergeneration treten nach dem bekannten Kombi-
nationsschema (Tab. 2) drei Genotypen auf: 4 4, Aa
und aa. Die Frequenz der Genotypen 4 A4 ist in
dieser Nachkommenschaft #2, die der Genotypen
Aa..-2pqund die der Genotypen aa - - ¢
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Dementsprechend kann die Zusammensetzung
einer Population mit zwei Allelen A4, a durch die
Gleichung

Prt2pg+ =0+ 9 =1

ausgedriickt werden.

(15)

Solange sich eine Population im Gleichgewicht
befindet, bleibt die Frequenz der homozygoten und
heterozygoten Individuen — mnach dem Hardy-
Weinbergschen Gesetz — unveridndert. Dieses Gleich-
gewicht wird jedoch durch Auftreten von Mutationen
oder durch selektive Eingriffe gestort.

Wenn wir aus einer Population von der Zusammen-
setzung

pPAA+2pqgAda+qgiaa=1

alle wenig widerstandsfahigen Individuen a4 a aus-
scheiden, ist das Glied ¢2- a4 2 = 0. Die Zusammen-
setzung der so selektierten Population entspricht
dann dem Ausdruck:

Pt _2pq
PP+ 2pg 4+ Pt 2p¢

Die Allele a bleiben jedoch Mitglied der selektierten
Population und ihre Frequenz in der nichsten
Generation ¢’ kann aus der Gleichung

Aa=1.

g P4 _ 9
PP+2pg 1+g
berechnet werden.

Wenn eine sog. totale Selektion gegen die wenig
widerstandsfdhigen Individuen einer Generation einer
bestimmten Population gefithrt wird, werden die
Allele a aus dieser Population nicht vollstindig aus-
geschieden. Die wenig resistenten Individuen a a
erscheinen in der Nachkommenschaft wieder. Jedoch
werden sie in der Nachkommenschaft bedeutend
weniger vertreten sein als in den Mutterbestdnden
vor ihrer Selektion.

Falls die Verjiingungs- und Erziehungshiebe vor
allem die Steigerung der Qualitit der produzierten
Holzmasse verfolgen, ist es nétig, die Protzen aus
den vorwiichsigen Heterozygoten und gleichzeitig
auch die wirtschaftlich minderwertigen, meist rezes-
siven Baumindividuen teilweise auszuschalten.

Die Zusammensetzung einer Population 2 4 A +
+2p9A4a-+ ¢g*aa =1 kann man nach einer par-
tiellen Selektion der Heterozygoten 4 a durch den
Selektionskoeffizienten s, und nach einer partiellen
Selektion der rezessiven Individuen a a durch den
Selektionskoeffizienten s, mittels folgender Gleichung
ausdriicken:

* 2P9(1 —sy)
A4 2PIU =S .
1_4(2P52+451)A T 1~q2ps,+qs5) +
+_‘* q2(1:sl) —
1t~ q{2ps,+4qs)



Abb. 8. Forstbetrieb Tfeboni (CSSR),

Bestand der,,Siidbéhmischen Kiefer’,

die im Hinblick auf ihre geradschaf-

tigen Stimme mit schwachen Seiten-

asten als Kultursorte gerechnet wer-
den kann (Foto Ri¢ny)

tigen,

Die Frequenz der Allele a in dieser selektierten
Population

’ 1 — -
g = gt —psy —qs)

1—q@2psy+qs,)

Die Selektionskoeffizienten s,, s, gegen die erwdhn-
ten beiden Baumgruppen sollen jedoch so gewdhlt
werden, daB die rezessiven Baumindividuen nicht
einen héheren Anteil in der Nachkommenschaft als
im Mutterbestande vertreten.

Eingriffe, bei welchen die sofortige Nachfrage
nach bestimmten Sortimenten beriicksichtigt wird
und durch welche die widerstandsfihigen und schnell-
wachsenden Individuen aus den jungen Bestinden
entfernt werden, spiegeln sich ungiinstig in der Zu-
sammensetzung dieser Bestinde und in ihrer Holzpro-
duktion wider (siehe disruptive Selektion, Seite 365).
Die Entwertung der Produktion wird nach einer
Wiederholung solcher Eingriffe in mehrere Genera-
tionen derselben Bestinde gesteigert.

Durch selektiven Eingriff in einer Generation wird
die Zusammensetzung der Populationen der Fremd-
befruchter nur voriibergehend gedndert. Die Heran-
ziehung von Kultursorten setzt mehrfache Wieder-
holung der Selektion in einer ganzen Reihe von
Generationen voraus (recurrent selection, Hull, 1945).
Es geniigt, auf unsere Getreidefriichte, welche mehrere
Jahrhunderte geziichtet wurden und weiter selek-
tiert werden, hinzuweisen.

Abb. 9. Forstbetrieb Tepla

CSSR), Fichtenbestand mit geradschaf-

vollholzigen Stimmen in einer

Gegend, wo waldbauliche Maf3nahmen

seit Anfang des vorigen Jahrhunderts
iiblich sind (Foto Vincent)

G. Vincent: Selektionseffekte waldbaulicher Eingriffe in Forstbestinde

Abb. 10. Forstbetrieb Jemnice (Madhren-
(SSR), Fichtenbestand mit geradschaf-

(Bshmen,

tigen, vollholzigen Stimmen in einer

Gegend, wo waldbauliche MafBnahmen

seit Mitte des vorigen Jahrhunderts
iiblich sind (Foto Vincent)

Manche Durchforstungen, die in mehreren Genera-
tionen derselben Forstbestinde durchgefithrt worden
sind, stehen einer wiederholten Selektion sehr nahe.
In Gegenden, wo waldbauliche MaBnahmen eine
langdauernde Tradition haben, kommen Forst-
bestinde vor, deren herrschende Bidume auffallend
geradschaftige und vollholzige Stimme haben. Man-
che Biaume dieser Bestinde liefern wirtschaftlich
wertvollere Sortimente als Biume der gleichen Art
in Naturwildern (siche Abb.8—10). Die ersten
Bestidnde, deren herrschende Biume einer ,,Kultur-
sorte’“ dhneln, werden oft als ,, Plusbestinde’* klassi-
fiziert.

Zusammenfassung

Die Selektion wird von Lerner (1958) als eine
differenzierte und nicht zufillige Reproduktion von
Genotypen definiert. Nach dieser Definition kdnnten
wir von einem selektiven Eingriff in beliebigen Be-
stand erst dann sprechen, wenn die zur weiteren
waldbaulichen Pflege oder zur Verjiingung ausgewihl-
ten Individuen nach ihrem Genotyp bestimmt wer-
den. Durch diese Selektion wird die Frequenz der
einzelnen Gene im gegebenen Bestand gedndert, was
in der Nachkommenschaft dieses Bestandes mit
Auftreten von neuen Genkombinationen, d. h. von
Individuen mit abgednderten Merkmalen oder Eigen-
schaften verbunden ist. In diesem Falle beschrinkt
sich die Aufgabe der Selektion nicht nur auf die Rolle
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eines Siebes, sondern beteiligt sich auch an der Bil-
dung von neuen Formen oder Typen gleicher Art.

Den Selektionseffekt beurteilen wir dann nicht
nur nach phianotypischen Merkmalen oder Taxations-
angaben, sondern auch nach den genetischen Para-
metern, welche die quantitative Genetik formuliert
hat. Zu diesen Parametern gehoren: die Wirkung
(Response), die Selektionsdifferenz, die Heritabilitdt
sowie der genetische und genotypische Gewinn.

Bei der Feststellung dieser Parameter gehen wir
von der Variabilitit der Individuen in der gleichen
Population aus. Wir sind uns bewuf}t, daB} die Varia-
bilititsanalyse der meBbaren Merkmale einzelner
Individuen einer Population sowohl Grundlagen zur
Beurteilung der erblichen Eigenschaften der Popula-
tion bietet, als auch Richtlinien zu wirtschattlich
erfolgreicher Selektion geben kann.

Aus wirtschaftlichen Griinden geniigt es aber nicht,
bei der Selektion nur Baumindividuen nach ihren
mefBbaren, quantitativen Merkmalen zu wihlen. Es
ist notig, auch jene Individuen zur weiteren waldbau-
lichen Pflege zu bestimmen, deren Genotyp eine gute
Resistenz gegen duBere Einfliisse aufweist und eine
geniigende Produktion an Qualitdtsholz verspricht.
Die neuen Fortschritte in der Populationsgenetik
geben auch dazu sehr niitzliche Ratschlige.

Es wurden deshalb mit Hilfe der genetischen Para-
meter fiir ungleiche Selektionsintensitit sowohl die
Selektionseffekte berechnet, als auch der EinfluBl der
unterschiedlichen Selektionsart auf die Zusammen-
setzung einer Modell-Population verfolgt.

Nach den angefiithrten Beispielen kann man be-
haupten, daB die Berechnung der einzelnen geneti-
schen Parameter durch zweckdienliche Tabellen
bedeutend vereinfacht wurde und daB die neuen
Studien der Populationsgenetik die Beurteilung der
Zusammensetzung der ungleich selektierten Forst-
bestinde wesentlich erleichtert haben. Die Genetik
bietet uns deshalb gut anwendbare neue Kriterien

Eingegangen am 10. November 1972
Angenommen durch H. Stubbe
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zur Bewertung der selektiven Eingriffe in Forst-
bestinde, Kriterien, welche als wirtschaftlich wichtig
angesehen werden, da man nach ihnen die Zusam-
mensetzung der Bestinde in der ndchsten Generation
— d. h. in einer Zeitspanne, welche oft die Lange des
durchschnittlichen Menschensalters iiberschreitet —
abschitzen kann.
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