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Zusammenfassung

Ausgehend von den Prinzipien des standortsgeméfsen
Mischwaldes wird die Bedeutung der genetischen Va-
riation (Diversitat, Variabilitit) angesprochen. Fragmen-
tierung von Populationen kann diese innerartliche
Komponente der Biodiversitat erheblich beeintréchti-
gen. Zur Vermeidung von Genverlusten und Inzuchtbe-
lastungen ist die Beachtung von Mindestpopulations-
gro3en wichtig. Damit sind Forderungen nach hoher
Artenvielfalt Grenzen gesetzt. Beispiele werden ge-
nannt, in denen Mischwaldkonstellationen sich nicht
negativ auswirken und somit das Potential zur geneti-
schen Anpassung an heterogene Umwelten und zum
langfristigen Uberleben gewahrt bleibt. Auf der Basis
von Verlustwahrscheinlichkeiten fiir Gene werden
Mindestpopulationsgrofien benannt. Einfliisse des Re-
produktionssystems (Wind- vs. Insektenbestdubung)
werden ebenso angesprochen wie die Auswirkungen
verschiedener Verjingungsverfahren auf die Erhaltung
seltener Genotypen. Der Femelhieb zeigt einen gering-
fiigig grofleren diversifizierenden Effekt als der Grof3-
schirmschlag. Bei der Tanne weist der Altersklassen-
wald eine etwas hohere genetische Variation auf als der
Plenterwald. Durchforstungen, die die strukturelle
Diversitat begiinstigen, wirken sich in der Regel positiv
auf die Erhaltung genetischer Variation aus. In der
Mehrzahl der betrachteten Félle werden die Gay-
ER’schen Postulate aus genetischer Sicht unterstiitzt, so-
lange in den Mischungskomponenten die innerartliche
Vielfalt weitgehend erhalten wird. Abschlief3end wird
der Begriff der forstlichen Nachhaltigkeit aus geneti-
scher Sicht erortert und auf die Aktualitat der Gay-
ER’schen Prinzipien hingewiesen.
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Einfihrung

Unter dem Eindruck stark zunehmender Nadelholz-
Reinbestande und schrumpfender Mischwélder im 19.
Jahrhundert festigte sich bei Gaver die Uberzeugung,
dass der natirliche Wald ein gemischter Wald sei und
sich die Waldbewirtschaftung an den Gesetzméagigkei-
ten der Natur orientieren miisse. Nach seiner Auffas-
sung wird der Mischwald allen Zeitlaufen gerecht; er
kann jede Marktanforderung befriedigen und jeder Zeit-
periode das Begehrte bieten (GAYER 1886).

Das Vorbild des standortsgeméafien Mischwaldes ging
in die Konzepte naturnaher Waldbehandlung ein, wie
sie die Landesforstverwaltungen in Deutschland formu-
lierten. Bayern nahm in dieser Hinsicht eine Vorreiter-
rolle ein und schrieb Mischwald als Ziel des Waldbaus
fest (SErrscHEK 1991). Die Behandlungstechnik orien-
tiert sich an den natiirlichen Lebensablaufen des Wal-
des, dabei werden nicht nur die nattirlichen Kréfte des
Standorts, sondern in der Regel auch das biologisch-
genetische Ausgangspotential zielgerichtet genutzt.

Genetische Variation (,,genetische Diversitét") stellt ei-
ne wesentliche Komponente der Biodiversitat dar. Sie
ist Voraussetzung fiir Anpassung und Uberleben von
Populationen und im Falle von Wéldern Determinante
far langfristige Stabilitat und Produktivitéat (z. B. HATTE-
MER und GREGORIUS 1996).

Die Politik wiirdigte die Bedeutung der Biodiversitét vor
allem in Rahmenbedingungen wie den Helsinki- und
Lissabon-Kriterien, die sich der Erhaltung der Vitalitat
von Waldokosystemen, der Erhaltung und Foérderung
der Produktionsfunktion, aber vor allem der Erhaltung,
dem Schutz sowie einer angemessenen Verbesserung
der Biodiversitat widmen.

Die Methoden und Werkzeuge zur Erfassung der gene-
tischen Variation wurden in den vergangenen zwei
Jahrzehnten stetig verfeinert. Damit steht uns heute ein
Instrumentarium zur Verfiigung, um diese Variation zu-
treffend zu kennzeichnen (siehe u.a. HATTEMER et al.
1993). Auf diese Weise lassen sich auch die Auswirkun-
gen waldbaulicher Mafinahmen auf die genetische
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Variation der Waldtkosysteme abbilden und Hand-
lungsempfehlungen fiir die forstliche Praxis zur Siche-
rung der genetischen Nachhaltigkeit ableiten (z. B. Kon-
NERT 1995; ScHUTZ 1996; MULLER-STARCK 1996). Manuale
zur Anwendung von Isoenzym-Genmarkern trugen
effizient zur Nutzung genetischer Methoden bei (Kon-
NERT 1995; MULLER-STARCK et al. 2001).

Genetische Aspekte

Potential zur Erzeugung genetischer Variation
(genetische Variabilitat)

Die extrem grofse Variabilitidt von Waldbaumarten wird
am Beispiel der genetischen Variation der Stieleiche
(Quercus robur L.) im Bestand , Freising” demonstriert.
Unter den gegebenen Bedingungen berechneten wir
das Potential zur Bildung genetisch verschiedener
Nachkommen und verglichen es mit der Situation bei
Verlust von Allelen mit einer Haufigkeit bis zu fiinf
Prozent. Die 100 untersuchten Altbdume weisen an 17
Genorten - einem verschwindend geringen Teil des Erb-
gutes — insgesamt 69 verschiedene Gene auf (STREHLE
2000), von denen lediglich 34 eine Haufigkeit von tiber
finf Prozent besitzen. Die Multiplikation der bildbaren
Genotypen Uber die 17 Genorte ergibt astronomische
Anzahlen. Im Falle der real vorgefundenen Gene be-
tragt der Maximalwert 82,7 x 10% Individuen, von denen
23,6 x 106 Gibrigbleiben, wenn nur Gene in einer Hau-
figkeit iber fiinf Prozent berticksichtigt werden (Rela-
tion von 3,5 x 109:1). Diese Zahlen veranschaulichen
eindrucksvoll das extrem hohe Variabilitatspotential,
das in einzelnen Bestdnden nie ausgeschopft werden
kann, demonstrieren aber zugleich die Folgen von Gen-
verlusten.

Artenvielfalt versus PopulationsgréBe
Artenvielfalt und Populationsgréf3e kdnnen konkurrie-
rende Merkmale darstellen. Hohe Artenzahlen auf en-
gem Raum bedeuten oft Variabilitatsverluste innerhalb
der Arten. Fiir den Forstpraktiker leitet sich daraus ab,
dass er im Falle einer mischwaldartigen Wirtschafts-
weise besonders gefordert ist, ausreichend grofSe,
effektive Populationsgro3en der einzelnen Art zu erhal-
ten. Eine Verringerung der effektiven Populationsgrof3e
ruft prinzipiell die gleichen Effekte hervor wie wir sie
von der Fragmentierung von Waldbestdnden her ken-
nen. Unter anderem ware langfristig mit Diversitéts- und
schlieSlich mit Artverlusten zu rechnen.

Eine vergleichende Mischwald-Studie in Schweizer
Fichten-Tannen-Bergwaldern stellt beruhigend geringe
bzw. keine Unterschiede in der innerartlichen Vielfalt
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zwischen Bestdnden mit 45 Prozent Fichtenanteil und
solchen mit 90 Prozent fest. Im Vergleich zu Mittel-
werten von jeweils 20 Fichten- und Tannenbestdnden
in den Hochlagen der Schweiz (HUSSENDORFER 1997,
MULLER-STARCK 1995) wird die Anzahl Gene (Allele) pro
Genort bei der Tanne von durchschnittlich 2,16 auf 1,94,
die Diversitat von 1,26 auf 1,24 und die Heterozygotie
von 19,3 Prozent auf 17,4 Prozent reduziert. Bei der
Fichte sind die Werte anndhernd gleich geblieben.

Um ein Gen (Allel), das mit einer Haufigkeit von fiinf
Prozent erwartet werden kann, noch mit 95-prozentiger
Wahrscheinlichkeit in wenigstens einer Kopie zu erhal-
ten, wird eine Mindeststichprobe in der Grofdenord-
nung zwischen 100 und 150 Individuen benoétigt (be-
rechnet nach HATTEMER et al. 1993). Im Falle einer
Hé&ufigkeit von drei Prozent sind es bereits iiber 200
Individuen.

Aus Griinden der Sicherung einer ausreichenden ge-
netischen Variation sind im Forstvermehrungsgutgesetz
(AID 2003) fiir die dem Gesetz unterliegenden Baum-
arten fir die Zulassung von Erntebestdnden fiir Ver-
mehrungsgut der Kategorie ,Ausgewahlt bestimmte
Mindestflachen und -alter festgelegt. Weifstannenbe-
stande missen mindestens 70 Jahre alt sein und eine
Mindestfldche von einem Hektar aufweisen. Dabei wird
eine Mindestbaumzahl im Erntebestand von 40 Indivi-
duen gefordert, von denen wiederum mindestens 20
Baume zu beernten sind. Wenn man nun fiir einen ge-
mischten Altbestand (50 Prozent Fichte, 40 Prozent Bu-
che, 10 Prozent Tanne) 20 reproduktionsfahige Weif3-
tannen pro Hektar zugrundelegt, miissten Weifdtannen
zur Gewinnung von Vermehrungsgut in einem solchen
Mischbestand mindestens auf einer Flache von zwei
Hektar beerntet werden.

Wenn in den Weifdtannen genetische Merkmale in
der Haufigkeit von drei Prozent erhalten werden sollen,
sind mindestens 200 Weifdtannen-Individuen erforder-
lich. In Tannen-Reinbestdnden wére diese Zahl schon
auf einer Flache von einem bis zwei Hektar gewahrleis-
tet, im Falle beigemischter Tannen (z.B. in Form von
zwei Tannenhorsten pro Hektar mit je zehn reproduk-
tionsfahigen Tannen) brauchte man aber bereits eine
Mindestflache von etwa zehn Hektar.

Waldverjiingung und Bestandespflege

Eine Pramisse fir den Wirtschafter sollte also sein, aus-
reichend grof3e, effektive Populationsgrof3en zu erhal-
ten, um Genverluste und Inzuchteffekte zu vermeiden.
DEGEN und ScHoLz (1996) schéatzten Selbstbestaubungs-
wahrscheinlichkeiten in Abhéngigkeit von der Popula-
tionsgrofde und der raumlichen Verteilung reproduzie-
render Baume fiir drei Szenarien: Reinbestand (200/ha),
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Mischung gruppenweise (30/ha) und einzelstamm-
weise (30/ha). Dabei wurden folgende Medianwerte
ermittelt: 16 Prozent Selbstung fiir den Reinbestand,
31 Prozent fiir gruppenweise und 60 Prozent fiir einzel-
baumweise Mischung (Abbildung 1).

Befruchtung in Bestanden

In Abhéngigkeit von Parametern des Reproduktions-
systems, z.B. wind- vs. insektenbestdubte Baumarten,
kann das Risiko fur Diversitatsverluste sehr unter-
schiedlich ausfallen.

Bei windbestdubten einheimischen Kiefern- und
Fichtenbestdnden wurde nachgewiesen, dass die Be-
fruchtungswahrscheinlichkeit zwischen benachbarten
Béumen schon nach 20 bis 30 Metern sehr stark zuriick-
geht und nach 60 bis 70 Metern kaum noch effizient ist
(MULLER 1977). Diese enge Abhéngigkeit von der Ent-
fernung der Paarungspartner trifft bei insektenbestaub-
ten Arten auf Grund der rdumlichen Effizienz der Be-
stduber in den meisten Fallen nicht zu. Im Falle der
vereinzelt vorkommenden Elsbeere zeigte sich beim
Vergleich genetischer Variationsparameter von Altbe-
stand (121 Baume auf 3,7 ha) und Nachkommenschaft
(187 Samen von 21 Baumen) eine vergleichsweise gro-
e genetische Ahnlichkeit (BIEDENKOPF et al. 2007).
Bezogen auf den Mittelwert der Altbdume reduziert sich
die genetische Diversitat in der Nachkommenschaft von
0,42 auf 0,37 und die Heterozygotie von 42,8 auf 31,7
Prozent, aber diese Abweichungen folgen primér aus
der geringen Anzahl fruktifizierender Bdume und nicht
aus der unzureichend tiberbriickten Entfernung.
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Vielfaltig aufgebaute Mischwalder sind wertvolle Wald-
lebensraume, die den Fortbestand seltener Baumarten
sichern helfen. Sie verschaffen Pollenvektoren eine be-
standige verfigbare Nahrungsgrundlage. Dies kann
den Genflufl zwischen Individuen, Horsten und Teil-
populationen aufrecht erhalten.

Verjiingungsverfahren und Férderung seltener
Genotypen

Untersuchungen zum Einfluss verschiedener Verjiin-
gungsverfahren auf die genetische Struktur der Natur-
verjingung sind selten (KonNERT et al. 2007). Bei der
Buche fiel eine Haufung seltener Genotypen in der
Randzone von Lochhieben auf (STARKE 1996).

Bei der Weifstanne wurden Altersklassenwélder und
Plenterwélder miteinander verglichen (HUSSENDORFER
und KonnerT 2000). Genetische Unterschiede zwischen
den beiden Bewirtschaftungssystemen waren gering,
fuhrten aber in allen Fallen zu hoéheren Werten im
Altersklassenwald: 2,20 vs. 2,18 Allele pro Genlocus,
1,27 vs. 1,23 im Falle der genetischen Diversitat und 1,27
vs. 1,23 beim Heterozygotenanteil. Andererseits re-
sultiert die hohere Stammzahl je Flacheneinheit im
Plenterwald wiederum aus einer héheren genetischen
Vielfalt.

Kleinrdumiges Vorgehen und lange Verjiingungszeit-
raume erhalten demgemafs eine relativ hohe genetische
Variation in den Folgebestdnden. Die Verwendung
mehrerer guter wie schwacher Samenjahre dabei ist
genetisch sehr vorteilhaft. Mit dieser Vorgehensweise
werden moglichst viele Populationsglieder an der
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Reproduktion beteiligt. Somit ist die von GAYER postu-
lierte ,Horst- und Gruppenwirtschaft®, die ausgehend
von kleinfladchigen Femeln unter Einbeziehung vieler
Samenjahre die Erhaltung des gemischten Waldes zum
Ziel hat, aus genetischer Sicht als giinstig zu bewerten.
Weniger giinstig schneidet hier der Grofsschirmschlag
ab (STARKE 1996).

Strukturelle Diversitat

Der Vergleich von Variationsparametern soziologisch
unterschiedlicher Kollektive der Weifstanne (KRAFT sche
Klassen 1-2 im Gegensatz zu 3-5) (HUSSENDORFER und
MULLER-STARCK 1997) zeigt nur geringfiigige Unterschie-
de, wobei die hoheren Werte immer in den Klassen 3
bis 5 auftreten. Dies sind die allelische Vielfalt (30 vs.
29), allelische Diversitat (1,28 vs. 1,27) und der Hetero-
zygotenanteil (20,1 vs. 18,4).

Die Beurteilung von Baumkollektiven anhand ihrer
soziologischen Stellung bildet eine wesentliche Grund-
lage fiir waldbauliche Pflegeeingriffe. Wahrend frither
und in Abhéngigkeit von der Baumart haufig Nieder-
durchforstungen oder niederdurchforstungsartige Ein-
griffsvarianten gebrauchlich waren, wurden in den ver-
gangenen Jahren und Jahrzehnten vor allem selektive
Eingriffe in die herrschende Schicht praktiziert. Ent-
sprechende Untersuchungen zum Einflufl von Pflege-
mafSnahmen auf die genetische Struktur von Bestdnden
zeigen, dass maf3voll durchgefiihrte selektive wie sche-
matische Eingriffe sich nur gering auf die genetische
Struktur des verbleibenden Bestandes auswirken. Bei
mit einer drastischen Stammzahlreduktion verbunde-
nen Eingriffen gehen allerdings seltene Allele verloren,
die genetische Vielfalt verringert sich (KONNERT et al.
2007).

Genetische Nachhaltigkeit

Gezahlte genetische Varianten oder komplex berech-
nete Variationsparameter allein sagen wenig aus, wenn
sie nicht sinnvoll bewertet werden. Kenntnisse tiber re-
produktionseffektive Populationsgrof3en gehdren dazu
ebenso wie die Planung von Generhaltungsmafinah-
men (ANDERS et al. 2002).

Wichtigster Eckpunkt einer genetisch nachhaltigen
Waldwirtschatft ist die Bewirtschaftung und Wiederbe-
griindung von Waldbestdnden unter Wahrung ihres na-
tirlichen genetischen Potentials (genetische Variabili-
tat) als Grundlage des Anpassungspotentials (MULLER-
Starck 1993, 1996). Neben dem Schutz genetischer
Ressourcen erlangen Maf3nahmen zur Erhéhung der
genetischen Variation im Falle genetischer Destabilisie-
rung (z.B. Verluste genetischer Diversitat, Inzuchtbe-
lastungen) besondere Bedeutung. Einige Ma3nahmen
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sind bereits im Jugendstadium erforderlich, indem z. B.
in lickigen Naturverjiingungen Material mit bekannter
genetischer Diversitat erganzt wird.

Beerntungsmaf3inahmen zur Beschaffung forstlichen
Vermehrungsgutes sollten gezielt auf Repréasentativitét
und nicht nur auf Ertrag abgestellt werden. Eine gene-
tisch nachhaltige Waldbewirtschaftung driickt sich
auch in der Verwendung von Vermehrungsgut in hoher
Qualitat und grofser Zahl aus, um die notwendige na-
tirliche Selektion bereits im Stadium der Kulturbegriin-
dung zu ermdglichen. Werden Kulturen im Dichtstand
begriindet (z.B. bei der Buche 10.000 Individuen pro
Hektar), so ist davon auszugehen, dass genetische Be-
lastungen (insbesondere Inzuchtdepression) auf Grund
von Selektion in spateren Stadien nicht mehr in Erschei-
nung treten. Die betriebswirtschaftlich héufig als not-
wendig angesehene Kulturbegriindung im Weitverband
ist ein den natiirlichen Prinzipien gegenléaufiges Vorge-
hen, das aus genetischer Sicht abzulehnen ist.

Schlussfolgerungen

Im Vergleich zu anderen Nutzpflanzen weisen Wald-
baumpopulationen eine sehr hohe innerartliche Diver-
sitét auf. Das darin représentierte Potential zur Bildung
genetischer Variation scheint ein sehr wichtiges Prin-
zip in der Anpassung an heterogene und in ihrer Kom-
plexitét nicht vorherzusehende Freiland-Stresskonstel-
lationen zu sein. Waldbaumpopulationen gelten zurecht
als ,Anpassungskiinstler”, aber sie kénnen diesem Ruf
nur gerecht werden, wenn eine ausreichend hohe ge-
netische Variation in ihnen reprasentiert ist und die
Minimierung der Individuenzahlen bei der Kulturbe-
griindung oder starke nachfolgende Vereinzelung sie
nicht von vornherein einschréankt.

Der von GAYER gelehrte Femelhieb zielt auf eine Lang-
fristigkeit der Verjiingung ab, férdert die Gruppenstruk-
tur und auch die Biodiversitat. Aus forstgenetischer
Sicht ist dabei auf die Schaffung geniigend grof3er
Horste, die in rdumlich enger Beziehung stehen, zu ach-
ten. Zu kleine Horste mit einem eventuell begrenzten
Genaustausch konnen zu erhohter Inzuchtbelastung
bzw. bestimmten Vaterschaftsmustern fithren. Deutlich
wird das im Plenterwald; er zeigt nicht die optimale
Prasenz genetischer Vielfalt, hat aber strukturelle Vor-
teile gegeniiber dem Altersklassenwald.
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In vielen Fallen wird es notwendig sein, Mischbestén-
de kiinstlich zu begriinden. Auch hier kann die Forst-
genetik hilfreiche Antworten auf wichtige Fragestellun-
gen liefern, sei es in der Verwendung standortsge-
mafder Herklinfte, zur Reprasentativitat forstlichen Ver-
mehrungsgutes, zur Hohe der Individuenzahl bei der
Kulturbegriindung sowie zu Fragen der genetischen
Zertifizierung.

Die GaveEr’schen Prinzipien liefern auch heute noch,
iber ein Jahrhundert nach seinem Wirken, zeitgemafe
Antworten und Perspektiven fiir einen steigenden Roh-
stoffbedarf im Sinne der forstlichen Nachhaltigkeit. Sie
konnen auch im Sinne der Erhaltung von Biodiversitat
als vorbildlich gedeutet werden, denn Mischbestdande
aus mehreren Baumarten férdern im Gegensatz zu
Reinbestdnden auch die Zunahme koadaptierter Tier-
und Pflanzenarten und erzeugen somit eine héhere Bio-
diversitét. Neben der biologischen verbessert sich auch
die strukturelle Vielfalt und schafft neue Nischen fiir vie-
le Lebewesen. So erhoht sich auch die Vielfalt der
Waldlebensrdume.

,INur in unserem Hinarbeiten auf eine den Verhdltnissen
entsprechende Vielheit und Mannigfaltigkeit der Formen
erkenne ich allein die richtige und praktische Erfassung
unserer wirtschaftlichen Aufgabe, in dem Streben nach
Unifikation liegt das Unheil fiir den Wald.“

(GAYER 1886: Der gemischte Wald, S.131)
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Summary

Based on the principles of site-adapted mixed forests,
the significance of genetic variation (diversity, variabi-
lity) is pointed out. This within-species component of
biodiversity can be substantially affected by fragmen-
tation of populations. In order to avoid losses of gene-
tic variation and increasing loads of inbreeding, it is im-
portant to take into consideration minimum sizes of
partitioned populations which implies that demands for
large numbers of species are restrained. Examples are
outlined in which various mixed forest formations do
not negatively infer the potential for genetic adaptation
to heterogeneous environments and for long-term sur-
vival. Probabilities for loosing genes and corresponding
minimum sizes of populations are calculated. Impacts
of the reproductive system (wind- vs. insect pollinati-
on) are presented as well as impacts of different silvi-
cultural systems for natural regeneration on the main-
tenance of rare genotypes. Canopy gap openings
created by the removal of groups of mature individuals
(,Femelhieb*) show a slightly more pronounced diver-
sifying effect as compared to the continuous openings
created by a shelterwood method (,,Gro3schirm-
schlag®). In case of the Silver fir, even-aged forests re-
veal a slightly larger genetic variation than uneven-aged
forests (,,Plenterwald®). Thinnings, which improve the
structural diversity, stimulate the maintenance of gene-
tic variation as a rule. In most cases, from a genetic
point of view, the postulates of GAYER are supported as
long as the within species diversity is largely maintai-
ned within the intra-species components of the mixed
forests. Finally, forest sustainability is addressed from
a genetic point of view and the up-to-dateness of Gay-
ER’s principles is pointed out.
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