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Anpassung an lokale Umweltbedingungen wird durch verschiedene Prozesse beeinflusst,
wobei das Einwirken naturlicher Selektion auf vorhandene genetische Variation eine
wichtige Rolle spielt. Quantitativ-genetische und molekular-genetische Anséatze zeigen,
welche Umweltfaktoren selektiv auf welche Merkmale beziehungsweise Gene wirken.
In diesem Kapitel wird flir wichtige Baumarten in der Schweiz die Anpassung an heutige
und vergangene Standortbedingungen wie Klima, Topografie und Bodeneigenschaften
dargestellt und deren Anpassungspotenzial an veranderte Klimabedingungen abge-
schatzt. Gendkologische Studien mit Fichte, Tanne, Buche und Waldféhre zeigten, dass
Provenienzen je nach Baumart unterschiedlich stark differenziert und durch verschiedene
Klimafaktoren beeinflusst sind. Auf molekularer Ebene wurde bei drei Eichenarten und
bei der Buche Variation in ausgesuchten Genen gefunden, die einen Zusammenhang mit
verschiedenen Umweltfaktoren aufweisen. Beide methodischen Ansatze zeigen, dass in
den Schweizer Provenienzen der untersuchten Waldbaumarten grosse genetische Vari-
ation vorhanden ist, die als Basis flir die Anpassung an sich verandernde Umweltbe-
dingungen dient. Zudem weisen die molekular-genetischen Ansatze auf einen hohen
Genfluss hin, der zur Ausbreitung vorteilhafter Genotypen (durch Pollen und Samen)
beitragt. Aufgrund der Beziehung zwischen genetischer Variation und Umweltvariation
lasst sich abschatzen, dass beispielsweise die Stieleiche gegentiber zunehmenderTem-
peratur als besser gewappnet erscheint alsTrauben- oder Flaumeiche. Weil jedoch viele
Faktoren und Prozesse auf die lokale Anpassung wirken, sind solche Abschatzungen noch
mit vielen Unsicherheiten behaftet. Es wird deshalb empfohlen, waldbauliche Strategien
zu wahlen, die die nattlirlichen Prozesse fordern und so genetische Vielfalt erhalten und
Genfluss begtinstigen. Dadurch wird lokale Anpassung weiterhin ermdglicht, sodass
die heutigen Bestande und die ihnen zugewiesenen Waldfunktionen erhalten bleiben.

< Dreijahrige Tanne in einem quantitativ-genetischen Experiment. Foto: A. Frank. 93



Genetische Variation

Lokale Anpassung
Genetische Prozesse

Organismen stehen in standigem Austausch mit
ihrer Umwelt. Da sich diese mit der Zeit veran-
dert, sind Anpassungen an die sich verandernden
Bedingungen unerlasslich. Dabei sind verschie-
dene Mechanismen involviert, die flir einzelne In-
dividuen oder Populationen, im Endeffekt aber
flir ganze Arten entscheidend sind: phanotypische
Plastizitat, nattrliche Selektion, aber auch Genfluss
und Migration sowie genetische Drift. Diese Pro-
zesse wirken auf die genetische Vielfalt einer Po-
pulation und fuhren unter bestimmten Vorausset-
zungen zu lokaler Anpassung (Abb. 3.2.1).

Auf individueller Ebene spielt die phanoty-
pische Plastizitat eine wichtige Rolle, die es ins-
besondere langlebigen Organismen wie Baumen
ermoglicht, mit tageszeitlichen, saisonalen, jahr-
lichen, oft auch jahrhundertelangen Umweltver-
anderungen umzugehen. Auch wenn der Umfang
der plastischen Reaktionsfahigkeit teilweise ge-
netisch bedingt ist, findet diese Form der Anpas-
sung ohne genetische Veranderung statt. Auf der
Ebene einer Population hingegen ist die vorhan-

dene genetische Variation eine Grundvorausset-
zung, damit Selektion zu lokaler Anpassung fiih-
ren kann. Derjenige Teil des Erbguts, welcher der
Selektion ausgesetzt ist, wird als anpassungsrele-
vante (adaptive) genetische Variation bezeichnet.
In unterschiedlichen Umwelten sind verschiedene
Genvarianten (Allele) vorteilhaft, sodass Populatio-
nen je nach Umweltbedingungen unterschiedliche
Haufigkeiten dieser Allele aufweisen. Nehmen wir
als Beispiel ein Gen A, das auf Trockenstress re-
agiert und bei dem die zwei AlleleT (trocken) und
F (feucht) vorkommen. Individuen mit dem Allel T
zeigen hohereTrockenheitsresistenz als Individuen
mit dem Allel F. Deshalb enthalten Populationen an
trockenen Standorten mehr Individuen mit AllelT,
in Populationen an feuchten Standorten tGberwiegt
hingegen Allel F. Wird nun ein Standort tGber die
Zeit trockener, so erwarten wir eine Zunahme von
Individuen mit Allel T, weil nunT-tragende gegen-
uber F-tragenden Individuen eine hohere Fitness
aufweisen. Die Population passt sich also durch
Selektion an die neuen Umweltbedingungen an.
Selektion wirkt zumeist in den allerfriihesten Le-
bensphasen, wahrend phéanotypische Plastizitat
bei Adulten eine wichtigere Rolle spielt. Allerdings
ist die Bandbreite lokaler Anpassung durch die

Natiirliche

Selektion
+

Migration / " _ Genetische
Genfluss B Drift
Lokale . :
Anpassung _ Phanotyp_lsche
+ Plastizitat

Abbildung 3.2.1. Vereinfachte schematische Darstellung der durch Pfeile symbolisierten Prozesse, die im Zusammenhang mit lo-
kaler Anpassung auf genetische Vielfalt und Differenzierung wirken (+ verweist auf fordernden Einfluss, — auf hemmenden Ein-

fluss). Vergleiche dazu auch Box 3.2.2.
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vorhandene genetische Variation («standing ge-
netic variation») vorgegeben. Das Anpassungs-
potenzial wird erweitert, wenn in einer Population
durch Mutation ein neues Allel entsteht, das den
Individuen unter den gegebenen (neuen) Umwelt-
bedingungen hohere Fitness verleiht, als es die
bisher vorhandenen Allele vermoégen. Allerdings
sind Mutationen selten, weshalb sie kaum zur An-
passung an die schnell fortschreitende Klimaande-
rung beitragen diirften, und die wenigsten wirken
sich positiv auf die Fitness aus. Zudem braucht
es meistens mehrere Generationen, bis sich eine
neue, vorteilhafte Mutation durchsetzen kann. Das
oft komplexe Zusammenwirken von Genen er-
schwert die kurzfristige Etablierung neuer Mutatio-
nen zusatzlich. Somit ist es wahrscheinlicher, dass
«neue» Allele durch Genfluss (bei Pflanzen: Pollen-
oder Samenausbreitung) an einen Standort gelan-
gen, wo sie vorher selten oder gar nicht vorkamen.
Ist die Ausbreitungsrate jedoch zu gering, konnen
Populationen bei sich rasch verandernden Stand-
ortbedingungen lokal oder regional verschwinden.
Samenausbreitung kann jedoch auch zur raumli-
chen Verschiebung des Verbreitungsgebiets einer
Art fihren (Migration), wodurch dieses den neuen
Umweltbedingungen angeglichen wird.

Methodische Ansitze zur Untersuchung
lokaler Anpassung

Lokale Anpassung ist dann gegeben, wenn Indi-
viduen einer Population unter den lokalen Um-
weltbedingungen eine hohere Fitness aufweisen
als Individuen, die aus einer Population mit ande-
ren Umweltbedingungen stammen (KAWECKI und
EBERT 2004). Um lokale Anpassung nachzuwei-
sen, ist es notwendig, die individuelle Fitness der
Versuchsorganismen zu erfassen, indem quanti-
tative Merkmale wie Wachstum, Uberleben oder
Fortpflanzungserfolg gemessen werden. Die Vari-
ation in solchen phanotypischen Merkmalen weist
eine plastische und eine genetisch bedingte Kom-
ponente auf. Uberwiegen die genetischen Unter-
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schiede, so spricht man von lokaler Anpassung.
Viele als quantitativ-genetisch bezeichnete Studien
bei Baumarten zeigten, dass populationsspezifi-
sche Unterschiede in fitnessrelevanten Merkma-
len mit Umweltgradienten korrelieren (SAVOLAINEN
et al. 2007; ALBERTO et al. 2013a). Standortfakto-
ren wie Temperatur und Niederschlag ubten lo-
kal einen Selektionsdruck auf Populationen aus,
was zu lokaler Anpassung flihrte. Vereinfacht ge-
sagt, heisst das, dass nur Individuen, die an ei-
nem Standort unter den herrschenden Umwelt-
bedingungen bis zum adulten Baum uberlebten,
ihr Erbgut an die nachfolgende Generation weiter-
geben konnten. Dies fihrte zu umweltbedingten
Unterschieden in adaptiven Merkmalen zwischen
Populationen. Es gibt bereits viele Untersuchun-
gen zur lokalen Anpassung bei unterschiedlichs-
ten Organismen, darunter auch viele Studien zu
Baumarten. Hervorzuheben sind die zahlreichen
Provenienzversuche, also Untersuchungen zu
quantitativ-genetischen Unterschieden zwischen
verschiedenen Herkiinften. Solche Studien haben
eine lange Tradition in der Schweiz (NAGELI 1943)
wie auch weltweit (LANGLET 1971). In diesen gross
angelegten Experimenten werden Provenienzen
moglichst aus dem gesamten Verbreitungsgebiet
einer Baumart an mehreren Standorten ange-
pflanzt, Giber viele Jahre hinweg vermessen und
die quantitativ-genetischen Unterschiede zwischen
den Provenienzen bestimmt.

Komplementar zum quantitativ-genetischen
Ansatz werden mit molekular-genetischen Metho-
den die Regionen im Erbgut gesucht, die der An-
passung zugrunde liegen. Hierzu bestehen sehr
unterschiedliche analytische Anséatze, wobei wir
uns hier im Wesentlichen auf die Umweltassozia-
tionsanalysen konzentrieren. Diese Methode sucht
nach dem statistischen Zusammenhang zwischen
Umweltgradienten und Allelhaufigkeiten — wie
oben am Beispiel des Trockenheitsgradienten be-
schrieben.

Die jingste Entwicklung molekular-genetischer
Methoden ermdglichte es, molekulare Grundlagen
zu Baumarten zu erarbeiten, um den fir allféllige
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phanotypische Merkmalsunterschiede verantwort-
lichen Genen auf die Schliche zu kommen. Demzu-
folge bestehen von vielen 6konomisch wichtigen
Baumarten auch umfangreiche DNA-Sequenzen.
Seit TUSKAN et al. (2006) das erste vollstandige
Erbgut einer Baumart, der westlichen Balsam-Pap-
pel (Populus trichocarpa), publiziert hatten, sind
weitere ganze Genome entschlisselt worden, wie
dasjenige der Fichte (Picea abies; NYSTEDT et al.
2013) und der Stieleiche (Quercus robur; PLOMION
et al. 2016). Da es sich bei Umweltassoziationsstu-
dien angesichts der sehr zahlreichen Gene und der
unzahligen Umweltfaktoren um die sprichwort-
liche Suche nach der Nadel im Heuhaufen han-
delt, werden verschiedene Moglichkeiten genutzt,
um die Erfolgschancen dieser Suche zu erhohen.
Zum Beispiel kann man auf bereits gut untersuchte
Gene mit bekannter biologischer Funktion und Wir-
kung fokussieren, wie dies weiter unten am Bei-
spiel von Eiche (Quercus sp.) und Buche (Fagus
sylvatica) ausgefiihrt wird.

Kernfragen zur genetischen Vielfalt von
Baumen

Unabhangig vom methodischen Ansatz bleiben
die Kernfragen dieselben: Wie gross ist die ge-
netische Vielfalt einer Art, und wie ist diese in-
nerhalb und zwischen Provenienzen verteilt? In
welchem Bezug stehen phanotypische Merkmale,
Gene und Umweltfaktoren, die bei der lokalen An-
passung involviert sind? Welche Provenienzen sind
an die heutigen Umweltbedingungen angepasst?
Im Kontext des raschen Klimawandels kommen
neue Fragen hinzu: Wo befinden sich zukiinftig die
geeigneten Habitate einer Art (vgl. auch Kap. 3.7,
ZIMMERMANN et al. 2016), und kann die betreffende
Art Gberhaupt in diese neuen Habitate vordringen?
Das vorliegende Kapitel geht spezifisch auf sol-
che Fragen ein, insbesondere auf die Angepasst-
heit von Bdumen an ein zukiinftig warmeres und
trockeneres Klima - dies im Wissen darum, dass
der Fortbestand von heutigen Provenienzen vom
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Wechselspiel der genetischen Variation mit unzah-
ligen abiotischen (z.B. Klima, Boden, Topografie,
aber auch extremen Wetterereignissen) und bio-
tischen (z.B. Insekten-, Pilzbefall usw.) Faktoren
abhangen wird.

Quantitativ-genetische Variation und
lokale Anpassung

Quantitativ-genetische Studien (vgl. Box 3.2.1)
zeigen, dass phanotypische Merkmale innerhalb
von Baumarten genetisch bedingt variieren, was
in morphologischen und physiologischen Eigen-
schaften zum Ausdruck kommt (NAMKOONG 1979).
Dabei entfallt der grosste Anteil der gesamten
Variation auf Unterschiede zwischen einzelnen
Baumen einer Provenienz; aber auch zwischen
Provenienzen wurden erhebliche Anteile phano-
typischer Variation gefunden. Grosse Unterschiede
zwischen Provenienzen zeigten sich insbesondere
im Wachstum und in der Phanologie (Bsp. in Abb.
3.2.3) sowie in der Frosthéarte (Ubersicht in: HOwE
et al. 2003; ALBERTO et al. 2013 a). Viele Studien, im
Folgenden als gendkologische Studien bezeichnet,
fanden Korrelationen zwischen phanotypischerVa-
riation und Umweltgradienten wie der Hohenlage
(Bsp. in Abb. 3.2.4) oder der geografischen Breite
(SAVOLAINEN et al. 2007; ALBERTO et al. 2013 a). Sol-
che Zusammenhange deuten auf vergangene Dif-
ferenzierungsprozesse hin.

Die meisten gendkologischen Studien wurden
mit Baumarten und Provenienzen aus den gemas-
sigten Breiten Europas und Nordamerikas durch-
gefuihrt (AITKEN 2004). Fir Schweizer Provenienzen
lag bisher nur wenig Information zum Umfang ih-
rer adaptiven Variation und zum Grad einer allfalli-
gen lokalen Anpassung vor. Bisherige Arbeiten be-
schrankten sich auf weit verbreitete Baumarten wie
Fichte undTanne (Abies alba) und bezogen sich auf
eine bestimmte Region, zum Beispiel Mittelland
und Jura (BOsSSEL 1983; Fouvy und JEANTET 1997),
auf einzelne Héhengradienten (VITASSE et al. 2013),
oder umfassten nur wenige Provenienzen (ENGLER
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Box 3.2.1. Experimentelle Ansétze zur Bestimmung quantitativ-genetischer Differenzierung

Der Phénotyp von lebenden Organismen wird durch ihren Ge-
notyp in Kombination mit der lokalen Umwelt bestimmt (KAWECKI
und EBERT 2004). Quantitativ-genetische Methoden ermdglichen
es, die genetische Variation in phanotypischen Merkmalen zu
erfassen, ohne die dafiir verantwortlichen Gene zu kennen.
Beobachtet man den Phé&notyp einer grossen Anzahl Indivi-
duen aus Populationen von verschiedenen Standorten unter
einheitlichen Umweltbedingungen, zum Beispiel im Gewéchs-
haus oder im Versuchsgarten (Abb. 3.2.2), kann der Anteil ge-
netisch bedingter Variation bestimmt werden.

In der Forstwissenschaft bilden meist Provenienzversuche
(Herkunftsversuche) die Grundlage fiir quantitativ-genetische
Experimente. Sie haben sich bewéhrt zur Untersuchung ver-
schiedenster Merkmale, zum Beispiel der Stammqualitét, des
Zuwachses oder der Resistenz gegeniiber Krankheiten und
Schédlingen. In den letzten Jahren stieg zudem infolge des Kli-
mawandels das Interesse an Merkmalen, die hinsichtlich der
Anpassungsfahigkeit von Baumarten wichtig sind, zum Beispiel
die Phénologie oder die Reaktion auf Trockenheit und Frost.

Die Gendkologie geht noch einen Schritt weiter und bringt
die beobachtete genetische Variation mit der Umwelt in Ver-
bindung. Lokale Anpassung kann direkt untersucht werden,
wenn Pflanzen aus Populationen mit unterschiedlichen Um-
weltbedingungen an mehreren verschiedenen Standorten (ide-
alerweise reziprok) gepflanzt werden (KAwEckI und EBERT 2004,
SAVOLAINEN et al. 2007): Populationen gelten als lokal angepasst,
wenn sie an ihrem Herkunftsstandort die héchste relative Fit-
ness, zum Beispiel den grossten Hohenzuwachs, aufweisen.

Dasselbe Studiendesign erlaubt auch Aussagen zur phéno-
typischen Plastizitdt (ALBERTO et al. 2013 a). Geht es hingegen
darum, die genetische Struktur einer Baumart mit quantitati-
ven Methoden mdglichst prazise zu beschreiben, und ist pri-
mar die Identifizierung von adaptiven Merkmalen und selekti-
ven Umweltfaktoren das Ziel, werden die Nachkommen vieler
verschiedener Populationen in einem oder wenigen Versuchs-
gérten untersucht (z. B. ST CLAIR et al. 2005; VITASSE et al. 2009;
FRANK et al. in Vorb.b). Dieser zweite gendkologische Ansatz
liefert via Merkmal-Umwelt-Korrelationen Hinweise auf lokale
Anpassung, allerdings keine Beweise dafiir. Dank der grossen
Anzahl untersuchter Populationen erlaubt dieser Ansatz aber,
eine Voraussage zur lokal optimalen Merkmalsauspragung un-
ter zukiinftigen Klimabedingungen zu machen und somit das
Anpassungspotenzial abzuschéatzen (ST CLAIR und Howe 2007).

Als Grundlage quantitativ-genetischer Studien dienen
Nachkommenschaften autochthoner Populationen, deren Pha-
notyp entweder in langfristig angelegten Feldversuchen oderin
kurzfristigen Sdmlingsexperimenten erfasst wird. Die meisten
Experimente mit Waldb&umen werden aus praktischen Griin-
den mit Sdmlingen und Jungpflanzen durchgefiihrt, weil sol-
che Experimente innerhalb weniger Jahre Ergebnisse liefern,
wenig Platz benotigen und die Kosten tiefer sind, als wenn mit
Adultbdumen experimentiert wird. Zudem sind Experimente
mit jungen Badumen aus dkologischer Sicht dusserst relevant,
da die friihen Entwicklungsstadien in der Natur sehr hohem
Selektionsdruck ausgeliefert sind.

Abbildung 3.2.2. Versuchsgarten fiir gendkologische Studien mit 77 bis 92 Provenienzen von Fichte, Tanne und Buche in je 16 BI6-
cken in FRANK et al. (in Vorb. a, b).
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1905; HERZOG und ROTACH 1990; COMMARMOT 1997).
Dank aktuellen gendkologischen Studien kann nun
fir Fichte, Tanne, Buche und Waldfohre (Pinus syl-
vestris) ein detaillierteres Bild zur Situation in der
Schweiz gezeichnet werden (MOSER et al. 2015;
AREND et al. 2016a; FRANK et al. in Vorb. a,b). Im
Folgenden werden Beispiele quantitativ-geneti-
scher Studien an diesen fiir die Schweiz wichtigen
Baumarten zusammengefasst und gendkologische
Zusammenhange erlautert.

Fichte, Tanne und Waldfohre

Bereits ENGLER (1905) beobachtete bei seiner re-
ziproken Verpflanzung von Samlingen aus dem
Schweizer Mittelland und den Alpen deutliche
Unterschiede in Wachstum und Morphologie zwi-
schen Fichtenprovenienzen, was er als Hinweis flir
lokale genetische Anpassung an die Hohenlage in-
terpretierte. Fur dieTanne fand er hingegen keine
genetisch bedingten Provenienzunterschiede. Ver-
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Abbildung 3.2.3. Genetische Variation innerhalb und zwischen Provenienzen sowie quantitative Populationsdifferenzierung (Q)
von 92 Fichten-, 90 Tannen- und 77 Buchenprovenienzen aus der gesamten Schweiz. Wachstums- und Phanologiemerkmale wur-
den an vierjahrigen Nachkommen der Fichten und Tannen respektive dreijahrigen Nachkommen der Buchen erfasst. Johannis-
triebe bildeten nur die Fichte und die Buche, bei der Tanne wurde kein zweiter Austrieb innerhalb einer Saison beobachtet. Ver-

andert aus FRANK et al. (in Vorb. a, b).
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schiedene Studien aus der Schweiz und Europa be-
statigten dieses Bild der starken Differenzierung in
adaptiven Merkmalen bei der Fichte (BOSSEL 1983;
HOLZER 1993; SKROPPA und MAGNUSSEN 1993; Fouvy
und JEANTET 1997; KAPELLER et al. 2012; SCHUELER
et al. 2013) gegentiber einer schwachen Differen-
zierung bei der Tanne (LARSEN 1986; HERZOG und
ROTACH 1990; VITASSE et al. 2009). Dies beobachte-
ten auch FRANK et al. (in Vorb. b), die im Versuchs-
garten das Wachstum und die Phanologie an Sam-
lingen von rund 90 autochthonen Fichten- und
Tannenprovenienzen aus der ganzen Schweiz un-
tersuchten. Anders als bei der Tanne zeigte sich bei
der Fichte eine generell hohe Variation zwischen
Provenienzen. Insbesondere das Hohenwachstum

Auswirkungen des Klimawandels auf den Wald

wie auch die Fahigkeit, in einer Vegetationsperi-
ode Johannistriebe zu bilden, waren unterschied-
lich (Abb. 3.2.3) und scheinen genetisch gesteuert
zu sein. Auch im Knospenaufbruch wies die Fichte
einen grosseren Anteil an Variation zwischen Pro-
venienzen auf als dieTanne. Allerdings war in die-
sem Merkmal die Variation innerhalb der Proveni-
enzen grosser als zwischen Provenienzen, was zu
einer geringen Differenzierung fiihrte (Abb. 3.2.3).

In Bezug auf das Wachstum der Fichte fan-
den FRANK et al. (in Vorb. b) deutliche Hinweise
auf lokale Anpassung: Die Variation zwischen Pro-
venienzen im Zuwachs korrelierte beispielsweise
stark mit der Hohenlage und der Temperatur am
Herkunftsort der Provenienz (Abb. 3.2.4). Im Ge-
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Abbildung 3.2.4. Baumarten-spezifische Zusammenhénge der Populationsvariation im jahrlichen Hohenzuwachs und im Knos-
penaufbruch mit der Héhenlage von 77 bis 92 Herkunftsstandorten. Gemessen wurden vierjéhrige Fichten (a, d) und Tannen (b, e)
sowie dreijahrige Buchen (c, ), die in einem gemeinsamen Versuchsgarten wahrend der Jahre 2013 (Fichte und Tanne) und 2014
(Buche) untersucht wurden. PWerte und R? geben die Giite der signifikanten linearen Modelle an, JD (Julian Day) ist der Tag des
Jahres ab 1. Januar. Verdndert aus FRANK et al. (in Vorb. a, b).
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gensatz dazu waren die Phanotyp-Umwelt-Korre-
lationen fir die Tanne weniger zahlreich, deutlich
schwaécher und flirTemperatur und Wasserverflig-
barkeit ahnlich ausgepragt. Die starkste Korrela-
tion mit einer Klimavariable wurde bei der Tanne
fir die Pflanzenhohe mit der Sommertrockenheits-
dauer gefunden (FRANK et al. inVorb. b). Dieser Un-
terschied zwischen den Anpassungsmustern von
Fichte undTanne zeigt, dass neben der Starke der
Beziehungen von Merkmalsvariation und Umwelt
auch die selektiven Faktoren zwischen Baumarten
variieren kdnnen.

MOSER et al. (2015) konzentrierten sich in ihrer
Studie zum Etablierungserfolg (Keimung, Uberle-
ben und frihes Wachstum) der Fichte und Wald-
fohre auf je zwei Provenienzen von besonders tro-
ckenen Standorten im Rheintal (GR) und Rhonetal
(VS). Diese wurden unter natiirlichen Bedingungen
in Bestandeslicken ausgesat und mit Provenien-
zen aus Osteuropa (Osterreich, Ruménien) und
fir die Waldfohre auch aus Bulgarien, Griechen-
land und Spanien verglichen, wo im Sommer we-
niger Niederschlage fallen als in den trockensten
Gebieten der Schweiz. Dabei zeigte sich, dass die
Provenienz der Samen den Etablierungserfolg und
das Wachstum in den ersten zwei Jahren nach der
Keimung nur wenig beeinflusste. Wahrend sich in
trockenen Jahren bei allen Provenienzen nur we-
nige, sehr kleine Keimlinge etablieren konnten,
schnitten in feuchten Jahren die Schweizer Fich-
ten- und Waldféhrenprovenienzen in Bezug auf
Keimungserfolg und Anzahl Gberlebender Keim-
linge besser ab als die Provenienzen aus Ost- und
Sltideuropa. Dies kann als Zeichen fiir lokale An-
passung gewertet werden.

Fohrenarten (Pinus sp.) sind vermutlich die
am haufigsten quantitativ-genetisch untersuch-
ten Baumarten weltweit (NAMKOONG 1979). Fir
verschiedene Fohrenarten ist bekannt, dass sie
ahnlich der Fichte in adaptiven Merkmalen stark
differenziert sind (HOWE et al. 2003). So fanden
sich zum Beispiel in einem gross und langfristig
angelegten europaischen Provenienzversuch bei
18-jahrigen Waldfohren deutliche Wachstumsun-
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terschiede, die mit der geografischen Breite res-
pektive der Temperatur der Herkunftsorte korre-
liert waren (REICH und OLEKSYN 2008). In Bezug auf
Trockenheit wurden sowohl im Gewachshaus wie
auch im Versuchsgarten Anpassungen anTrocken-
heit bei stdlichen Provenienzen (Spanien, Frank-
reich) nachgewiesen (RICHTER et al. 2012; TAEGER
et al. 2013). Die mediterranen Provenienzen hatten
ein deutlich geringeres Sprosswachstum, kombi-
niert mit langeren Wurzeln, weshalb sie trockenere
Bedingungen besser lGiberlebten. Allerdings zeigte
der Aussaatversuch von MOSER et al. (2015) in den
trockensten Lagen des Rheintals, dass diese Unter-
schiede unter natirlichen Bedingungen kaum zum
Tragen kommen, da Frihlingsniederschlage und
Standortbedingungen wie die Wasserspeicherka-
pazitat des Bodens den Etablierungserfolg starker
beeinflussen.

Buche, Eiche und weitere Laubbaumarten

Fir die Buche sind erhebliche Provenienzun-
terschiede in anpassungsrelevanten Merkma-
len dokumentiert. Unterschiede fanden sich bei-
spielsweise in der Phanologie und im Wachstum
verschiedener Provenienzen entlang von Hohen-
gradienten in den Schweizer Alpen und den Pyre-
néen (VITASSE et al. 2009, 2013). Dabei korrelierten
sowohl Pflanzenh6he wie auch Knospenaufbruch
der Sédmlinge mit den untersuchten héhenbeding-
ten Temperaturgradienten: Samlinge von Prove-
nienzen aus tiefen, das heisst warmeren Lagen
trieben unabhangig von der Hohenlage der Ver-
suchsflachen spater aus, wuchsen aber starker als
Hochlagenprovenienzen. Dasselbe Muster zeigte
auch die Studie von FRANK et al. (in Vorb. a), bei
der die Nachkommen von 77 Schweizer Buchen-
provenienzen hinsichtlich Wachstum und Phanolo-
gie untersucht wurden (Abb. 3.2.4). Die Variation in
den erfassten adaptiven Merkmalen zwischen den
Populationen war dabei am hdochsten flir Knospen-
aufbruch und Johannistrieb (Abb. 3.2.3) und korre-
lierte nicht nur mit der Temperatur, sondern auch



mit der Wasserverfligbarkeit. Den Einfluss von Tro-
ckenheit auf die Buche zeigten auch PEUKE et al.
(2002), die in Deutschland provenienzbedingte Un-
terschiede in der Reaktion auf Trockenstress do-
kumentierten. Ebenso sind in den inneralpinen
Trockentédlern der Schweiz Provenienzen von tro-
ckenen Standorten physiologisch weniger durch
Trockenheit limitiert und erholen sich schneller als
ortsnahe Provenienzen feuchter Standorte, was
auf lokale Anpassung an Trockenheit hinweist
(AREND et al. 2016 b; siehe auch Kap. 3.1, AREND
et al. 2016a).

Bei derTraubeneiche (Quercus petraea) konn-
ten VITASSE et al. (2009) in den Pyrenden signifi-
kante Provenienzunterschiede im Wachstum und
in der Phanologie sowie potenzielle Anpassungs-
muster an die Hohenlage aufzeigen. In einer Studie
mit Provenienzen vonTraubeneiche, Stieleiche und
Flaumeiche (Q. pubescens) aus der Schweiz und
Italien fanden AREND et al. (2011) ebenfalls grosse
Unterschiede in der Reaktion aufTrockenheit und
Temperaturerhohung. Die beobachteten Muster
widerspiegelten jedoch keine lokale Anpassung,
sondern wurden als genetische Unterschiede auf-
grund der Rickwanderungsgeschichte nach der
letzten Eiszeit interpretiert. Auch weitreichender
Genfluss zwischen Populationen, genetische Drift
und phéanotypische Plastizitat konnen grundsatz-
lich daflir verantwortlich sein, dass trotz selektiver
Umwelteinfliisse keine Anzeichen fiur lokale An-
passung gefunden wurden (Abb. 3.2.1).

Weitere Schweizer Laubbaumarten zeigen
ebenfalls genetische Variation, die mit Umwelt-
faktoren in Zusammenhang gebracht werden
konnten. Beispielsweise beobachteten VITASSE
et al. (2009, 2013) bei sieben Laubbaumarten, dass
Hochlagenprovenienzen, auch wenn sie in Tiefla-
gen gepflanzt werden, spater austrieben alsTiefla-
genprovenienzen, was als Anpassung zur Vermei-
dung von Spatfrosten in Hochlagen interpretiert
wurde. Dies steht im Kontrast zu Beobachtungen
an der Buche, bei der Hochlagenprovenienzen fru-
her austrieben. Zusammenhange zwischen prove-
nienzbedingter Variation und der Umwelt konnen
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also nicht ohne Weiteres zwischen Arten Ubertra-
gen werden, da die Phanologie von Baumarten un-
terschiedlich gesteuert wird: Einige Arten werden
primar durch das saisonal bedingte Verhaltnis zwi-
schenTag- und Nachtlange (Photoperiodizitat) be-
einflusst, andere durch Temperatursummen oder
durch eine Kombination von beidem (CHUINE et al.
2010; KORNER und BASLER 20104, b).
Zusammenfassend lasst sich sagen, dass
quantitativ-genetische Studien fir viele Wald-
baume ein hohes Mass an Variation in adaptiven
Merkmalen aufzeigen, sowohl innerhalb als auch
zwischen Provenienzen. Es wurden Hinweise fir
klimatische Anpassungen gefunden, was darauf
hindeutet, dass Provenienzen ausserhalb ihres lo-
kalen Klimas moglicherwiese geringere Fitness
aufweisen. Es kdnnte aber ebenso sein, dass un-
ter zuklinftigen Bedingungen sich die Fitness, zum
Beispiel in Bezug auf die Samenzahl, sogar erhéht,
sei es weil es warmer wird und dadurch die Vege-
tationszeit verlangert wird, oder weil mehr Nahr-
stoffe zur Verfligung stehen. Entsprechende expe-
rimentelle Daten kdnnen aber in einem Versuch mit
Jungpflanzen nicht erhoben werden. Zudem sind
die Variationsmuster und deren Zusammenhange
mit der lokalen Umwelt artspezifisch und kénnen
daher kaum verallgemeinert werden. Prognosen
bleiben also mit grosser Unsicherheit behaftet.

Anpassung an lokale Umwelthbedingungen
auf molekular-genetischer Ebene

Die Anpassung an lokale Umweltbedingungen
kann auch auf molekular-genetischer Ebene unter-
sucht werden. Die Idee dahinter ist, dass die pha-
notypischen Merkmale (inkl. der Fitness) genetisch
kontrolliert sind. Somit hinterlasst die Selektion
und damit die lokale Anpassung auch Spuren auf
genetischer Ebene (BARRETT und HOEKSTRA 2011;
SCHOVILLE et al. 2012).

Die genetische Variation kann mit vielen un-
terschiedlichen Arten von molekularen Markern
beschrieben werden. Heute werden dafir zuneh-
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mend einzelne variable Nukleotide in der DNA-Se-
quenz («single-nucleotide polymorphisms», SNP)
untersucht. Die DNA-Sequenz beidseits dieser
SNPs kann dazu benutzt werden, das zugehdrige
Gen und dessen biologische Funktion zu bestim-
men. Dies wurde bislang vor allem bei Modell-Ar-
ten oder bei nahe verwandten Arten gemacht. Weil
bestimmte Gene in unterschiedlichen Organismen
meist die gleiche Funktion haben, lasst sich das
resultierende Wissen auf andere Arten Ubertra-
gen (GROOVER 2005). Zum Aufschwung von SNPs
als molekularen Markern hat die Entwicklung von
neuen Sequenzier-Technologien, zusammenge-
fasst unter dem Begriff «next-generation sequen-
cing» (NGS), beigetragen, die es ermdglichen, Tau-
sende bis Millionen von SNPs zu charakterisieren.
Zu den Forschungsansatzen, die sich mit den
molekularen Anzeichen von lokaler Anpassung be-
schaftigen, gehort die Populationsgenomik (HO-
HENLOHE et al. 2010; BARRETT und HOEKSTRA 2011)
und die Landschaftsgenomik (SORK et al. 2013;
RELLSTAB et al. 2015). Wahrend bei der Populati-
onsgenomik grundsatzlich nur genetische Daten
verwendet werden, berticksichtigt die Landschafts-
genomik zusatzlich standortliche Umweltdaten
(Details dazu in Box 3.2.2). Aufgrund aktueller Stu-
dien zur Landschaftsgenomik von Eiche und Buche
legen wir hier den Fokus auf diesen Ansatz.

Landschaftsgenomik bei Baumen

Wegen ihres kommerziellen Werts, ihrer Rolle als
strukturbildende Arten in Okosystemen und ihrer
langen Lebensdauer wurden Waldbaume schon oft
mit populations- und landschaftsgenomischen An-
satzen untersucht (NEALE und KREMER 2011; BRAGG
et al. 2015). Eine der ersten Studien (ECKERT et
al. 2009) zeigte, dass die Winterharte der Dougla-
sie (Pseudotsuga menziesii) und die Allelhaufig-
keiten in 30 SNPs mit der Temperatur des Her-
kunftsstandorts korrelierten, und konnte damit
den Zusammenhang zwischen Umwelt, Phano-
typ und Genotyp darlegen. Bei der Weihrauch-Kie-
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fer (Pinus taeda) wurden Studien mit Provenien-
zen aus dem gesamten Verbreitungsgebiet und
vielen genetischen Markern durchgeflihrt (ECKERT
et al. 20104a,b). Diese zeigten, dass eine grosse
Anzahl Gene, die mit abiotischem Stress zu tun
haben, mit geografischen und klimatischen Vari-
ablen (insbesondere Trockenheit) assoziiert sind.
Die grosse Herausforderung beiWaldbdumen, ins-
besondere bei Nadelbaumen, ist die oft enorme
Grosse des Genoms (NEALE und KREMER 2011).
Darum beschrankten sich bisher die meisten Un-
tersuchungen auf bestimmte Gene, sogenannte
Kandidatengene. Eine Ausnahme bildete bis vor
Kurzem die bereits erwahnte, vollstandig sequen-
zierte westliche Balsam-Pappel. Darauf aufbau-
end, konnten GERALDES et al. (2014) zeigen, dass
genetische Variation, die mit Klimafaktoren korre-
lierte, vor allem in jenen Genen zu finden ist, die
beim Tag-Nacht-Rhythmus und der Reaktion auf
unterschiedliche Wellenlangen des Rot-Anteils im
Licht eine wichtige Rolle spielen.Vermehrt werden
jetzt Referenzgenome von Waldbaumen publiziert
(BRAGG et al. 2015), was die Planung und Interpre-
tation von landschaftsgenomischen Studien sub-
stanziell erleichtert.

Lokale Anpassung bei Eichen in der Schweiz

Einige der europaischen Eichen-Arten, insbe-
sondere die hier naher beschriebenen Trauben-,
Flaum- und Stieleichen, kdnnen sich untereinan-
der kreuzen und besetzen unterschiedliche 6ko-
logische Nischen. Sie sind daher hinsichtlich der
Artbildung und Hybridisierung ausfiihrlich unter-
sucht worden. Deshalb sind inzwischen umfang-
reiche genomische Daten verfligbar (LEPOITTEVIN et
al. 2015; LESUR et al. 2015); seit Kurzem auch die
vollstandige Genomsequenz der Stieleiche (PLO-
MION et al. 2016). Im Schweizer Wald machen die
Eichen nur gut 2% des Holzvorrats aus (CiOLDI
et al. 2010). Moglicherweise wird sich aber dieser
Anteil in Mitteleuropa in Zukunft erhéhen (HANE-
WINKEL et al. 2013), weil die Eichen, insbesondere
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Box 3.2.2. Molekulare Methoden zur Untersuchung adaptiver genetischer Variation

Die natiirliche Selektion hinterldsst meist nur in einem klei-
nen Teil des Genoms Spuren, ndmlich in den Genen, die sich
je nach Umweltbedingungen auf die Fitness ihrer Trager aus-
wirken. Diese Bereiche des Genoms nennt man adaptiv. Da-
neben gibt es aber Prozesse, die auf das gesamte Genom wir-
ken und deshalb als neutral bezeichnet werden. Dazu gehdren
zufallige Verénderung von Allel-Frequenzen (d.h. genetische
Drift) und Genfluss.

Wenn wir davon ausgehen, dass ein gewisses Allel an
einer Stelle (Locus) des Genoms unter bestimmten Umweltbe-
dingungen einen Fitness-Vorteil bringt, dann sollten die Bdume
mit diesem vorteilhaften Allel diejenigen Bdume, die ein un-
vorteilhaftes Allel haben, mit der Zeit verdrangen (HOHENLOHE
et al. 2010). Solche evolutiven Anderungen der Allelhaufigkei-
ten in einer Population kdnnen auf verschiedene Arten ent-
stehen: Entweder taucht eine neues, vorteilhaftes Allel durch
Genfluss oder Mutation auf, das sich schnell in der Population
durchsetzt, oder in der Population vorhandene Allele «stan-
ding genetic variation» werden aufgrund von Anderungen der
Umweltbedingungen (z.B. Klima) haufiger, weil sie unter den
neuen Bedingungen vorteilhaft werden.

Die meisten methodischen Ansétze der Populationsgeno-
mik basieren auf der beschriebenen Idee der markanten Ver-
anderung von Allel-Haufigkeiten als Ausdruck von Selektion,
die zu lokaler Anpassung fiihrt. In der Populationsgenomik be-
sonders populdr ist die Suche nach Stellen im Genom, deren
Allel-Haufigkeiten zwischen Populationen sich stark unter-
scheiden (Ausreisser-Loci). Dazu wird normalweise an allen
untersuchten Loci die genetische Differenzierung innerhalb
und zwischen Populationen berechnet und einem Null-Modell
ohne natiirliche Selektion gegeniibergestellt (z. B. BEAUMONT
und BALDING 2004; FoLL und GAGGIOTTI 2008). Die gefundenen
Ausreisser-Loci bzw. Gene, in denen sie sich befinden, sind

Kandidaten fiir Stellenim Genom, die eine wichtige Rolle bei der
lokalen Anpassung spielen. Zwar identifiziert man dadurch an-
passungsrelevante Stellen im Genom, aber es kann nicht eru-
iert werden, welcher (Umwelt-)Faktor die beobachtete grosse
genetische Differenzierung verursacht hat.

Dieser Einschréankung begegnet die Landschaftsgeno-
mik, indem sie genetische Variation und standortspezifische
Umweltdaten entlang von Umweltgradienten in sogenann-
ten Umweltassoziationsstudien verbindet (SORK et al. 2013;
RELLSTAB et al. 2015). Damit kann man einerseits herausfin-
den, welche Stellen des Genoms bei der lokalen Anpassung
eine wichtige Rolle spielen (was iibrigens auch aus Assozia-
tionen zwischen Phanotyp und genetischer Variation moglich
ist). Zusatzlich zeigen landschaftsgenomische Analysen, wel-
che Umweltfaktoren die lokale Anpassung in diesen Genen
oder ganz generell antreiben. Es kénnen, dhnlich wie bei den
oben beschriebenen populationsgenomischen Methoden, zu-
fallige Genomabschnitte analysiert werden, oder man fokus-
siert auf Kandidatengene, deren Funktion und Rolle bei lokaler
Anpassung bekannt sind. Als Umweltfaktoren kénnen dabei
alle fiir die Art relevanten Parameter hinzugezogen werden.
Bei Pflanzen sind das typischerweise abiotische Parameter
wie das Klima (Temperatur, Niederschlag, Sonnenstrahlung
usw.), Topografie (Hangneigung, Héhe, Exposition usw.) und
Bodeneigenschaften (Bodentrockenheit, pH, C/N-Verhéltnis
usw.), aber auch biotische Faktoren wie Pathogene, Frass-
feinde oder dominante Arten im Bestand (eine Ubersicht findet
man in RELLSTAB et al. 2015). Das Prinzip der Umweltassoziati-
onsstudien ist fast immer das gleiche: Die Suche nach signi-
fikanten Korrelationen zwischen den Umweltfaktoren und der
Frequenz oder Prasenz von Allelen an verschiedenen Loci von
Individuen oder Populationen.

Trauben- und Flaumeiche, als trockenheitsresis-
tent und an héhere Temperaturen angepasst gel-
ten (ELLENBERG 1996). HOMOLKA et al. (2013) fanden
mehrere Gene in derTrauben- und der Stieleiche,
die bei der Anpassung an Trockenheit eine Rolle
spielen konnten. Ausserdem zeigte diese Studie,
dass die Traubeneiche im Vergleich zur Stieleiche
eine hohere genetische Variation aufweist. Dies
deutet auf ein hoheres Anpassungspotenzial be-
zliglich des trockeneren Klimas, wie es in Zukunft
erwartet wird. ALBERTO et al. (2013 b) bestimm-

ten in der Traubeneiche Uber 20 Gene, die mut-
masslich an der lokalen Anpassung entlang von
Klimagradienten (Temperatur und Niederschlag)
beteiligt sind.

Adaptive genetische Variation der drei oben
genannten Eichenarten wurde auch in der Schweiz
untersucht und mit einer Vielzahl von Umweltfak-
toren (Topografie, Klima und Boden) in Bezug ge-
setzt (RELLSTAB et al. inVorb.). Dazu wurden 95 aus-
gewdhlte Genom-Regionen in 71 Provenienzen der
drei Eichenarten sequenziert und die daraus resul-
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tierenden > 3500 SNPs analysiert. Zahlreiche Gene
enthielten SNPs, die mit einem Umweltfaktor kor-
reliert sind und vermutlich eine Rolle bei der loka-
len Anpassung der drei Eichenarten spielen (Abb.
3.2.5 und 3.2.6). Die Haufigkeiten, mit denen ein-
zelne Umweltfaktoren mit den Kandidatengenen
assoziierten, unterschieden sich zwischen den Ar-
ten sehr stark (Abb. 3.2.6). So wies zum Beispiel
die Stieleiche fast 30 Genom-Regionen auf, die mit
dem Sommerniederschlag assoziiert waren, wah-
rend bei der Flaumeiche keine einzige solche Asso-
ziation vorkam.Trotzdem fanden sich bei allen drei
Arten die meisten Assoziationen bei temperatur-
und niederschlagsbezogenen Faktoren sowie dem
Tongehalt im Boden. Bei einer artlibergreifenden
Analyse resultierten die haufigsten Assoziationen
mit Hangneigung, Bodendurchliiftung, mittlerer
Jahrestemperatur, Kohlenstoff/Stickstoff-Verhalt-
nis im Boden und Frosttage wahrend der Vege-
tationszeit.

Eine Abschatzung der potenziellen Angepasst-
heit zeigt, dass die untersuchten Eichenproveni-
enzen und -arten nur in beschranktem Mass be-
reits an zukinftige Umweltbedingungen (mittlere

Lufttemperatur, Anzahl Regentage im Sommer und
Standortwasserbilanz) angepasst sind (RELLSTAB
et al. in Vorb.). Die gefundenen Korrelationen le-
gen nahe, dass fir gute Angepasstheit zum Teil
betrachtliche Anderungen der Allelfrequenzen no-
tig sind (bis zu 50 % in den einzelnen Provenienzen
und bis zu durchschnittlich 30% in den einzelnen
Arten). Die Stieleiche scheint genetisch am besten
an die warmeren Temperaturen, die fur das Jahr
2100 modelliert wurden, angepasst zu sein. Die
Traubeneiche und in geringerem Masse auch die
Flaumeiche scheinen am besten auf die zuneh-
mende Trockenheit vorbereitet zu sein.
Zusammenfassend kann man feststellen, dass
die Eichen angesichts der vielen gefundenen SNPs
Uber grosse potenziell adaptive genetische Varia-
tion verfligen. Die Umweltfaktoren und Gene, die
bei der Anpassung involviert sind, unterscheiden
sich aber zwischen den Arten betrachtlich. Die mul-
tifaktoriellen Prozesse, die zumeist viele Gene be-
treffen, machen es schwierig, generelle Schlussfol-
gerungen zu ziehen und klare Prognosen fiir die
Zukunft zu machen. Ausserdem sind kleinstandort-
liche Verhéltnisse in den Bestanden oft wichtig,
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Abbildung 3.2.5. Beispiel eines A/G-SNPs (variable Position in der DNA-Sequenz mit den beiden Allelen A und G) im Gen Xyloglucan
Endotransglucosylase/Hydrolase 9, der in 71 Eichenprovenienzen der Schweiz mit dem Bodentrockenheitsindex AT/PT-Verhalt-
nis (Mai-0kt.; aktuelle/potenzielle Transpiration) korreliert. Dieses Gen spielt im Metabolismus von Kohlenhydraten eine Rolle.
Die Darstellung vernachléssigt die neutrale genetische Struktur, welche bei der statistischen Analyse aber beriicksichtigt ist.

104



kdnnen aber in solchen grossrdumigen Studien
kaum bertcksichtigt werden. Zum Beispiel gibt
es in der Schweiz zahlreiche Mischbestande von
Trauben- und Stieleichen, trotzdem findet man
dort die Stieleiche, die ihre Standortvorteile an
bodenfeuchten bis vernassten Stellen hat, haufig
kleinrdaumig von derTraubeneiche abgegrenzt, die
an eher trockenen Standorten wachst (GUGERLI et
al. 2007). Die bendtigten genetischen und phéano-
typischen Anpassungen flir einzelne Provenienzen
an ihren Standorten werden zum Teil betrachtlich
sein (RELLSTAB et al. in Vorb.). Es ist daher anzu-
nehmen, dass die autochthonen Eichenbestande

Traubeneiche
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von besser angepassten Provenienzen, zum Bei-
spiel aus nahe gelegenen, warmeren oder trocke-
neren Gebieten, Konkurrenz bekommen werden.
So leben heute Stieleichenprovenienzen imTessin
unter Temperaturbedingungen, die wohl zukiinf-
tig nordlich der Alpen vorherrschen werden. Al-
lerdings muss der entsprechende Standort auch
bezliglich Wasserverfligbarkeit die artspezifischen
Anspruche erfiillen, damit sich diese Provenienzen
durchsetzen kénnen. Da die drei Eichenarten un-
terschiedliche Standortvorlieben und Anpassungs-
potenziale haben, ist davon auszugehen, dass sich
ihre Areale verschieben werden. Zum Beispiel ist

Flaumeiche Stieleiche

Geografische Breite
Hangexposition |
Hangneigung |
Globale Sonneneinstrahlung |
Schinwetter-Sonneneinstrahlung |
Mittlere Temperatur |
Kontinentalitat (max. Jahres-Temperaturunterschied)_
Temperatur-Amplitude in der Vergetationsperiode |
Max. Temperatur-Amplitude in der Vegetationsperiode |
Anzahl Frosttage |
Spitester Frosttag |
Mittlere Niederschlagssumme |
Niederschlagssumme im Winter
Niederschlagssumme im Sommer |
Relative Luftfeuchtigkeit |
Evapotranspiration:
Minimale Evapotranspiration |
Standortwasserbilanz
Anzahl Trockentage |
Anzahl Trockentage im Frﬁhling:
Anzahl Trockentage im Sommer
Niederschlag minus Evapotranspiration |
Bodendurchliftung |
AT/PT-Verhaltnis (Mai-Okt |
Extremes AT/PT-Verhaltnis (Mai-Okt, 2% Quantil |
Tongehalt im Boden (0-40 cm)
pH im Boden (0-40 cm) |
Kationenaustauschkapazitét im Boden (0-40 cm) |
Aluminiumgehaltim Boden (0-40 cm)
Magnesiumgehalt im Boden (0-40 cm):
(/N-Verhltnis im Boden (0-10 cm)
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Abbildung 3.2.6. Haufigkeit der Umweltfaktoren, die in den drei untersuchten Eichenarten mit den 95 getesteten Genom-Regio-

nen assoziiert sind.
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bei zunehmenderTrockenheit an bisherigen Stiel-
eichenstandorten auf der Alpennordseite teil-
weise eine Artverschiebung RichtungTrauben- und
Flaumeiche zu erwarten (HANEWINKEL et al. 2013).

Lokale Anpassung bei der Buche in der Schweiz

Die Buche ist in der Schweiz mit einem Anteil von
18% am Holzvorrat die haufigste Laubbaumart
(CioLpI et al. 2010) und hat aufgrund ihrer struk-
turbildenden Bedeutung einen grossen dkologi-
schen Stellenwert. Es wird beflirchtet, dass sich
ihrVerbreitungsgebiet durch das zukiinftig trocke-
nere Klima deutlich verkleinern kénnte (MEIER et al.
2011). Allerdings fanden PLUESS und WEBER (2012)
Hinweise zur lokalen Anpassung an die Wasserver-
fligbarkeit, indem sie mit einer Ausreisser-Analyse
(Box 3.2.2) Orte im Genom identifizierten, die sich
zwischen nahe beieinander liegenden Paaren von
Buchenprovenienzen an je einem trockenen und
feuchten Standort stark unterschieden. Um weitere

Umweltfaktoren zu testen und Gene zu identifizie-
ren, die unter Selektion sind, wurden Kandidaten-
gene untersucht, von denen bekannt ist, dass sie
mit abiotischem Stress wieTrockenheit oder hohen
Temperaturen zusammenhangen (z.B. LALAGUE
et al. 2014). In 78 Buchenprovenienzen, von denen
einTeil bereits in der Analyse quantitativer Merk-
male von FRANK et al. (in Vorb. a) untersucht wur-
den, genotypisierten PLUESS et al. (2016) 144 SNPs
aus 52 Kandidatengenen und priiften Assoziatio-
nen mit 87 Umweltfaktoren. Sie fanden zehn Gene,
die insgesamt 16 SNPs enthielten, deren Allel-Fre-
quenzen vor allem in Abhangigkeit mit Tempera-
tur, Niederschlag und Trockenheit variieren und so-
mit auf lokale Anpassung hinweisen (Abb. 3.2.7).
Dabei waren bei der trockenheitsempfindlichen
Buche Indikatoren der Wasserverfligbarkeit star-
ker mit den Allelhaufigkeiten assoziiert als solche
der Temperatur. Andere Faktoren wie Topografie,
Strahlung oder Bodenparameter korrelierten fast
nie. Diejenigen Gene, die SNPs mit signifikanten
Assoziationen enthielten, konnen in sechs Funk-

Trockenheit (N=12/15) I
Temperatur 1 (N=9/11)
Niederschlag (N=7/15) [

Temperatur 2 (N=4/24) ||

Geografie (N=2/5)

Evapotranspiration (N=1/3) [l

Boden (N=0/10)

Strahlung (N=0/4)

M Kaliumtransport (1 Gen, 2 SNPs)
Zellwand (2 Gene, 3 SNPs)
M Energiehaushalt (3 Gene, 4 SNPs)
M Stirkesynthese (1 Gen, 1 SNP)
Reparatur von Proteinen (2 Gene, 4 SNPs)
M Zelltod (1 Gen, 2 SNPs)

0 5 10

15 20 25 30 35
Anzahl Assoziationen

Abbildung 3.2.7. Anzahl Umweltassoziationen von total 16 SNPs in zehn Genen in 78 Buchenprovenienzen. Fiir die Darstellung
wurden die Gene in sechs Funktionsklassen gruppiert (s. Legende; Anzahl Gene bzw. SNPs mit signifikanten Assoziationen) und
die untersuchten Umweltfaktoren in acht Klassen eingeteilt (N, = 87; s. Achsenbeschriftung; N Faktoren pro Klasse mit signi-
fikanten Assoziationen/total untersuchte Faktoren), wobei Trockenheitsindizes eine Kombination von Bodenwerten und Nieder-
schlag beinhalten, Temperatur 1 fiir Temperaturmittelwerte und Variation in verschiedenen Jahreszeiten und Temperatur 2 fiir
physiologisch interessante Temperaturen wie zum Beispiel Warmesumme steht. Fiir weitere Details siehe PLUESS et al. (2016).
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tionsklassen eingeteilt werden (Abb. 3.2.7). Dass
diese Gene in Abhangigkeit von Umweltfaktoren
variieren konnen, wurde in Modell-Organismen
gezeigt und konnte in der vorliegenden Studie
meist bestatigt werden. PLUESS et al. (2016) konn-
ten zudem zeigen, dass der Pollen- und Samen-
austausch bei der Buche innerhalb der Schweiz
haufig und weitreichend ist. Dass trotzdem ge-
netische Differenzierung in Kandidatengenen ge-
funden wurde, lasst vermuten, dass der lokale
Selektionsdruck stark ist. Adaptive Allele, die zum
Beispiel flir die Anpassung anTrockenheit wichtig
sind, kdnnen sich dank dem gefundenen Genfluss
im Laufe der Zeit in der Landschaft ausbreiten.

Anpassungspotenzial gegeniiber
Klimawandel

Baumarten stellen in gewisser Hinsicht einen Son-
derfall in der Pflanzenwelt dar, weil sie in einem
grossflachigen Lebensraum nicht nur strukturbil-
dend und somit 6kologisch wichtig sind, sondern
auch eine grosse sozio6konomische Bedeutung
haben. Dank ihrer grossen genetischen Vielfalt
wird vermutet, dass viele weit verbreitete Baum-
arten ein grosses Anpassungspotenzial aufweisen.
Es ist jedoch schwierig vorauszusagen, wie sie sich
an die zukiinftigen Klimabedingungen anpassen
kénnen. Genetische Untersuchungen helfen, den
Zusammenhang zwischen phanotypischen Merk-
malen, genetischer Variation und Umwelt besser
zu verstehen. Dieses Wissen kann dazu dienen,
das Anpassungspotenzial von Baumarten an den
Klimawandel besser abzuschatzen und die mogli-
che Entwicklung (lokale Anpassung aufgrund vor-
handener genetischer Variation, Veranderung der
Verbreitungsgebiete, Ausbreitung von Allelen) ei-
ner bestimmten Art mithilfe von Simulationsmo-
dellen zu beschreiben. Zudem kénnen Erkennt-
nisse aus gendkologischen Studien zur Herleitung
waldbaulicher Handlungsoptionen — einschliess-
lich Verpflanzungen Uber das aktuelle Verbrei-
tungsgebiet hinaus — herangezogen werden, um
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die kontinuierliche Gewahrleistung wichtiger Wald-
funktionen auch unter einem sich &ndernden Klima
sicherzustellen. Dabei bleibt jedoch eine betracht-
liche statistische Unsicherheit hinsichtlich der Ur-
sachen (Klimamodelle) und der Wirkung (Anpas-
sung bzw. Ausbreitung von Baumpopulationen)
bestehen, die bei der Umsetzung der Resultate
bertcksichtigt werden muss. Ausserdem sind die
adaptiven Bereiche haufig Gber das ganze Genom
verteilt (ECKERT et al. 2010a; STEANE et al. 2014),
was darauf hindeutet, dass viele Gene mit relativ
kleiner Wirkung in die Anpassung involviert sind
(PRITCHARD und DI RIENZO 2010).

Aus den vorgestellten Resultaten lassen sich
Erkenntnisse ableiten, die nichtin allen Fallen neu,
aber flr die zuklinftige Waldbewirtschaftung von
Bedeutung sind. Die durchgeflihrten Studien be-
statigten, dass haufige, weit verbreitete Baumar-
ten eine grosse genetische Vielfalt und damit ein
umfangreiches Anpassungspotenzial aufweisen
(siehe auch GAILING 2010), und zwar bereits in-
nerhalb eines relativ kleinen Verbreitungsgebietes
wie der Schweiz. Dies ist eine wichtige Vorausset-
zung im Hinblick auf die zukiinftige Entwicklung
der Waldbestande. Die Ergebnisse der Untersu-
chungen lassen erkennen, welche phanotypischen
Merkmale besonders grosse Unterschiede aufwei-
sen und somit zu einem grossenTeil genetisch be-
dingt sind (z. B. Hohenzuwachs, Knospenaufbruch;
Abb. 3.2.4). Ebenso konnten spezifische Gene iden-
tifiziert werden, deren Variation in direktem Zu-
sammenhang mit Umweltgradienten steht (Bsp.
in Abb. 3.2.5). Solche Gene sind vor allem dann
interessant, wenn sie auch in anderen Studien
derselben Art einen gleichen Zusammenhang auf-
weisen, sodass sie bei der Auswahl von Prove-
nienzen fir Pflanzungen diagnostisch verwendet
werden kdnnen.

Nebst den in der lokalen Anpassung involvier-
ten Merkmalen und Genen weisen die dargestell-
ten Resultate auch auf die Umweltfaktoren hin,
die eine ausgepragte Rolle in Anpassungsprozes-
sen spielen: Es sind dies Temperatur, Niederschlag
und Trockenheit, welche sich im Zusammenhang
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mit Bodeneigenschaften auf die Wasserverfligbar-
keit auswirken. Nicht vergessen darf man zudem,
dass nebst den untersuchten abiotischen Faktoren
auch andere Einflisse wichtig sind, zum Beispiel
Extremereignisse, und dass samtliche biotischen
Einfliisse ausser Acht gelassen wurden, die zur
Komplexitat der Reaktionen von Waldbestanden
auf den Klimawandel beitragen.

Weil das Anpassungspotenzial von Baumarten
zu einem grossenTeil durch ihre genetische Varia-
tion bestimmt wird, sind Arten mit hoher geneti-
scher Variation zwischen Provenienzen und einer
engen Korrelation dieser Variation mit der lokalen
Umwelt (z. B. phanologische Merkmale der Fichte)
heute zwar gut an ihren Standort angepasst. Sie
besitzen dafiir ein erhohtes Risiko, an das zukiinf-
tige lokale Klima schlecht angepasst zu sein (AIT-
KEN 2004). Grossraumig betrachtet, kann die hohe
Vielfalt an lokal unterschiedlich angepassten Pro-
venienzen hingegen auch ein Vorteil sein: Weitrei-
chender Genfluss (Abb. 3.2.1; GERBER et al. 2014;
HOLDEREGGER et al. 2015) ermdglicht die Ausbrei-
tung von Allelen Giber grosse Distanzen, auch tber
Gebirgsziige hinweg (MATYAS und SPERISEN 2001).
Dadurch kénnen sich vorteilhafte Allele zwischen
Provenienzen klimatisch unterschiedlicher Stand-
orte austauschen (HOLDEREGGER et al. 2015). Baum-
arten mit geringer Populationsdifferenzierung und
einem geringen Grad an lokaler Anpassung (z.B.
Tanne) wird ein kleineres Risiko zugeschrieben,
durch Klimaanderungen in Zukunft schlecht an
ihre lokale Umwelt angepasst zu sein. Ein grosses
Reservoir an unterschiedlich angepassten Proveni-
enzen gibt es flr diese Baumarten hingegen nicht,
zumindest innerhalb der durch Genfluss erreich-
baren Entfernung (vgl. dazu RUOSCH et al. 2016).
Baumarten mit einem hohen Anteil genetischer
Variation innerhalb von Provenienzen besitzen be-
reits in situ ein grosses Potenzial fur zukilnftige
evolutive Anpassungsprozesse: Ein hoher Anteil
genetischer Variation innerhalb von Provenienzen,
wie zum Beispiel flir Schweizer Fichten und Tan-
nen im Knospenaufbruch beobachtet (Abb. 3.2.3),
bietet vielfaltige phanotypische Auspragungen,
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von denen manche unter veranderten Standort-
bedingungen vorteilhaft sind und durch nattrliche
Selektion geférdert werden kdnnten. Aber auch
hierzu ist zu beachten, dass hohe genetische Viel-
falt unter gewissen Bedingungen Fehlanpassung
und erhdhte genetische Last bedeuten kann (Kopp
und MATUSZEWSKI 2014).

Eine insbesondere in Nordamerika viel disku-
tierte Strategie, um die Folgen der Klimaverande-
rung abzufedern, zielt darauf ab, Arten bereits jetzt
an Orte zu pflanzen, wo sie in Zukunft das ihnen
entsprechende Klima vorfinden werden («assis-
ted migration»; MCLACHLAN et al. 2007). Sinnge-
mass wird dieses Konzept auch auf innerartlicher
Ebene angewandt («assisted gene flow»; KREYLING
et al. 2011; McLANE und AITKEN 2012). Dies wiirde
bedeuten, aufgrund von Modellierung zu bestim-
men, wo eine Art beziehungsweise eine Proveni-
enz unter zuklinftigen Umweltbedingungen vor-
kommen kénnte und entsprechende Jungpflanzen
dort auszubringen. Was auf den ersten Blick ein-
fach erscheint, birgt vielerlei Hindernisse und Un-
wagbarkeiten. Diese Art von prospektiver Wald-
bewirtschaftung ist mit grossen Unsicherheiten
behaftet, und die hier vorgestellten Untersuchun-
gen und Resultate bieten noch keine ausreichen-
den Entscheidungsgrundlagen. Jedoch weisen die
beschriebenen Resultate darauf hin, welches evo-
lutive Potenzial in den untersuchten Provenien-
zen vorhanden ist und wie sich Arten diesbezlig-
lich voneinander unterscheiden. Dies ermadglicht
es, bei allfélligen Pflanzungen Saatgut aus einer
genetisch vielfaltigen oder auch aus verschiede-
nen Provenienzen auszuwahlen, oder gar eine an-
dere Baumartenzusammensetzung in Betracht zu
ziehen (siehe auch Kap. 5.2, SPERISEN et al. 2016).

Schlussfolgerungen

In diesem Kapitel wurden zwei in der aktuellen ge-
netischen Forschung wichtige, methodisch kom-
plementare Ansatze vorgestellt. Wahrend quan-
titativ-genetische Studien den Zusammenhang



zwischen Genetik und Umwelt von phanotypi-
schen Merkmalen ausgehend erkunden, entschlus-
seln Umweltassoziationsanalysen die Regionen
im Erbgut, welche fiir die lokale Anpassung eine
wichtige Rolle spielen. Beiden Methoden fehlt je-
doch je ein Bestandteil, um die Dreierbeziehung
Phanotyp-Genotyp-Umwelt zu verstehen (SORK et
al. 2013). Demzufolge missen gendkologische Stu-
dien nach den Genen suchen, welche fiir die gefun-
denen phanotypischen Unterschiede verantwort-
lich sind, und Umweltassoziationsanalysen sollten
aufzeigen, dass die gefundenen Beziehungen nicht
nur korrelativ, sondern kausal sind und einen Fit-
nessvorteil bringen. Entsprechende Experimente
sind aufwendig und bisher dusserst selten, jedoch
teils in Bearbeitung und lassen interessante Ergeb-
nisse erwarten (ECKERT et al. 2009). Wie weit diese
sich vom Versuchsgarten auf natlirliche Standorte
Ubertragen lassen, bleibt jedoch abzuwarten.
Auch wenn noch vieles unklar ist und wir
gerne genauere Voraussagen machen mochten,
ist eines sicher: Die Umwelt verandert sich, und
die darin lebenden Organismen passen sich in ir-
gendeiner Weise an die jeweiligen Bedingungen
an - sei es durch Plastizitat, lokale Anpassung (Ver-
anderung von Allelhaufigkeiten oder Mutationen),
Migration — oder sie sterben bei anhaltend un-
glinstigen Standortbedingungen lokal aus. Auch
die langlebigen Baumarten werden sich an die
durch den Klimawandel bedingten Umweltver-
anderungen auf genetischer Ebene anpassen, so
wie es in diesem Kapitel fur die Eichenarten der
Schweiz skizziert wurde. Die offene Frage ist je-
doch, welche Provenienzen oder gar Arten mit den
schnellen Umweltdnderungen nicht Schritt hal-
ten kénnen. Besonders gefahrdet dirften seltene
Baumarten sein, die aufgrund geringer Populati-
onsgrosse durch zunehmend haufigere Extrem-
ereignisse wie langeTrockenperioden oder Stlirme
bedroht sind. Auch Baumarten, bei denen die ge-
netische Vielfalt durch die Einschrankung ihres Le-
bensraums reduziert wurde, diirften schlechte Vor-
aussetzungen haben, um mit der Klimaanderung
mitzuhalten. Bei diesen Arten, zum Beispiel der
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Schwarzpappel (Populus nigra), ist die Grundlage
der potenziellen Anpassung, namlich die geneti-
sche Variation, beschrankt. Ein wichtiges Ziel muss
deshalb sein, der noch vorhandenen genetischen
Vielfalt Sorge zu tragen und darauf hin zu wirken,
dass naturliche Prozesse, die der Erhaltung geneti-
scherVielfalt dienen, moéglichst ungehindert ablau-
fen kénnen (vgl. dazu auch Kap. 5.2, SPERISEN et al.
2016). Solange ausreichend Spielraum in Form
von genetischer Vielfalt und Genfluss vorhanden
ist, bleiben auch entsprechendes Anpassungspo-
tenzial durch naturliche Selektion und damit die
skizzierten Handlungsoptionen flir menschliches
Eingreifen bestehen.
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Anstieg der Waldgrenze, starker Borkenkéaferbefall, sterben-
de Waldféhren in alpinen Trockentélern — der Klimawandel
hinterlasst erste Spuren im Wald. Die langlebigen Baume
sind von der markanten Temperaturzunahme und den ausge-
pragteren Trockenperioden stark betroffen.

Wie beeinflusst der Klimawandel die Verjiingung, das Wachs-
tum und die Zusammensetzung der Walder? In welchem
Mass vermdgen sich die Baumarten genetisch anzupassen?
Andert sich die Waldbrandgefahr? Welche Auswirkungen
hat der Klimawandel auf die Holzproduktion, die Waldbio-
diversitdt oder den Schutz vor Naturgefahren? Wie konnen
Waldbesitzer und Férster mit angepasster Bewirtschaftung
zum Erhalt der Waldleistungen beitragen, und was koénnte
dies kosten?

Diese und weitere Fragen werden basierend auf den Resul-
taten des Forschungsprogramms «Wald und Klimawandel»
des Bundesamtes fiir Umwelt BAFU und der Eidgendssi-
schen Forschungsanstalt fiir Wald, Schnee und Landschaft
WSL beantwortet. Das Buch fasst fiir Waldfachleute, Wald-
.7 besitzer und weitere Waldinteressierte den aktuellen Kennt-
nisstand zusammen.
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