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Einleitung

1. Einleitung

1.1 Motivation

In Anbetracht weltweiter Gefahrdung der Walder durch menschliche Ubernutzungen, Luftverunreini-
gungen (SCHOLZ et a. 1989) und globaen Klimawandel (LINDNER 1999) wurden im Rahmen des
Ubereinkommens iiber die biologische Viefalt' sowie durch die Ministerkonferenzen zum Schutz der
Waélder in Europa® (vgl. GEBUREK 1998) Mal3nahmen eingeleitet mit dem Ziel, unter Beachtung des
Vorsorgeprinzips die biologische Vielfalt der Walder auch fir kommende Generationen zu erhalten.
Bei der Umsetzung der getroffenen, verpflichtenden Regelungen dieser Prozesse benétigen die paliti-
schen Entscheidungstrager fir den Bereich ,Erhaltung und nachhaltige Nutzung der biologischen
Vielfalt” (ANONYMUS 1997 a, b) Entscheidungshilfen. Diese beziehen sich im Hinblick auf Walder
vor allem auf mogliche Einflisse bzw. Folgen waldbaulicher Mal3nahmen und anderer direkter Nut-
zungen der Walder auf die biologische Vielfalt, wobel zunéachst die Ebenen der genetischen Vielfalt
sowie die Vidfalt auf Artebeneim Vordergrund stehen.’

1.2 Problemstellung

Die aktuelle genetische Zusammensetzung von Waldbaumpopulationen, d. h. das Ausmal? und die
Verteilung der in ihnen enthaltenen Variation genetischer Information, bestimmt deren Angepaldtheit
und Anpassungsfahigkeit. Die Anpassungsfahigkeit der sie kennzeichnenden Arten ist die entschei-
dende Grundlage fur die Stabilitét von Waldotkosystemen (GREGORIUS 1996; SCHOL Z 1997).

Nach GREGORIUS (1996) bezieht sich Angepaldtheit auf die Fahigkeit, auf die jeweiligen aulleren
Bedingungen so reagieren zu kdnnen, dal3 die Eigenart und Funktionsfahigeit des sich anpassenden
Systems nicht beeintréchtigt wird. Anpassungsféhigkeit an zugehdrige duffere Bedingungen bezieht
sich auf die Erreichung von Angepaldtheit al's Ergebnis eines erfolgreichen Anpassungsprozesses.

Um die Angepaldtheit und das Anpassungspotential heutiger Waldbaumpopulationen beurteilen zu
konnen, ist die Kenntnis der genetischen Variation der Waldbaumpopulationen unverzichtbare Vor-
aussetzung. Bisherige Untersuchungen erfolgten in diesem Sinne als vergleichende Untersuchungen
der gegenwartigen Situation. Weniger bekannt und nur Uber Modellvorstellungen konkretisierbar ist
jedoch bisher die Frage, welche Mechanismen die genetische Variation steuern und welche Mecha-
nismen von ihr gesteuert werden. Dieses Problem bezieht sich vor allem auf die Entwicklung geneti-
scher Strukturen, wobei im Fall langlebiger Wal dbaumpopulationen extrem lange Zeitraume Berlick-
sichtigung finden miissen.

Fir die Problemstellung dieser Arbeit kann die vergleichende Methode der Erkenntnisgewinnung, die
sich auf den Status quo bezieht und ihre Schliisse auf der Grundlage aktuell beobachtbarer genetischer

! Convention on Biological Diversity anlalich der Konferenz der Vereinten Nationen fir Umwelt und
Entwicklung (UNCED) 1992; Gesetz zum Ubereinkommen {iber die biologische Vielfalt vom 30. 08.
1993.

2 vgl. Resolutionen der Konferenzen in Straf3burg 1989, Helsinki 1993 und Lissabon 1998.

® Die vorliegende Arbeit entstand im Rahmen des Forschungsverbundprojektes ,Wichtige Einfluf3fak-
toren auf die Biodiversitat in Waldern“, geférdert durch das Bundesministerium flr Ernahrung, Land-
wirtschaft und Forsten (vgl. SCHOLZ & DEGEN 1999)
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Unterschiede zwischen Populationen zieht (auch unter Einbezug weiterer differenzierender Charakte-
ristika, wie z. B. Umweltbedingungen), deshalb nicht zielfuhrend sein. Vielmehr wird deutlich, daf3
das Fehlen von Informationen Uber digjenigen zuriickliegenden mikroevolutiondren Prozesse, deren
Ergebnis a s Folgewirkungen unserer Beobachtung zuganglich ist, die entscheidende Begrenzung dar-
stellt. Ohne ndhere Kenntnis dieser Prozesse einschliefdich ihrer evolutiondren Folgewirkungen kann
also ein ausreichendes Wissen Uber die in den gegenwartigen genetischen Strukturen niedergelegte
Anpassungspotentiale fur gegenwartige und zukiinftige Umweltanforderungen nicht erreicht werden.

So kann beispiel sweise das vergleichsweise geringe Ausmal’ genetischer Variation in einer Population
sowohl Folge eines mesoevolutiondr stabilen Anpassungsdrucks, aber auch anthropogen durch histori-
sche Verringerungen, z. B. starke Reduktionen der Populationsgrof3e oder spezifische Nutzungen,
bedingt sein. Wahrend im ersten Fall eine Erhthung der genetischen Variation eher belastend wirken
durfte, konnte sich im zweiten Fall dieselbe Mal3nahme als unverzichtbar darstellen, um kommenden
Umweltverénderungen ausrei chende Anpassungskapazitdt entgegensetzen zu kdnnen.

Das einfache Beispiel zeigt, dald auf der alleinigen Grundlage vergleichender Untersuchungen gegen-
waértig existierender (Waldbaum-)Populationen nicht Uber die Berechtigung der Hoffnung auf Verflg-
barkeit solcher Anpassungskapazitéat entschieden werden kann. Erst der explizite Einbezug zusétzli-
cher Informationen Uber die anpassungsrelevante Vorgeschichte unserer Waldbaumarten ermdglicht
eine Einschétzung des in dem gegenwaértigen genetischen Zustand al's Ergebnis von Umwelt- und Nut-
zungseinflissen enthaltenen Potentials fir zukiUnftige Anforderungen. Eine derart abgesicherte Ein-
schétzung kann zur weiteren Verdeutlichung der aktuellen Situation fihren, die fir weitreichende Ent-
scheidungen der Umweltsteuerung, z. B. Nutzungs- und Schutzmal3nahmen in Waldokosystemen,
Voraussetzung ist.

1.3 Bedeutung der Integration retrospektiver Forschung in die Umweltfor-
schung

Aus der genannten Problemstellung folgt, daf3 ein retrospektiver, historischer Ansatz auch in der bio-
logischen Forschung von besonderer Bedeutung ist. Geschichtsforschung dient der Aufdeckung von
Ursache- und Wirkungsbeziehungen im historischen Kontext. Die Gegenwart (als kurzfristiger Zu-
stand) ist Wirkung der Vergangenheit und begrenzt a's Ursache wiederum Moglichkeiten zukinftiger
Zustandsformen und Entwicklungen. Die Analyse gegenwaértiger Zustande ist in diesem Sinne ohne
explizite Beriicksichtigung vorausgegangener Ursachen nicht mdglich (BOROWSKY et al. 1989).

Das Treffen von Voraussagen tiber zukiinftige Zusténde bzw. Entwicklungen aus der Gegenwart stellt
stets eine Extrapolation von Prozessen dar. Extrapolationen erfordern jedoch grundsétzlich mindestens
zwei Bezugspunkte. Ableitungen, die lediglich auf der Analyse gegenwaértiger Zusténde beruhen, ha
ben vor diesem Hintergrund notwendigerweise lediglich spekulativen Charakter. Begriindete Ablei-
tungen missen dariiber hinaus explizit Zustande und Entwicklungen aus der Vergangenheit berlick-
sichtigen. Je dichter das Netz bekannter historischer Ereignisse und ihrer Folgen im Zusammenhang
von ,,Ursache und Wirkung" ist, desto sicherer kdnnen aus der Gegenwart Ableitungen fir zukinftige
Entwicklungen gewonnen werden. Deshalb ist verantwortungsvolle, prospektive Umweltforschung
ohne Berlicksichtigung einer interdisziplindr eingebundenen, retrospektiven Forschung letztlich nicht
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moglich (JAGER 1994). Ursachenforschung in Waldgesellschaften muR aufgrund der Langlebigkeit
ihrer tragenden Arten besonders weit in die Vergangenheit zuriickgreifen.

1.4 Wald- und Forstgeschichte in Mitteleuropa

Seit Jahrtausenden interferieren die anthropogenen Einwirkungsfaktoren eng mit nicht anthropogenen
(,,natrlichen") Faktoren bzgl. der dynamischen Veranderung der Umwelt. Je langer eine umwelthisto-
rische Epoche zurlickliegt, desto geringer wurden geodkologische Faktoren durch den Menschen
beeinflu®t. So wurde z. B. das Klima, die Bodenentwicklung und —erosion, die davon abhangige
Vegetation sowie die von dieser und dem Klima abhangige Tierwelt um so weniger vom Menschen
beeinfluldt, je langer die betrachtete Zeitstufe zuriickliegt. In Mitteleuropa mufd seit der Jungsteinzeit
(5.000 — 2.000 v.Chr.) von mal3geblichen und zunehmenden Einwirkungen insbesondere auf Bdden,
Vegetation und Tierwelt ausgegangen werden. Je weiter die Umweltgeschichte als dynamisches Ge-
schehen zur Gegenwart voranschreitet, desto starker sind die , natiirlichen“ (nicht-anthropogenen)
Prozesse mit den anthropogenen in einem komplizierten System gegenseitiger Einwirkungen verbun-
den (JAGER 1994).

Im Hinblick auf die Vergangenheit der Walder im mittel européischen Raum sind als wal dgeschichtli-
che Entwicklungen solche Veranderungen in Verbreitung und Struktur der Wéalder zu verstehen, die
von nicht anthropogenen, geodkol ogischen Einwirkungen gepragt wurden (z. B. die letztglazide Ver-
drangung der Waldbaumarten und ihre Uberdauerung in Refugien). Bereits bei der postglazialen und
insbesondere holozanen Rickwanderung der Baumarten muR? jedoch seit dem Neolithikum mit an-
thropogenen Begleiteffekten gerechnet werden. Im Fall der relativ spét riickwandernden Arten, z. B.
der Buche (Fagus sylvatica L.), wird davon ausgegangen, dal3 der Mensch die Ausbreitung, etwa
durch Waldlichtung und Samenverschleppung, gefordert hat (LANG 1994; FRENZEL & GLIEME-
ROTH 1995). Der Beginn der Forstgeschichte in Mitteleuropa ist deshalb auf die Besiedlung durch
sefdhafte, neolithische Bauernkulturen vor bereits ca. 7.000 Jahren zu datieren (ROSZNYAY 1994).
Seitdem nimmt die Intensitét der anthropogenen Einwirkung auf die Waldokosysteme Uber die inten-
siven mittelalterlichen Rodungen, die frilhneuzeitlichen Walddevastierungen, die modernen Anderun-
gen von Aufbau und Zusammensetzung der Wélder im Rahmen der geregelten Forstwrtschaft seit ca.
1750 (MANTEL 1990) bis zu den rezenten Schadstoffeintrégen und beginnenden, anthropogen verur-
sachten Klimaanderungen im forstgeschichtlichen Kontext zu und hat nicht anthropogene Steuerungs-
einflisse zunehmend Uberlagert.

1.5 Aufgabe und Ziel dieser Arbeit

Aufgabe dieser Forschungsarbeit ist die Untersuchung von Folgewirkungen wald- und forstgeschicht-
licher Entwicklungen auf die aktuelle genetische Zusammensetzung von Waldbaumpopulationen in
Deutschland. Dabel besteht das Ziel darin, aus verfligbaren Informationen tber wald- bzw. forstge-
schichtliche Entwicklungen systemanalytischen Anspriichen gentigende Hypothesen (ber mdgliche
Auswirkungen auf den gegenwartigen genetischen Zustand von Waldbaumpopulationen in Deutsch-
land zu erarbeiten sowie Empfehlungen fiir die zukiinftige Entwicklung abzuleiten.
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Dieinterdisziplinére Bearbeitung dieser Aufgabenstellung soll folgende A spekte umfassen:
Ermittlung, Beschreibung und Bewertung von wesentlichen wal dgeschichtlichen Einfliissen auf die
inner- und zwischenartliche Vielfat der Waldbdume in Deutschland;
die Verdeutlichung der Befunde an ausgewahlten Beispielen;
die Ermittlung und Bereitstellung von populationsgenetisch relevanten Daten aus der Waldge-
schichte;
die Erarbeitung von Schluf¥folgerungen aus den Befunden, insbesondere Empfehlungen fur wald-
bauliche Strategien, Umweltkontrolle und die Behandlung genetischer Ressourcen.

Diese Aufgabenstellung soll unter Berticksichtigung der folgenden wald- und forstgeschichtlichen
Entwicklungen bearbeitet werden:
eiszeitliches Aussterben und nacheiszeitliche Riickwanderung der Arten;
historische, insbesondere mittelalterliche Waldnutzungen und Saatgutverkehr;
spatmittelalterliche bzw. frihneuzeitliche Waldzerstérungen und folgende Bemiihungen der Forst-
wirtschaft um die Wiederherstellung funktionsfahiger Wélder;
Nutzungsgeschichte der letzten 100 Jahre (Reinertragslehre, Ubernutzung infolge der Weltkriege,
gesetzliche Regelungen und ihre Durchfiihrung etc.).

1.6 Konzeptionelle Vorgehensweise

Das Vorhaben, wald- und forsthistorische Entwicklungen in bezug auf die Angepaldtheit und Anpas-
sungsfahigkeit von Waldbaumpopulationen zu beurteilen, erfordert einen neuartigen Untersuchungs-
ansatz, der erstens interdisziplindr und zweitens systemanalytisch orientiert ist. Dartiber hinaus mul3
drittens ein methodisch begriindeter Zugang zur Bewertung entwickelt werden.

Das Problem der Hypothesenbildung ist in der systemanalytisch ausgerichteten Forschung von beson-
derer Bedeutung. Denn die Qualitét der Hypothesenbildung bestimmt wesentlich die Versuchspla
nung, Versuchsauswertung sowie die Anwendung der Ergebnisse fir Zwecke der Prognose und Ablei-
tung praktischer Handlungsempfehlungen. Die Bedeutung einer tragfahigen Hypothesenbildung (Be-
grundetheit, Modellierbarkeit, Testbarkeit) wird zunehmend anerkannt. Ihr soll daher auch in dieser
Arbeit in besonderem Mal3e Rechnung tragen werden.

Um zu einer moglichst dichten Darstellung der Untersuchungskonzeption zu gelangen, werden um-
fangreiche Zusatzinformationen in einem flnfteiligen Anhang dargestellt. Diese Aufteilung soll das
Auffinden der entsprechenden Stellen bei zusétzlichem Informationsbedarf erleichtern. Anhang 1 ent-
halt Kurzbeschreibungen wald- und forstgeschichtlicher Entwicklungen. Die Darstellung soll
kurzfristig einen einfuhrenden Uberblick ermdglichen. Anhang 2 gibt einen Uberblick tiber die im
Rahmen dieser Untersuchung ermittelten Daten und enthalt eine Ubersicht (iber die geographische
Lage der berlicksichtigten Populationen. Anhang 3 enthdlt eine Kurzdarstellung des Beitrags dieser
Arbeit zu dem am Institut fir Forstgenetik der Universitét Gottingen im Rahmen dieser Arbeit initiier-
ten Multimedia-Projekts zur Ergebnisprasentation des Verbundprojektes anléllich der EXPO 2000.
Weitere Bestandteile des Anhangs bilden eine ausfihrlichere Darstellung methodischer Aspekte der
» Phylogenetischen Rekonstruktion® (Anhang 4) sowie ein Glossar einiger wichtiger Fachbegriffe
(Anhang 5). Die konzeptionelle Vorgehensweise der Untersuchung ist in vier Schritte gegliedert. Eine
Ubersicht gibt Abbildung 1.
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Ermittlung und Beschreibung
wald- und forstgeschichtlicher Entwicklungen

!

Entwicklung von Methoden zur Bewertung der Folgewirkungen
waldgeschichtlicher Entwicklungen und forsthistorischer
Nutzungen auf die aktuelle Angepaldtheit und Anpassungs-

fahigkeit von Waldbaumpopulationen:

Voraussetzungen erfolgreicher Anpassungsprozesse

Genetische Voraussetzungen fur den nachhaltigen Umgang mit
Walddkosystem-Ressourcen

!

Bewertung ausgewahlter waldgeschichtlicher Entwicklungen
und forsthistorischer Nutzungen in bezug auf Folgewirkungen
fur die aktuelle Angepalf3theit und Anpassungsfahigkeit von
Waldbaumpopulationen

Analyse der raum-zeitlichen Verteilung genetischer Parameter
der Anpassung: Anwendung eines geographischen Informa-
tionssystems (GIS) sowie phylogenetischer bzw. phylogeogra-
phischer Methoden auf der Grundlage ausgewahlter popula-
tionsgenetischer Datensatze der Buche (Fagus sylvatica L.)

Analyse ausgewabhlter forstgeschichtlicher Probleme (Forstliche
Auswahlvorgéange, Wildverbil3, Autochthonie, Ausbreitung)

!

Ableitung von Schluf3¢folgerungen und Handlungsempfehlungen
far den nachhaltigen Umgang mit Waldokosystem-Ressourcen

Abb. 1: Darstellung der konzeptionellen Vorgehensweise zur Bearbeitung der Problemstellung.

Der erste Bearbeitungsschritt besteht in der Ermittlung und Beschreibung wesentlicher wald- und
forstgeschichtlicher Einflisse auf die inner- und zwischenartliche Vielfalt der Waldbaume in Deutsch-
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land auf der Grundlage ausgewdhlter Lehrblicher (FIRBAS 1949/1952; LANG 1994, GLIEMEROTH
1995; HASEL 1985; HAUSRATH 1982; MANTEL 1990; vgl. Anhang 1) .

Im zweiten Schritt wird eine entsprechende Methodik zur Bewertung (Kap. 3) anhand der ,,V orausset-
zungen erfolgreicher Anpassungsprozesse” (Kap. 3.2) sowie , genetischer Voraussetzungen fir den
nachhaltigen Umgang mit Waldokosystem-Ressourcen* (Kap. 3.3) entwickelt. Dartiber hinaus be-
grundet die erforderliche Analyse der raumlichen Verteilung genetischer Parameter der Anpassung
sowie die Analyse der Wanderungsgeschichte die Anwendung eines geographischen Informationssys-
tems (GIS) sowie die Anwendung phylogenetischer bzw. phylogeographischer Methoden (Kap. 3.4)
auf der Grundlage ausgewahlter populationsgenetischer Datensétze.

Da bereits die Aufwendungen fur die Entwicklung eines entsprechenden methodischen Zugangs und
die Erfassung bzw. Beschreibung wald- und forstgeschichtlicher Entwicklungen sehr umfangreich
sind, kdénnen im Rahmen dieser Untersuchung nicht fir ale wichtigen Baumarten tiefgreifende
Schluf¥folgerungen gezogen werden. Vielmehr ist die begriindete Beschrénkung auf eine Baumart fiir
den dritten Untersuchungsschritt notwendig. Aufgrund ihrer zunehmenden Bedeutung im Rahmen der
forstwirtschaftlichen Ausrichtung auf einen naturgemal3eren Waldbau (z. B. , Langfristige 6kologische
Waldentwicklung” der Niedersichsischen Landesforstverwaltung), der vergleichsweise langen evolu-
tiondren Geschichte in Europa (im Gegensatz zu eingefiihrten, fremdlandischen Baumarten), der rela
tiv geringen Betroffenheit von kinstlicher Vermehrung und anthropogenen Verfrachtungsvorgéngen
sowie der Verfligbarkeit vergleichbarer genetischer Inventurdaten in Deutschland, wird beispielhaft
die Baumart Buche (Fagus sylvatica L.) einer intensiveren Analyse unterzogen.

Die hier entwickelte Methodik erlaubt die Bearbeitung ausgewahlter wal dgeschichtlicher Entwicklun-
gen sowie forsthistorischer Nutzungen (einschliefdlich der Beurteilung ihrer Nachhaltigkeit, Kap. 4.1)
sowie —am Beispiel der Baumart Buche (Fagus sylvatica L.) - die Hypothesenbildung im Zusammen-
hang mit der groiraumigen Verteilung genetischer Parameter (Kap. 4.2; Anhang 2) und Untersuchun-
gen zur Klérung des Einflusses der Wanderungsgeschichte auf heutige genetische Strukturen (Kap.
4.3; Anhang 4). Darlber hinaus sind im Kontext langanhaltender anthropogener Beeinflussung von
Waldokosystemen Gefahrenpotentiale forstlicher Auswahlvorgange (Kap. 4.4), der Einfluf? des Wildes
(Kap. 4.5), die Bedeutung von Autochthonie vor dem Hintergrund historischer Verfrachtungsprozesse
(Kap. 4.6) sowie der Ausbreitung (Migration) von Waldbaumarten (Kap. 4.7) ndher zu beleuchten.
Dabei soll hier erstmals eine operational e Definition von Autochthonie gegeben werden, die die Ablei-
tung popul ationsgenetischer Auswirkungen von Autochthonie ermdglicht.

Bestandteil dieser Arbeit sind zudem bestandesgeschichtliche Recherchen in den gemeinsamen Ver-
suchsflachen des Verbundprojektes ,, Wichtige Einflul¥faktoren auf die Biodiversitét von Waldern®
(Kap. 5), die den Nutzen derartiger forstgeschichtlicher Untersuchungen fiir die Losung interdiszipli-
nérer - hier insbesondere populationsgenetischer - Fragestellungen bzw. fir die weitere Absicherung
ihrer Ergebnisse belegen.

Abschlief3end sollen anhand der hier entwickelten und verwandten Bewertungsmethodik wissenschaft-
lich begriindete Schluf¥folgerungen beziiglich der Angepaldtheit und Anpassungsfahigkeit heutiger
Waldbaumpopulationen (Kap. 6.1) gezogen werden, aus denen sich entsprechend begriindete Hand-
lungsempfehlungen fur den nachhaltigen Umgang mit Wal dokosystem-Ressourcen (Kap. 6.2) ableiten
lassen.
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2. Stand der Forschung

Die algemeine Zidlsetzung dieser Arbeit, die Einschdtzung der genetischen Folgewirkungen wald-
und forstgeschichtlicher Entwicklungen, ist ein noch wenig bearbeitetes Forschungsthema, jedoch im
Hinblick auf die rezenten Anpassungsanforderungen an die Walder und den prognostizierten, rasch
ablaufenden Klimawandel von hoher aktueller Relevanz. Die wesentliche Begriindung fir die geringe
bisherige Bearbeitungsintensitét dirfte neben methodischen Problemen v. a. in dem bislang nicht sehr
ausgepragten Bewuf3tsein fir den Einflud wald- und forstgeschichtlicher Entwicklungen auf die gene-
tische Basis von Populationen und die damit verbundene Quelle wesentlicher Hypothesen zum ge-
genwartig bedenklichen Stabilitatszustand von Wal dbaumpopulationen zu finden sein.

Die vorliegende Arbeit umfalét sowohl eine neuartige Fragestellung a's auch hinsichtlich der system-
analytischen Orientierung und interdisziplindren V orgehensweise einen neuartigen Forschungsansatz.
Im Fogenden sollen deshalb Referenzen nur in sofern angegeben werden, als sie den wissenschaftli-
chen Stand der Forschung in berticksichtigten, methodischen oder inhaltlichen Teilgebieten représen-
tieren.

Eine grundiegende Einfuhrung in die Anwendung der Systemanalyse in den biologischen Wissen-
schaften geben MESAROVIC (1968) und BERG & KUHLMANN (1993). Die systemanalytische
Vorgehensweise bei der Beschreibung von Zustandscharakteristika in zu untersuchenden Systemen
sowie die Entdeckung kausaler Mechanismen, welche diese Charakteristika erzeugen, stellt anhand
eines populationsgenetischen Beispiels GREGORIUS (1998) eingehend dar. Der erste Schritt in der
systemanalytischen Vorgehensweise bei der Untersuchung realer Systeme und der zentrale Ansatz
dieser Arbeit besteht in der Induktion von Hypothesen Uber die Ursache-Wirkungs-Beziehungen in
diesen Systemen. In bezug auf die Untersuchungen von Folgewirkungen waldgeschichtlicher Entwick-
lungen und forstgeschichtlicher Nutzungen wurde der padobotanische und forstgeschichtliche
Kennntnistand in Deutschland bzw. Mitteleuropa auf Lehrbuchniveau (FIRBAS 1949/52; GLIEME-
ROTH 1995; LANG 1994; HASEL 1985; HAUSRATH 1982; MANTEL 1990) erfalt und zusam-
mengestellt (Anhang 1). Waldbauliche Beziige forstgeschichtlicher Nutzungen stellen BURSCHEL &
HUSS (1987) und ROHRIG & GUSSONE (1990) dar.

Im Gebiet der evolutionshiologischen und 6kologisch-populationsgenetischen Forschung kommt der
Bildung von Hypothesen Uber den gegenwaértigen Zustand erklérende Entwicklungen in der Vergan-
genheit (zum Zwecke der Extrapolation in die Zukunft) zentrale Bedeutung zu. Lange Tradition be-
steht hier durch die Systematik als biologischer Disziplin, wobei diese Hypothesenbildung vorwiegend
auf makro- und mesoevolutionére Problemstellungen zielen (ELDRIGDE & CRACRAFT 1980; WI-
LEY 1981; HENNIG 1982). Eine aktuell zunehmende Bedeutung hat die Phylogenetik insbesondere
durch die Entwicklung neuer Methoden der DNA-Analyse erhalten. Dies beglingtigte einerseits erheb-
liche methodische Fortentwicklungen (FELSENSTEIN 1988; SWOFFORD et a. 1996), und ermdg-
lichte andererseits die Anwendung phylogenetischer Methodik unter Einbezug der raumlichen, geo-
graphischen Dimension in der noch jungen Wissenschaftsdisziplin der Phylogeographie (AVISE
1998). Die DNA-basierte, phylogeographische Methodik erlaubt in jingster Zeit die Rekonstruktion
von Abstammungsverhatnissen im Raum auch auf intraspezifischem Niveau (auf Populationsebene),
wobei Hinweise z. B. zu historischen Ausbreitungsvorgéangen und fir die Ausweisung von Grof3-
schutzgebieten (z. B. MORITZ & FAITH 1998) gewonnen werden konnen.
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Die quartéren Eiszeiten durften das Ausmal3 und die Verteilung intraspezifischer genetischer Variation
in Pflanzen- und Tierarten stark beeinflufdt haben (HEWITT 1996). TABERLET et al. (1998) untersu-
chen 10 verschiedene Arten (Saugetiere, Amphibien, Arthropoden, Pflanzen) auf Gemeinsamkeiten in
der nacheiszeitlichen Rickwanderung und kdnnen feststellen, dai? nérdliche Regionen Europas Uber-
wiegend aus den Refugiaraumen Iberiens und des Balkans besiedelt wurden, wohingegen italienische
Abstammungsgruppen hdufig infolge der Alpen-Barriere isoliert blieben.

Waldgeschichtliche Einfliisse auf populationsgenetische Prozesse fuhrten offenbar bei vielen Baumar-
ten zu einer rdumlichen genetischen Differenzierung ihrer Populationen. Einen entsprechenden
Schwerpunkt forstgenetischer Forschung bildet die Rekonstruktion der eiszeitlichen Refugialgebiete
und die nacheiszeitliche Riickwanderung von Baumarten. Derartige Untersuchungen sind nicht zuletzt
durch die Verbesserung des Schutzes genetischer Ressourcen von grof3er Bedeutung und fiihrten be-
reits zu Empfehlungen, die Abgrenzung von Herkunftsgebieten den neuen Erkenntnissen anzupassen
(KONNERT 1993). Im Rahmen experimentell aufwendiger Untersuchungen konnten inzwischen
grofraumige Muster in den Haufigkeiten von Genen bzw. Genotypen identifiziert werden, die eine
Hypothesenbildung in bezug auf waldhistorische Vorgange ermdglichten. Auf der Grundlage von
Isoenzym-Genmarkern wurden derartige Untersuchungen im mitteleuropdischen Mal3stab durchge-
fahrt u. a. fir Buche (COMPS et a. 1998), fir Eiche (ZANETTO et a. 1994; HERZOG 1996; KRE-
MER & ZANETTO 1997; TOUMI & LUMARET 1998), fur Fichte (LAGERCRANTZ & RYMAN
1990) und fur Weilitanne (KONNERT & BERGMANN 1995). Gegenwartige umweltbezogene Vitali-
tatsverluste werden in Verbindung gebracht mit préadisponierenden, historisch bedingten Verlusten
genetischer Variation (z. B. BERGMANN et a. 1990).

In jungster Zeit hat der Einsatz von modernen DNA-Techniken hier weitere Horizonte eréffnet. So
zeigen FERRIS et al (1993), PETIT et a. (1995), DUMOLIN-LAPEGUE et a. (1997), LE CORRE et
a. (1997b, 1998) und FERRIS et a. (1998) anhand genetischer Inventuren an Chloroplasten-DNA-
Markern eine starke réumliche genetische Differenzierung in européischen Eichenpopulationen
(Quercus spec.) und diskutieren verschiedene waldgeschichtliche Faktoren, Ausbreitungsmodi sowie
die Hybridisierung zwischen den Eichenarten als mogliche Ursache der rdumlichen Muster. DNA-
basierte Untersuchungen der genetischen Diffenrenzierung der Populationen im europaischem Mal3-
stab und der Versuch, entsprechende glaziale Refugiaraume und Riickwanderungswege abzuleiten,
wird unternommen fur Fichte (Picea abies (L.) Karst.) durch SPERISEN et al. (1998), fur Buche (Fa-
gus sylvatica L.) durch DEMESURE et al. (1995), fur Weildtanne (Abies alba Mill.) durch ZIEGEN-
HAGEN et a. (1995) und VENDRAMIN et al. (1999) sowie fur die Schwarzerle (Alnus glutinosa (L.)
Gaertn.) durch KING & FERRIS (1998).

Im Gegensatz zu der algemein vertretenen Auffassung, dald der moderne Mensch als die folgen-
schwerste EinfluRgroRe auf das Uberleben und die Anpassungsfahigkeit der Arten verstanden werden
mufi3 (z. B. WILSON 1992), steht die relativ geringe Zahl von Untersuchungen, die sich mit forsthisto-
rischen Einflissen (Waldzerstérung und —devastierung; Steuerung der waldokol ogischen Verhdtnisse
im Rahmen vielféltige historischer Waldnutzungen) auf die Biodiversitdt in Waldern befassen.

In bezug auf die Ebene der Artenvielfalt begriinden die Untersuchungen zu sogenannten historisch
aten Waldstandorten (z. B. WULF 1994, 1997) einen historisch-biologischen Forschungsansatz, der
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den EinfluR der Waldkontinuitét auf die Verbreitung von Arten untersucht. Daneben finden paléobo-
tanische M ethoden zunehmend auch auf Fragenstellungen der kleinrdumigen, vegetationsokol ogischen
Entwicklung und ihrer Stérung Uber die letzten Jahrhunderte Anwendung (z. B. KRAL 1991, SE-
GERSTROM 1997, OHLSON & TRY TERUD 1999).

In forstgeschichtlichem Kontext fehlen Arbeiten zur EinfluRnahme auf die genetischen Zustande von
Populationen und Arten mittels anthropogener Waldnutzung nahezu vollsténdig. Eine Ausnahme bil-
det GREGER (1992), der fur Fichtenpopulationen des Harzes in einer fosthistorisch-genetischen Un-
tersuchung zeigen konnte, dafd seit dem Beginn des 19. Jh. angepalite Hochlagenfichten zunehmend
durch vom Menschen angebaute Tieflagenherkiinfte ersetzt wurden. Hierbel konnten durch Archivstu-
dien und die Analyse der Gentyphaufigkeiten am Genort PGI-B Autochthonie bzw. zunehmende Sub-
stitution der autochthonen Popul ationen nachgewiesen werden.

In bezug auf die anzustellenden Untersuchungen zur geographischen Verteilung genetischer Parameter
und der nacheiszeitlichen Rickwanderung am Beispiel der Baumart Buche (Fagus sylvatica L.) a3t
sich der Stand der Forschung gemdld COMPS et a. (1990), COMPS et a. (1998), DEGEN &
SCHOLZ 1998, DEMESURE et a. (1996), KONNERT (1995), LARSEN (1996), LEONARDO &
MENOZZI (1994), LOCHELT & FRANKE (1995), STARKE et a. (1995), TUROK (1995), TUROK
et a. (1998) sowie VY SNY et al. (1995) auf der Grundlage genetischer Untersuchungen mittels Isoen-
zym- und DNA-Genmarkern wie folgt zusammenfassend darstellen:

a) Isoenzym-Genmarker:
In italienischen Buchenopulationen lief3en sich Korrelationen von Allel-Haufigkeiten mit geogra
phischer Breite und Lange (Kline) feststellen (genetische Unterschiede zwischen siidlichen und
nordlichen Populationen; in den ndrdlichen Populationen klinale Variation in Ost-West-Richtung).
Die genetische Diversitét ist innerhalb und zwischen siideuropéischen Populationen relativ grofier
gegeniiber mittel europdischen Populationen.
Auf der Basis einzelner Genloci zeigen sich Ost-West-Kline der genetischen Diversitét, die jedoch
je nach Genlocus unterschiedliche Richtung aufweisen.
Longitudinale Gradienten von Allelhdufigkeiten decken sich z. T. mit der pal&@obotanisch nahege-
lehgten Einwanderungsrichtung.
Die genetische Absténde zwischen Bestdnden mit geographischen Distanzen bis 200 km bzw. mit
geographischen Distanzen von 200-400 Kilometer sind geringer bzw. gréRer als bei erwarteter, zu-
falliger Verteilung der genetischen Struktur.
Beweise fir Selektion in bezug auf topographische und bodentypologische Bedingungen (Bezie-
hung zwischen Allel-Haufigkeiten und Héhe, Bodentyp) konnten mit einer Ausnahme (Peroxidase-
Allozyme und Temperatur und Feuchte) nicht erbracht werden.

b) DNA-Genmarker:
Bei maternal vererbten, extranuklearen Markernist ein viel grof3erer Anteil der Diversitét zwischen
Populationen verteilt (Gy, = 83%) als bei nuklearen Markern (G = 5,4%).
Die grofte cpDNA-Diversitét findet sich in slideuropéi schen Populationen (Std-Italien, Krim, we-
niger in Pyrenden), wie auch bei 1soenzym-Analysen gezeigt wurde (stidlicher Rand der Verbrei-
tung).
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Die geografische Verbreitung der cpDNA-Haplotypen spiegelt die phylogenetischen Beziehungen
zwischen Buchenpopulationen wider: Italienische Region as Abstammungs- und Verbreitungs
zentrum (haufigster Haplotyp); Ubrige Haplotypen sind selten und ableitbar (verwandt) von dem in
Europa haufigsten Typ. Die Krim ist ein Isolat und tberlappt mit der verwandten Art F. orientalis
(moglicherweise interspezifische Transfers wie bei den Eichen- und Kiefernarten).

Die ndrdlichsten Populationen erscheinen genetisch uniform, wobei Flaschenhal s-Effekte wahrend
der postglazialen Rekolonisation angenommen werden. Unklar bleibt hier, ob alle diese Populatio-
nen von einem oder mehreren dieser Effekte betroffen waren.
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3. Vorstellung und Entwicklung von Methoden zur Klassifikation
und Bewertung wald- und forsthistorischer Entwicklungen

3.1 Hypotheseninduktion

Der erste Schritt in der systemanalytischen Vorgehensweise flr die Untersuchung realer Systeme be-
steht in der Induktion von Hypothesen Uber die Ursache-Wirkungs-Beziehungen bzgl. der betrachteten
Systeme. Diese Hypotheseninduktion erfolgt einerseits auf der Grundlage einer geeigneten Problem-
stellung und andererseits durch Beobachtungen am realen System. Solche Beobachtungen sollten sys-
tembezogen explorativ erfolgen, um einen umfassenden Eindruck von dem zu untersuchenden System
und seiner (Merkmals-)Ausprégungen gewinnen zu koénnen. Auch Verfahren der Mustererkennung
koénnen daher im Untersuchungszusammenhang hilfreich sein. Solche Hypothesen, die grundsétzlich
dem Kriterium der Falsifizierbarkeit geniigen miissen, stellen wiederum die Grundlage fir die Bildung
von Modellsystemen dar. Deren Untersuchung soll auf dem Wege der Deduktion die Entdeckung von
Modellmerkmalen ermdglichen, die durch Verwendung geeigneter Untersuchungsmethoden in bezug
auf reale Systemsituationen gepruft werden konnen. Nach der Validierung des Modells durch Ver-
gleich und bestmégliche Anpassung der modellierten und aktuellen Beobachtungen (Modellkallibrie-
rung) kann das Modell entweder fir die Problemldsung angewandt werden oder mufl? als Folge der
Falsifikation verworfen werden.*

Der die Hypotheseninduktion vorbereitende Arbeitsschritt der Sammlung von Beobachtungen am
realen System erfolgte durch die Erfassung und Zusammenstellung wald- und forstgeschichtlicher
Informationen (Anhang 1) und Sichtung des populationsgenetischen Kenntnisstandes Uber Ursachen
geographischer Verteilung genetischer Variation unter Einbezug waldgeschichtlicher und evolutions-
biologischer Erkenntnisse (vgl. Kap. 2).

3.2 Anpassungsprozesse in Populationen: Erforderliche Komponenten geneti-
scher Operationen

Um historische Einwirkungen in ihren Folgen auf heutige Angepaldtheit und Anpassungsfahigkeit
einschéatzen zu kénnen, mul3 zunédchst geklart werden, wie
Anpassungsprozesse in biologischen Systemen erfolgen und welche Voraussetzungen hierfiir ge-
geben sein miissen,
historische Entwicklungen auf die Anpassung dieser Systeme (hier: Waldbaumpopulationen) ein-
gewirkt haben.
Die Komplexitét dieser Aufgabe erfordert in einem ersten Schritt eine systemorientierte Beschreibung
der angesprochenen Sachverhalte sowie die Bestimmung zentraler Begriffe (vgl. GREGORIUS 1995,
1996). Diese Vorgehensweise erleichtert erheblich die Problemanalyse und ermdglicht letztlich die
Bestimmung eines Zugangs zur L ésung der Aufgabe.

* Auf eine Uber das erforderliche AusmaR hinausgehende Darstellung der systemanalytischen Vorge-
hensweise wird an dieser Stelle verzichtet. Es sei hierfiir verwiesen auf GREGORIUS (1998).
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3.2.1 Systemtheoretische Charakterisierung von offenen dynamischen Systemen
und dem Konzept der Anpassung

Zustandsanderungen offener, dynamischer Systeme werden von internen und externen Kréften gesteu-
ert. Die externen Kréfte bilden die Systemeingaben. Die Reaktionen des Systems bilden die System-
ausgaben; sie sind abhangig vom jeweiligen Systemzustand. Integraler Bestandteil offener Systeme
sind Stérungen® in Form fortgesetzter variierender Eingaben. An der Steuerung der Zustandsdynamik
sind folglich neben den inneren (durch Riickkopplungen® gekennzeichneten) Kraften auch von ihnen
unabhéngig wirkende auliere Kréfte beteiligt.

Wie kénnen angesichts dieses Sachverhalts Erkenntnisse tiber die Stabilitét in offenen Systemen ge-
wonnen werden? Offensichtlich kann die Auffassung von Stabilitét als Eigenschaft stationdrer Sys-
temzustande nicht zielfiihrend sein. Vielmehr wird unter der Stabilitdt eines offenen Systems seine
Fahigkeit verstanden, kennzeichnende Eigenschaften (seine Identitét bzw. Integritdt) unter nicht nur
voriibergehenden Stérungen zu erhalten. Dies erfordert Anpassung des Systems an sich verandernde
Eingaben. Damit kann die Stabilitét in offenen, dynamischen Systemen als Angepalitheit und Anpas-
sungsfahigkeit an die Systemeingaben definiert werden.

Der Begriff der Anpassung steht damit im unmittelbaren Zusammenhang mit der Identitétserhaltung
von Systemen, welche unter dem Einflufd von Kréften externen Ursprungs stehen. Dies fuhrt zu fol-
genden Begriffsbestimmungen:

Angepalitheit (an die jeweiligen duReren Bedingungen als Systemeingaben): Fahigkeit zur Reaktion
auf diese Bedingungen, welche Identitét bzw. Integritét des Systems nicht beeintréchtigen.
Anpassungsanforderungen: Systemeingaben, die die Wahrung der Systemidentitét betreffen. Die Sys-
temreaktionen (Systemausgaben, welche immer in Abhangigkeit vom jeweiligen Systemzustand erfol-
gen) miissen den Anforderungen genligen, um Angepalétheit herzustellen.

Anpassung: Alle Prozesse, welche der Erlangung und Erhaltung von Angepaldtheit an die aul3eren
Bedingungen (Eingaben in das System) dienen und folglich zur Sicherung der Systemidentitét beitra-
gen.

Anpassungsfahigkeit (an die zugehdrigen Bedingungen): Erreichung dauerhafter Angepaldtheit als
Ergebnis eines erfolgreichen Anpassungsprozesses.

Anpassung des Systems an verdnderte Bedingungen kann grundsétzlich mit oder ohne Anderung sei-
nes Zustands erreicht werden (regulatorische und strukturelle Anpassung; vgl. GREGORIUS 1993).
Kann Angepaldtheit ohne Zustandsénderung nicht erreicht werden, mui3 das System seine dynamischen
Kapazitaten entfalten, welche mit der Zustandsanderung verbunden sind. Von Bedeutung hierbei ist,
das unterschiedliche Anfangszustdnde des Systems zu grundsétzlich anderen Anpassungsreaktionen
befahigen.

Anpassungspotential (fur einen bestimmten Anfangszustand): Menge aller Eingaben, an welche sich
das System von diesem Zustand ausgehend, ohne oder mit nachfolgender Zustandsénderung al's anpas-
sungsfahig erweist.

° Stérungen haben ihren Ursprung aufRerhalb des Systems und veréndern den Systemzustand nur
direkt und ohne Modifikation der Riickkopplungsmechanismen.

6 Ruckkopplungen sind dadurch gekennzeichnet, dal Zustandsverdnderungen in gewissen Zeitab-
standen wiederholt durch die jeweilig erreichten Zustande beeinflul3t werden.
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3.2.2 Zur Bedeutung von Populationen im Kontext der Steuerung 6kosystemarer An-
passungsprozesse

Sowohl (Waldbaum-)Populationen als auch (Wald-)Okosysteme sind offene dynamische Systeme.
Bevor die Stabilitdt bzw. Anpassungsmechanismen von (Waldbaum-)Popul ationen naher beschrieben
werden (vgl. Abschnitt 2.1.3), soll zundchst ihre Bedeutung im 6kosystemaren Zusammenhang her-
ausgestellt werden (vgl. GREGORIUS 1996).

Die Identitét eines Okosystems kann als die Gesamtheit aller durch seine charakteristischen externen
Bedingungen bestimmten Kennzeichen seines Stoff-, Energie- und Informationshaushaltes aufgefal3t
werden. Die Funktion dieser Haushalte ist in der Organisation des Zusammenwirkens aller biotischen
Komponenten zur Sicherung ihrer jeweiligen Lebensbedingungen zu sehen. Okosystemare Anpas-
sungs- und Stabilisierungsprozesse sollten somit der Erhaltung dieser Systemidentitét dienen. Der
I nformationshaushalt eines Okosystems legt grundsétzlich die Gesetzmafigkeiten der Steuerung seiner
Stoff- und Energiefliisse fest. Von existentieller Bedeutung sind dabei jene Formen der Steuerung, die
die Anpassung der Flisse an veranderte aul3ere Bedingungen ermdglichen. Dies erfordert Variabilitét
der mit der Steuerung von Anpassungsprozessen befaldten Information. Die Information selbst ist bio-
logischer Natur und hat ihre materielle Basisin der Erbsubstanz DNS. Die erforderliche zeitliche Kon-
tinuitét der Information ist nur in Populationen gewdahrleistet; deren genetische Systeme (siehe Ab-
schnitt 2.1.3) organisieren den Informationshaushalt. Die unmittelbare Steuerung 6kosystemarer An-
passungsreaktionen findet damit auf der Ebene der Population, der elementaren Einheit der Anpassung
und der Evolution, statt.

3.2.3 Anpassungsmechanismen von Populationen

Auf der Ebene der Population bestehen die regulatorischen und strukturellen Anpassungsmoglichkei-
ten zum einen in den physiologischen Reaktionsmdglichkeiten ihrer Mitglieder und zum anderen in
den genetisch bedingten Unterschieden dieser Reaktionsmdglichkeiten in Verbindung mit den Mecha
nismen des genetischen Systems (physiologische bzw. evolutiondre Anpassungsmechanismen). Uber-
fordern aktuelle Anpassungsanforderungen die physiologischen Anpassungsmechanismen, kann An-
passung nur auf evolutiondrem Wege erfolgen. Hiermit geht — wie oben beschrieben — eine Zustands-
anderung des Systems, auf der Ebene der Population die Veranderung ihrer genetischen Struktur ein-
her.

Ziel des Anpassungsprozesses ist die Anpassung an die vorherrschenden Umweltbedingungen, wobei
jedoch die Erhaltung der Anpassungsfahigkeit an zukiinftige Umweltbedingungen gewahrleistet sein
sollte. Anpassung wird durch Verénderung der genetischen Zusammensetzungen der Population der-
gestalt erreicht, dal3 Information, die flr angepaldte Typen kodiert, in ausreichender Anzahl von Popu-
lationsmitgliedern verfiigbar ist. FUr den Erhalt von Anpassungsfahigkeit an andere Umweltbedingun-
gen muf3 jedoch vollsténdige Anpassung verhindert werden, so dal3 stets genetische Varianten verblei-
ben, die fir Typen mit unterlegener Angepaldtheit an die gegenwartig vorherrschenden Bedingungen
kodieren. Die in die Redlisierung des Anpassungsprozesses eingebundene Gesamtheit der Mechanis-
men und Operationen stellt das Anpassungssystem auf Populationsebene dar.

Wie wird die adaptive Veranderung der genetischen Struktur auf der Ebene der Population bewirkt,
und an welche Bedingungen ist der Anpassungsprozel3 geknupft?
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Die Mechanismen des genetischen Systems bewirken nach ihrer Funktion die Organisation, Expressi-

on, Reproduktion, Kombination und raumlich-zeitliche Verbreitung genetischer Information. Das ge-

netische System ermdglicht evolutionére Dynamik. Die Mechanismen des genetischen Systems ope-

rieren auf der Basis genetischer Variation. Sie eroffnet die Mdglichkeit, heterogenen Umweltbedin-

gungen mit unterschiedlichen, an die jeweiligen Bedingungen besser angepaldten bzw. anpassungsfa

higen genetischen Typen zu begegnen. Sie vergrofert das Anpassungspotential der Population. Die

Operation der Mechanismen des genetischen Systems ist gebunden an bestimmte externe Operations-

bedingungen. Dies betrifft digjenigen Umweltbedingungen einer Population, die es den Mechanismen

ermdglichen, ihre speziellen Aufgaben oder Ziele zu erfiillen.

Damit sind die Voraussetzung erfolgreicher Anpassung einer Population oder einer Art:

1. Intaktheit der Mechanismen des genetischen Systems,

2. Realisierung der externen Operationsbedingungen der Mechanismen sowie

3. die Verfugbarkeit (Existenz und Aquisition) genetischer Variation fiir die Veranderung der Mecha-
nismen.

Tabelle 1 stellt die Voraussetzungen fiir erfolgreiche Anpassungsprozesse dar.

Wenn die Operationsbedingungen der Mechanismen des genetischen Systems realisiert sind, kénnen
genetische Operationen erfolgen, die die adaptive Anderung der genetischen Struktur bewirken. Die
wichtigsten dieser genetischen Operationen sind Paarung (Zusammenstellung und Weitergabe geneti-
scher Information), genetische Drift (zuféllige Haufigkeitsdnderung genetischer Information), Selekti-
on (Erprobung genetischer Information), Mutation (Bereitstellung neuartiger genetischer Information)
sowie Genflul (Raumliche Verbreitung genetischer Information). Die treibende Kraft der Anpassung
ist Selektion; die anderen genannten genetischen Operationen beziehen sich auf die Bereitstellung
genetischer Variation als Selektionsbasis. Selektion und genetische Drift erfordern das Vorhandensein
genetischer Variation. Bei Paarung ist dies fakultativ gegeben. Die genetischen Operationen Genflul3
und Mutation setzten genetische Variation nicht voraus.

Die Merkmale des genetischen Systems einer Art mussen definitionsgemal’ eine gewisse evolutiondre
Stabilitét bewiesen haben. Trotz kontinuierlicher Anpassungsanforderungen und den damit verbunde-
nen Anderungen der genetischen Struktur ist die genetische Grundlage dieser Merkmale erhalten.
Folglich kann zwischen zwei Aufgaben genetischer Information unterschieden werden: Erstere besteht
in der Kodierung der genetischen Mechanismen; der Erhalt bzw. die Weitergabe dieser Information ist
relativ konservativ. Die andere Aufgabe besteht in der Anpassung an sich éndernde Umweltbedingun-
gen, welche variable genetische Informationen erfordern. Grundsétzlich dienen diese Anpassungspro-
zesse der Erhaltung der Merkmal e des genetischen Systems einer Art und seiner Integritét.

Vermutlich dienen die meisten Gene und ihre allelischen Varianten beiden Aufgaben. Verallgemei-
nernd kann festgestellt werden, dal3 ein Gen fur die Produkte der Funktionen kodiert, welche die Me-
chanismen des genetischen Systems bestimmen, und dal? die Varianten dieses Gens (die Allele) Modi-
fikationen dieser Produkte kadieren, die die Funktionen nicht verandern, aber ihre Wirkung unter vari-
ablen Umweltbedingungen sichern.
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Voraussetzungen fur erfolgreiche Anpassungsprozesse

Genetische Operationen

Intaktheit der Mechanismen des

Verfugbarkeit genetischer Varia-

Erfullung der Operationsbedin-

(= Zufallige Haufigkeitsanderung
genetischer Information)

Transmission)
Kombination

reduzierende Wirkung (allelisch)

(veréndern genetische Strukturen) genetischen Systems tion gungen der Mechanismen des
genetischen Systems
Paarung Kombination (= z.B. Paarungssys- fakultativ Vorhandensein der externen Vor-
(= Zusammenstellung und Weiter- tem) aussetzungen fir die Herstellung
gabe genetischer Information) von Paarungskontakten
Drift Reproduktion (= z.B. Replikation, bendotigt; Vorhandensein der externen Vor-

aussetzungen fur geringe Popula-
tionsgrofRen

Selektion
(= Erprobung genetischer Informa-
tion)

Reproduktion, Expression (= z.B.
Gen-Regulation, Translation)

bendtigt;
differentielle Wirkung (genotypisch,
allelisch)

Vorhandensein von Umweltbedin-

gungen, welche genotypabhangig

zu unterschiedlichen Reaktionen
der Mechanismen filhren

Mutation
(= Bereitstellung neuartiger geneti-
scher Information)

Organisation (= z.B. Punktmutatio-
nen - Veranderungen der Moleku-
larstruktur)

nicht bendtigt;
erzeugend (allelisch)

Exposition gegeniiber mutagenen
Umweltbedingungen

Genfluss
(= R&umliche Verbreitung geneti-
scher Information)

Distribution (= z.B. transportfor-
dernde anatomische Strukturen)

nicht bendtigt;
erzeugend (allelisch) zwischen
Populationen

Verfugbarkeit externer Mechanis-
men fir den raum-zeitlichen
Transport genetischer Information
(z.B. biotische Vektoren)

Tab. 1: Ubersicht iiber Voraussetzungen erfolgreicher Anpassungsprozesse (adaptive Veranderung genetischer Strukturen). Es wird dargestellt, welche Mecha-
nismen welche genetischen Operationen bewirken, welche Operationsbedingungen diese Mechanismen bendétigen und fur welche genetischen Operatio-
nen genetische Variation erforderlich ist.
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Die Beschreibung des Anpassungssystems auf Populationsebene wird in Abbildung 2 systemorientiert
dargestellt. Nach GREGORIUS (1999) wird die Entwicklung von Mechanismen des genetischen Sys-
tems bestimmt durch (verfligbare) genetische Information und die Umweltbedingungen der Populati-
onsmitglieder. Die Mechanismen kénnen genotyp- und umweltabhéngig modifiziert werden. Derartige
Umweltbedingungen werden modifizierende Umweltbedingungen genannt. Jede Modifikation repré
sentiert einen Zustand des Mechanismus. Modifizierende Umweltbedingungen kénnen im Extremfall
dazu fuhren, dal3 es einigen oder allen Genotypen nicht moglich ist, einen operablen Mechanismus zu
entwickeln (z. B. Wirkung von Umweltgiften auf den Mitose-M echanismus; Modifikationen der Duft-
stoffe von Bliten, die je nach Duftstoff und —intensitét jeweils besondere V ektoren ansprechen).

Die Redlisierung der Operationsbedingungen von Mechanismen bezieht sich auf diejenigen Umwelt-
bedingungen einer Population, die die aufgaben- bzw. zielgerechte Operation der M echanismen erlau-
ben. Grundsétzlich kann die Abwesenheit solcher Umweltbedingungen die Operationalitét eines Me-
chanismus aufheben (z. B. entomogame Pollenverbreitung und Abwesenheit von V ektoren, wobei der
M echanismus selbst intakt ist, jedoch die Operationsbedingungen nicht erfiillt sind). Die Operationsef-
fizienz eines (Zustands eines) Mechanismus kann sich mit Anderungen seiner Operationsbedingungen
verédndern. Derartige Verénderungen kdnnen von der vollsténdigen Inoperationalitét bis zur optimalen
Operation eines Mechanismus reichen. Unterschiedliche Zustande des Mechanismus kénnen unter-
schieden werden durch ihre Operationseffizienz, welche sie unter gleichen Operationsbedingungen
realisieren. Operationsbedingungen sind also as adaptive Umweltbedingungen zu betrachten, da sie
Uber die Operationseffizienz bestimmter Zusténde eines bestimmten Mechanismus des genetischen
Systems entscheiden.

M odifizierende und adaptive Umweltbedingungen kdnnen assoziert wirksam sein. Als Beispiel hierfir
kann der Knospenaustrieb unter Temperaturvariation dienen, wobei die adaptive Wirkung im Erfrieren
der Knospen, die modifizierende Wirkung im Wiederaustrieb (,, Johannistriebe”) sichtbar werden kann.

Die Verfugbarkeit genetischer Variation bezieht sich auf die genetische Anpassungskapazitat gegen-
Uber variablen Umweltbedingungen. Die Kapazitét wird verkorpert durch die Existenz genetisch un-
terschiedlicher Zusténde eines Mechanismus, welche sich in ihrer Operationseffizienz als Respons auf
dieselben Operationshedingungen unterscheiden. Deshalb bestimmt die Verfligbarkeit genetischer
Variation die Anpassungsfahigkeit einer Population.

3.2.4 Untersuchungsansatz zur Bewertung wald- und forsthistorischer Entwicklungen

Die dargestellte, systemorientierte Beschreibung von Anpassungsvorgangen in Populationen (vgl.
Abbildung 2) und ihrer Voraussetzungen erméglicht in der Folge die Einordnung und Bewertung his-
torischer Entwicklungen. Waldgeschichtliche Entwicklungen und forstgeschichtliche Eingriffe kénnen
demnach in ihrer adaptiven Wirkung als Modifikation(en) der Operationsbedingungen der Mechanis-
men des genetischen Systems untersucht werden. Die Bewertung im Untersuchungszusammenhang
besteht dann in der Prifung, inwieweit diese Entwicklungen bzw. Eingriffe zu Modifikationen der
Operationsbedingungen der einzel nen genetischen Operationen in Waldbaumpopulationen flhrten.
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Adaptives Ruckkopplungssystem

auf der Grundlage der Mechanismen des genetischen Systems und genetischen Operationen

auf Populationsebene im Untersuchungszusammenhang

Genetische Struktur

adaptive ' Forstgeschichtliche Eingriffe
Zustandsénderung
Modifikation
Modifizierende Umwelt
A
Y :
Zustand der Mechanismen Assoziation
des genetischen Systems :
A 4
Vergleich Operationsbedingungen

Genetische Operation -

(Adaptive Umwelt)

® Modifizierendes System ® Vergleichssystem . Regulationssystem

~e—— Ausgabe ———— Zustand <s==—==  Eingabe

Waldgeschichtliche Entwicklungen

Systemeingabe

Abb. 2: Systemorientierte Darstellung des Anpassungssystems auf Populationsebene im Untersuchungszusammenhang.
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Modifizierende, also den Zustand genetischer Mechanismen verandernde Umweltbedingungen im
wald- und forstgeschichtlichen Sinne erscheinen weniger offensichtlich und miissen vorerst spekulati-
ver Natur bleiben. So sind z. B. Veranderungen der Inkompatibilitdtsmechanismen bei der Paarung
durch Temperatur- bzw. Klimaveranderungen denkbar, jedoch nicht zwingend postulierbar. Modifizie-
rende Umweltwirkungen sind weiterhin infolge der rezenten L uftschadstoffbel astung mdglich; im Fall
moderner gentechnologischer Praxis werden dagegen Mechanismen des genetischen Systems z. B. fir
Zuchtzwecke bewufdt und letztlich mit nicht absehbaren Folgen direkt veréndert.

Die Einschétzung von Folgewirkungen auf die aktuelle Angepalétheit und Anpassungsfahigkeit wird
damit als qualitative Wertung der potentiellen Beeintrachtigung der Effizienz von Operationen der
Mechanismen des genetischen Systems erfolgen (vgl. Kap. 3.1). Dartber hinaus ermdglicht dieser
Untersuchungsansatz auch die gezielte Ableitung entsprechender Handlungsempfehlungen.

3.3 Voraussetzungen fur den nachhaltigen Umgang mit Waldokosystem-Res-
sourcen

Eine sinnvolle Bewertung des Einflusses vergangener wald- und forstgeschichtlicher Entwicklungen
auf die heutige Angepaldtheit der Waldbaumpopulationen und deren Anpassungsfahigkeit gegentiber
zukunftigen Umweltanforderungen kann nur anhand wissenschaftlich hergeleiteter und definierter
Kriterien erfolgen. Da en Ziel des Teilprojektes die Ableitung von Schluf¥folgerungen und Hand-
lungsempfehlungen fiir die ,Erhaltung und nachhaltige Nutzung der biologischen Viefalt*’ bzw.
,nachhaltige Bewirtschaftung der Walder in Europa“® ist, muR ein geeignetes Vorgehen also den Beg-
riff der Nachhaltigkeit in das Zentrum der Betrachtung riicken. Das heifdt, die Art der (im Untersu-
chungszusammenhang) betroffenen Mechanismen muR so charakterisiert werden, dal3 Kriterien und
Indikatoren fir die Nachhaltigkeit des Umgangs mit Waldokosystemen (unter Berticksichtigung wald-
und forstgeschichtlicher Einflisse) bestimmt werden kénnen. Der nachfolgende Ansatz (GREGORI-
US, KLEINSCHMIT, SCHOPPA, V. WERDER; unverdff.; vgl. auch GREGORIUS 1999) bietet eine
entsprechende Grundlage. Er kniipft an die in Kapitel 3.1 dargelegten systemorientierten Uberlegun-
gen zur Stabilitét biologischer Systeme an.

3.3.1 Nachhaltiger Umgang mit Ressourcen; Selbstregulation und Regeneration von
Systemen

Der Umgang mit einer Ressource ist grundsétzlich nur dann als nachhaltig zu erachten, wenn er sich
an der zuklnftigen Verfligbarkeit aller betroffenen Ressourcen ausrichtet (vgl. Begriffsbestimmungen
im Glossar). Mit dieser Auffassung wird der Erfordernis Rechnung getragen, dal3 nicht nur die vom
Umgang unmittelbar betroffene Ressource berticksichtigt werden darf. Vielmehr miissen dartiber hin-
aus auch andere, im gesamten Wirkungszusammenhang des Umgangs mit dieser Ressource vernetzte,
mittelbar beeinfluldte Ressourcen berilicksichtigt werden. Da in komplexen Systemen (Vielzahl der
vom Umgang betroffenen Systemkomponenten) die Erfassung von Wirkungszusammenhéangen nur
schwer mdglich ist, miissen Bedingungen (Kriterien) bestimmt und eingehalten werden, unter welchen

’ Art. 7c Konvention tber biologische Vielfalt, UNCED 1992.
® Resolution H 1 der europ. Ministerkonferenz zum Schutz der europaischen Walder, Helsinki 1993.
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die Regeneration der beeinfluRten Ressourcen durch Selbstregulation® méglich ist. Anhand von Zei-
germerkmalen (Indikatoren) miissen demnach Verénderungen des Gesamtsystems Uber die systemspe-
zifischen Zustande hinaus und damit also das Nicht-Zutreffen der Bedingungen der Regeneration er-
faldbar sein.

Biotische Komponenten von Okosystemen bestehen i.d.R. aus sich weitgehend selbst regulierenden
Teilsystemen, welche wiederum Uber (auf dem Wege der Koevolution entstandene) Mechanismen der
Fremdregulation™ in tibergeordneten Systemen der Selbstregulation organisiert sind. Der Sicherstel-
lung der Regenerationsfahigkeit dieser Systeme dienen verschiedene Mechanismen der Selbstregulati-
on. Selbstregulation setzt stets die Mdglichkeit der Riickkopplung von Systemreaktionen auf aufen-
burtige Einflisse voraus, um deren Auswirkungen mildern oder ausgleichen zu kdnnen (,, negative"
Rickkopplung).

Die Wirkung dieser Regulation besteht insbesondere in der Erhaltung der Identitat (Eigenheit) und der
Integritat (Funktionsfahigkeit) des Systems. Letzteres bestimmt die Regenerationsfahigkeit des Sys-
tems. Dagegen ermdglichen Fremdregulationen die Verfolgung dieses Zieles erst dann, wenn durch
eine Riickmeldung von Zustandsveranderungen eine Korrekturmdglichkeit besteht™. Mit steigendem
Einflufd der Fremd- gegentiber der Selbstregulation verringert sich folglich die Regenerationsfahigkeit
des Systems durch Erschwerung der Bedingungen fir die Erhaltung der Systemidentitét und Systemin-
tegritét.

Das Auftreten von Stérungen und zunehmende Fremdregulationen fihren zur Frage der Nachhaltig-
keit des Umgangs mit sich regenerierenden Ressourcen. Die Regenerationsfahigkeit der Ressource
wird jedoch nur dann nicht beeintréchtigt, wenn sichergestellt werden kann, dal3 rechtzeitig K orrektu-
ren der Form des Umgangs vorgenommen werden konnen. Deshalb verlangt jede nachhaltige Form
des Umgangs eine kontinuierliche Rickkopplung Uber die Reaktionen aller betroffenen Ressourcen.
Sollen Fremdregulationen fortgesetzt werden, ist aso - um der Forderung der Nachhaltigkeit des Um-
gangs mit der Ressource nachkommen zu kdnnen - ein System der Selbstregulation zu schaffen, das
den Umgang mit der Ressource mit einschlief?t (vgl. Abbildung 3).

3.3.2 Indikation der Nachhaltigkeit

Ein besonders wichtiger Indikator fir einen nachhaltigen Umgang mit Ressourcen vernetzter Systeme
ist - wie oben dargelegt - die Funktionstlichtigkeit der Selbstregulationsmechanismen. Die Regenerati-
on des veranderten (gestorten) Zustandes des Systems kann erfolgen, solange die Funktionstiichtigkeit

o Steuerung von Systemablaufen durch systeminterne Mechanismen. Systeminterne Mechanismen
steuern Ablaufe in Abhangigkeit von diesen Ablaufen; sie erfordern daher Ruckkopplung. Stérungen
(auBenbirtige Zustandsveranderungen) der Ablaufe beeinflussen diese Steuerungsmechanismen
nicht.

10 Steuerung von Systemablaufen durch systemexterne Mechanismen. Systemexterne Mechanismen
steuern die Abldufe unabhéngig von diesen Ablaufen und stehen daher in keiner Rickkopplungsbe-
ziehung mit dem gesteuerten System. Im Gegensatz zur reinen Stérung (auRenblirtige Zustandsve-
randerung) greift Fremdregulation in Mechanismen (Relationen) des gesteuerten Systems ein und
kann z.B. dessen Selbstregulationsmechanismen verandern. Die Gefahr des ldentitatsverlustes er-
hoht sich bei Fremdregulation erheblich gegentiber reinen Stérungen.

! Regenerationsmechanismen: Regeneration einer Ressource durch Prozesse der Selbstregulation
Uber Ruckkopplungen; Regeneration einer Ressource durch Prozesse der Fremdregulation in Form
eines Ausgleichs von Ein- und Austragen; da die ausgleichende Funktion nicht ohne eine Rickmel-
dung des Ressourcenzustandes an das fremdregulierende System wahrgenommen werden kann,
dirften auch in diesem Falle Ubergeordnete Prozesse der Selbstregulation greifen.
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durch den Umgang nicht beeintrachtigt wird. Eine Beeintrachtigung liegt zumindest bei Einschran-
kungen oder spatestens bei Unterbrechungen der Riickkopplungen (Entkopplungen) vor. Veranderun-
gen der Riickkopplungsraten (Menge und Geschwindigkeit) sowie des Riickkopplungsmodus (z.B. von
negativer zu positiver Rickkopplung) konnen Entkopplungen einleiten. Grof3e praktische Relevanz
kommt der Indikation dieser Vorgange zu.

Zur Bedeutung genetischer Systeme

Nur auf der Ebene der Population sind evolutiondre Anpassungen mdaglich, indem die genetische In-
formation Uber das jeweilige Selektionsergebnis an die Folgegeneration weitergegeben wird. Hier
finden Rickkopplungen Uber das Reproduktionssystem statt. Riickkopplungsraten dokumentieren
sich in der reproduktionseffektiven PopulationsgréRe (Menge vererbbarer Information) und der Gene-
rationszeit (Geschwindigkeit). Die Indikation von Komponenten des Reproduktionssystems besitzt
daher einen hohen Stellenwert. Rickkopplungsmodi werden vor allem durch die sehr variablen For-
men der Selektion und des Paarungssystems gepragt.

Prinzip
NACHHALTIGKEIT
Dauerhafte Verfugbarkeit einer Riickfiihrbarkeit
! . Ressource mit defini ertem Nivga_i ) des Ressourcenproduktes

Regeneration ' unter Wahrung der Regenerationsféhigkeit jederzeit moglich " \
des (gestorten) Systems . ihres gesamten Wirkungsumfel des (erfolgt ggf.) d
unter Erhalt seiner . (Erhalt Systemidentitét und -integritét) E
0 Identitét (Eigenheity und [l = .
+ Wlintegritét (Funktionsfahigkeit)l = g
5 - .
: : Kriterium Kreislaufwirtschaft 3
. Ressource : REGENERATIONSFAHIGKEIT mit sef bstregulierten Riickkopplungen E
. 3 (funktionsfahige Mechanismen _ (Fremdregulation des :
. Funktionsfahigkeit der Selbst- und Fremdregulation) riickgekoppelten Vorgangs) .
der Selbstregulations- 5
H mechanismen J 5
\...... (Rickkonpdung) 2 :
Indikator .
PRUFGROSSE Umgang mit der Ressource: :
der Regenerationsfahigkeit Ressourcenverbrauch .
(Mechanismen der Selbst-/Fremdregul ation) E
porrren s - :
Umgang mit der Ressource: 4 ' )

Fremdregulation, Stérung \ 5 Ressource -

Verifikator i H
FESTSTELLUNG Sousssssssnsnannnnnnn o’
der Regenerationsfahigkeit
Sich regenerierende Ressourcen Sich nicht regenerierende Ressourcen

Schema des nachhaltigen Umgangs mit Ressourcen unter Beriicksichtigung der Prinzip-Kriterium-Indikator-Verifikator-Hierarchie

Abb. 3: Schema des nachhaltigen Umgangs mit Ressourcen unter Berlicksichtigung der Prinzip-
Kriterium-Indikator-Verifikator-Hierarchie (GREGORIUS, H.-R.; KLEINSCHMIT, J.R.G,;
SCHOPPA, F.N.; WERDER, H.v.; unveroff.; vgl. GREGORIUS 1999).

Die besondere Bedeutung dieser Ebene ergibt sich aus der Tatsache, dal? die Aufrechterhaltung, Wei-
tergabe und Umsetzung der Information zur Steuerung des Stoff- und Energiehaushaltes von Okosys-
temen letztlich durch genetische Systeme der beteiligten Populationen gewéhrleistet wird. Eine Be-
eintrachtigung der Riickkopplungsmechanismen ist somit besonders schwerwiegend, wenn sie mit
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einer nicht regenerierbaren Schadigung des genetischen Systems und insbesondere dem nicht beheb-
baren Verlust genetischer Information einhergeht. Spatestens bei Indikation dieser Situation kann der
Umgang mit einer Ressource unzweifelhaft als nicht nachhaltig bezeichnet werden. Geeignete Indika
toren sollten also bereits erste Tendenzen der Schadigung des genetischen Systems, Veranderungen
der genetischen Information sowie schadliche Modifikationen der Operationsbedingungen anzeigen.
Die zukiinftige Verfligbarkeit von sich regenerierenden Waldokosystem-Ressourcen ist also wesent-
lich davon abhangig, ob es gelingt, die Funktionstuchtigkeit der Selbstregulationsmechanismen
(welche immer genetische Systeme einschlief3en) zu gewéhrleisten.

Aufgrund okosystemarer Vernetzungen ist diese Forderung gleichermal3en auf die Selbstregulations-
mechanismen weiterer Populationen auszudehnen. Deshalb darf auch nicht die Regenerationsfahigkeit
des Wirkungsumfelds der betrachteten Ressource beeintrachtigt werden. Um dies sicherzustellen, ist
es notwendig, auch jene Rickkopplungsvorgange der Zielressource zu verfolgen, welche Uber die
Reaktionen weiterer Kompartimente des Okosystems vermittelt werden. Als Beispiel hierfir seien
biotische Vektoren und ihre Wirkung auf Rickkopplungen im genetischen System der Baumarten
genannt (z. B. Eichelhdher bei den Eichen-Arten). Der Erhalt bzw. die Wiederherstellung der Selbst-
regulationsmechanismen des die Ressource umgebenden Okosystems definiert daher eine wichtige
Zielsetzung flr Steuerungsmal3nahmen von Populationen als Ressourcen.

Fur die Indikation der Gefdhrdung einer Population sind Verénderungen der genetischen Struktur
(verursacht durch genetische Operationen) allein nicht ausreichend. Solche Veranderungen koénnen
grundsétzlich sowohl Anzeichen voranschreitender Anpassung als auch der Beeintréchtigung der Me-
chanismen des genetischen Systems und ihrer Operationsbedingungen darstellen. Deshalb begriinden
die Intaktheit der Mechanismen des genetischen Systems, die Realisierung der externen Opera-
tionsbedingungen der Mechanismen sowie die Verfugbarkeit (Existenz und Aquisition) geneti-
scher Variation fir die Veranderung der Mechanismen gemeinsam die Hauptziele des nachhaltigen
Umgangs mit (Waldbaum-)Populationen. Da jedoch die Mechanismen des genetischen Systems in
Verbindung mit ihren Operationsbedingungen gemeinsam die Fahigkeit der Erhaltung bzw. Erlangung
genetischer Variation betreffen, gefahrdet ihre Beeintrachtigung das Uberleben von Populationen am
starksten.

Planbarkeit eines nachhaltigen Umgangs mit Ressourcen

Die Regelmechanismen einer Ressource sind in nur wenigen Fallen soweit beschreibbar, als dai die
Nachhaltigkeit des Umgangs bereits vor dessen Beginn zuverléssig vorhergesagt werden kann. Der
Normalfall dirfte eher die in ihren Folgen begrenzt planbare Form des Umgangs sein, die Nachhaltig-
keit nur anstreben kann, indem sie eine fortlaufende Prifung der aktuellen Folgen des Umgangs ge-
maf3 den oben erlauterten Kriterien und Indikatoren vorsieht und fir die absehbar eintretenden Storfal-
le ein jederzeit einsetzbares Instrumentarium an Korrekturmal3nahmen bereithélt. Letzteres kann Ele-
mente einer Steuerung der Ressource beinhalten. Entscheidend ist in jedem Falle, dal3 die Intensitét
des Umgangs den Zeitraum bis zur Erkennbarkeit einer Riickkopplungsreaktion berlicksichtigt.

Ziele (Prinzipien), Kriterien, Indikatoren und Verifikatoren der Nachhaltigkeit
Die obigen Betrachtungen des Nachhaltigkeitsbegriffes lassen sich nun in Form einer Prinzip-
Kriterium-Indikator(-V erifikator)-Hierarchie wie folgt zusammenfassen (vgl. auch Abbildung 3):
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Prinzip (Zi€l): Regel as Grundlage des Denkens und Handelns.

Hier: Nachhaltigkeit des Umgangs mit Ressourcen - sie liegt in der dauerhaften Verfiigbarkeit einer
Ressource auf einem definierten Niveau unter Wahrung der Regenerationsfahigkeit ihres gesamten
Wirkungsumfeldes. Dieses gesamte Wirkungsumfeld der Ressource definiert den Zustand, an dessen
Unversehrtheit die Erhaltung der Systemidentitét und damit die Nachhaltigkeit bewertet wird.

Kriterium: Bedingungen fur die Erreichung des Ziels.
Hier: Regenerationsfahigkeit - sie ist an funktionsfahige Mechanismen der Selbst- und Fremdregulati-
on gebunden.

Indikator: Variable, welche der Anzeige bestimmter Entwicklungen, Zusténde oder anderer Sachver-
halte dient.

Hier: PrufgréRen der Regenerationsfahigkeit - sie beschreiben den Funktionszustand der Mechanis-
men der Selbst- und Fremdregulation. Dieser Funktionszustand ist wesentlich durch die Unversehrt-
heit der genetischen Systeme und das Vorhandensein der zugehérigen Information zur Steuerung von
Stoff- und Energieflissen bestimmt.

Verifikator: Derjenige Teil des Wertebereiches der indizierenden Variablen, welcher die Erreichung
des Ziels anzeigt.

Hier: Feststellung der Regenerationsfahigkeit - sie findet anhand von Bereichen statt, innerhalb wel-
cher der Funktionszustand der Mechanismen der Selbst- und Fremdregulation als unbedenklich gelten
kann.

Die Beziehungen zwischen den Hierarchieebenen sind dadurch gekennzeichnet, dal3 auf der Grundlage
des Indikators der Verifikator eine Entscheidung Uber die Erflllung des Kriteriums fir die Wahrung
des Prinzips (Erreichung des Ziels) der Nachhaltigkeit ermdglicht.

3.3.3 Beitrag zu einem Kiriterien-Indikatoren-Verifikatoren-System fir eine genetisch
nachhaltige Forstwirtschaft aus Sicht historischer Einflul3faktoren auf die Entwicklung
und das Ausmal3 der Angepal3theit und Anpassungsfahigkeit von Waldbaumpopula-
tionen

Diese Uberlegungen bieten eine konzeptionelle Grundlage fiir eine geeignete Klassifikation und Be-
wertung wald- und forstgeschichtlicher Entwicklungen und ihrer Folgewirkungen. Dies kann in An-
lehnung an die oben angefuhrte Prinzip-Kriterium-Indikator-V erifikator-Hierarchie wie folgt darge-
stellt werden:

Prinzip: hier: Nachhaltigkeit des Umgangs mit Waldtkosystemen (retrospektiv)

Kriterium:  hier: Regenerationsfahigkeit (funktionsfahige Mechanismen der Selbst- und Fremdregu-
lation, Intaktheit der Riickkopplungsmechanismen) der betroffenen Walddkosysteme

Indikator:  hier: Keine signifikante historische Beeintréchtigung der Mechanismen des genetischen
Systems, ihrer Operationsbedingungen sowie der Verfligbarkeit genetischer Variation.

Das in evolutiondren bzw. historischen Zeitréumen abgestimmte Zusammenwirken dieser Prozesse ist
Grundlage der Regenerationsfahigkeit von Waldokosystemen (Anpassungsfahigkeit an Umweltveran-
derungen und damit Stabilitét der Okosysteme). Die gegenwértige und zukiinftige Regenerationsfa

25



Vorstellung und Entwicklung von Methoden

higkeit von Waldokosystemen kann aus der meso- und mikroevolutionéren Geschichte von Populatio-
nen der Schlusselarten abgeschétzt werden. Insbesondere die potentiell permanent notwendige Etablie-
rung neuer Systeme (v.a. bei kurzfristigen Anpassungserfordernissen) begriindet einen erheblichen
Bedarf an Regenerationsfahigkeit. Deshalb sind alle solche historischen Vorgange in diesem Zusam-
menhang von Bedeutung, die zu einer mdglichen Beeintréchtigung der genetischen Systeme unserer
Waldbaumpopulationen in der Vergangenheit gefiihrt haben kénnten.

Im folgenden werden hierzu mégliche Verifikatoren vorgeschlagen, die eine zweckmaliige Zuordnung
der evolutiondren Mechanismen ermdglichen. Die zugrunde liegenden Konzepte genetischer Grundla-
gen der Okosystemstabilitat und des nachhaltigen Umgangs mit sich regenerierenden Ressourcen er-
maoglichen eine konsistente Bewertung der Folgewirkungen auf den Funktionszustand der Mechanis-
men der Selbst- und Fremdregulation (Regenerationsfahigkeit) und damit die Ableitung von Aussagen
Uber Angepaldtheit und Anpassungsfahigkeit der Waldbaumpopul ationen.

Verifikatoren und mégliche Weisermerkmale

Die nachgenannten Verifikatoren kénnen zur Indikation historischer Beeintréchtigung im o. g. Sinne
verwendet werden. lhre Schdtzung kann durch die Anwendung praktikabler Weisermerkmale erreicht
werden.

1. Potential postglazialer genetischer Ausgangsvariation

b Sippenkonstanz und -erléschen (Evolutionsrate, Artendifferenzierung); pleistozane Vorge-
schichte; préglaziale ,, Auswanderungssituation”; autdkol ogische und syntkol ogische Amp-
litude; Anzahl, Lage und 6kologische Diversitét eiszeitlicher Refugien.

2. Diversitatsbestimmende, riickwanderungsspezifische Merkmale

P Anzahl und Richtung der Wanderungsstréme; Kontakt- und Vereinigungszonen; Stop-
and-Go-Verhalten; Anfang und Ende der Ausbreitung; Ausbreitungsdauer (Einwanderung,
Massenausbreitung, vorhandene Konkurrenten); Arealverluste.

3. Raumliche genealogische Kontinuitat (Anpassungen, die Generationen erfordern = evolutionare
Anpassungen; Angepalitheit, Anpassungskapazitét)

P Abstammungsbeziehungen zwischen rezenten Populationen; Prasenz seit Einwanderung
bzw. Massenausbreitung; kinstliche Verjiingung (Saat, Pflanzung), Verfrachtung von Saat-
und Pflanzgut; Lage bzgl. Ebene/Mittelgebirge (Frih-/Spatsiedlungsgebiete); Nahe zu
Stadten, Seehéfen, Haupthandel swegen und Regionen mit hoher Siedlungskonstanz; Taug-
lichkeit fur landwirtschaftliche Bewirtschaftung (Grenzertragsbdden), Gebiete mittelalter-
licher, koniglicher Einforstung; historisch alter Wald; nachgewiesene Autochthonie;
gegebene natlrliche Waldgesell schaft.

4. PopulationsgroRen (Verteilung genetischer Variation, Drift)

P Produktwert (menschliche Nutzung Holz, Nicht-Holz-Produkte); Lage bzgl. Ebe-
ne/Mittel gebirge (Friih-/Spétsiedlungsgebiete); Nahe zu Stadten, Seehédfen, Haupthandels-
wegen und Regionen mit hoher Siedlungskonstanz; Lage zu historischen Grof3gewerben
(Erz-Bergbau, Hutten- und Hammerwerke, Salinen, Glashitten; Transportmoglichkeiten
(Flusse)).
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5. Gerichtete Veranderung genetischer Strukturen bzw. H&aufigkeiten (Selektion)

b Zieltypen forstlicher Betriebsarten (Niederwald, Mittelwald, Plenterwald / Schlagweiser
Hochwald); Systeme natirlicher Verjingung (Schirm-, Saum-, Femelschlag); kinstliche
Verjungung (Saat, Pflanzung); Bestandespflege: Art, Intensitét und Turnus der Eingriffe;
Waldweide (Fruchtnutzung), Futter-, Streunutzung, Wal dfeldbau.

6. Erhalt der Metapopulation (Genflu} zwischen Populationen, Drift)

P Historische Fragmentierung infolge a) nichtforstlicher Landnutzung (z.B. Landwirtschaft,
Siedlungen) und b) forstlicher Nutzungen (z.B. Entmischung); Ausbreitungshiologie
(Wind, Insekten, Vogel, Saugetiere); artspezifische Wanderungsgeschwindigkeit (Blihrei-
fealter, Hochstalter); Klimaanspriche (atlantisch, kontinental, submediterran,
frostempfindlich etc.); Lichtanspriiche (Licht-/Schattbaumart); Sukzessionale Stellung
(proto-, meso-, telokratisch); Kontaktzonen mit anderen Arten der gleichen Gattung
(Introgressionszonen).

7. Beeintrachtigung des Reproduktionssystems (Paarung)

P Forstliche Betriebsarten (Niederwald, Mittelwald, Plenterwal d/Schlagweiser Hochwald);
Systeme natirlicher Verjungung (Schirm-, Saum-, Femelschlag); kunstliche Verjingung
(Saat, Pflanzung); Verfrachtung von Saat- und Pflanzgut; Uberfilhrung oder Umwandlung;
Bestandespflege: Art, Intensitét und Turnus der Eingriffe; Waldweide (Fruchtnutzung),
Futter-, Streunutzung, Waldfeldbau.

8. Interspezifische Stabilitat und Wandlung von Waldbiozénosen

P Koevolution, Koadaptation durch Assoziation und Wandel von Schliissel- und Begleitar-
ten; qualitative und quantitative Artenzusammensetzung von Waldokosystemtypen; bioti-
sche Wechselwirkungen (pro-, antibiotische Wirkungen zur Erweiterung bzw. Reduktion
von Anpassungspotentialen).

Im Untersuchungszusammenhang wird die Einschétzung bzw. Bewertung der Nachhaltigkeit insbe-
sondere forstgeschichtlicher Eingriffe und Entwicklungen angestrebt (vgl. Kap. 4.1).

3.4 Genetische Parameter der Anpassung (Raumliche Darstellung im GIS, Phy-
logenetik)

Im Untersuchungszusammenhang sind popul ationsgeneti sche Methoden zur Ermittlung von Charakte-
ristika genetischer Strukturen, welche Aussagen lber die Angepalitheit und Anpassungfahigkeit von
Populationen erlauben, von besonderem Interesse. Einen Uberblick geben u. a. GREGORIUS (1996,
1995) sowie HATTEMER et al. (1993). Voraussetzung solcher Studien ist stets die Verfugbarkeit
genetischer Merkmale (i.d.R. in Form von Genmarkern). Anpassungspotentiale zu erhaltender Popula-
tionen werden durch die Mechanismen ihrer genetischen Systeme in Abhangigkeit vom jewelligen
Ausgangszustand bestimmt; sie kennzeichnen Umweltbedingungen, fir welche Anpassungsfahigkeit
vorliegt. Eine direkte Ermittlung der Anpassungspotentiale von Populationszustéanden ist experimen-
tell kaum jemals mdglich. Nach GREGORIUS (1996) kénnen Anpassungspotentiale alerdings mit
Hilfe von Eigenschaften des Populationszustandes als Anpassungskapazitaten umschrieben werden.
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Die genetischen Anpassungskapazitdten sind dementsprechend durch Eigenschaften genetischer Zu-
standskomponenten (die genetische Struktur) einer Population bestimmt.

Die in Kapitel 3.1 eingefiihrten Begriffe des regulatorischen und strukturellen Anpassungspotentials
bezogen sich auf das Anpassungspotential biologischer Systeme. Auf der strukturellen (evolutionéren)
Ebene kann mit Bezug auf die jeweils aktuell wirksamen Umweltbedingungen zwischen operierenden
und latenten Anpassungkapazitaten von Populationen unterschieden werden. Operierende genetische
Anpassungskapazitaten bestehen aus solchen genetischen Typen, die zur Angepaldtheit einer Popula
tion an ihre gegenwartigen Umweltbedingungen beitragen; diese genetischen Typen sind gewdéhnlich
vorherrschend (hohe Reprasentanz). Seltene genetische Varianten kénnen dagegen als adaptive Reser-
ve aufgefaldt werden, welche latente genetische Anpassungskapazitaten fir sich dndernde adaptive
Anforderungen der Zukunft bilden. Die Fahigkeit zur Erhaltung latenter Anpassungskapazitéten (wel-
che adaptiv unterlegen gegeniiber den gegenwartig vorherrschenden Bedingungen sind) ist somit ein
entscheidendes Merkmal fir die Fahigkeit von Populationen, ihre Anpassungsfahigkeit zu erhalten,
und ist deshalb eines der wichtigsten Merkmale des genetischen Systems.

Zur Bildung von Hypothesen und Ableitung von Aussagen Uber heutige Angepaldtheit und Anpas-
sungsfahigkeit von Waldbaumpopul ationen vor dem Hintergrund wald- und forsthistorischer Entwick-
lungen sollten ausgewahlte Datensétze der Verteilung genetischer Merkmale (publizierte 1soenzym-
Allelhdufigkeiten) untersucht werden. Hierzu wurden folgende direkt interpretierbare Eigenschaften
von Strukturen genetischer Merkmale ausgewahlt (vgl. Glossar):

1. Diversitat (effektive Anzahl bzw. Anzahl vorherrschender genetischer Typen)
2. Aquitat (Gleichhaufigkeit genetischer Typen),
3. Differenzierung (Unterschied in der genetischen Zusammensetzung verschiedener Kollektive).

Um die rdumliche Darstellung der ausgewahlten genetischen Variationsparameter zu erméglichen,
wurden die aus vertffentlichten Datensdtzen (Isoenzym-Allelhéufigkeiten) gewonnen bzw. berechne-
ten (Auswerteprogramm GSED, GILLET 1994) genetischen Parameter mit dem Geographischen In-
formationssystem (GIS) ArcView verknupft (vg. Kap. 4.2).

Zur weiteren Nutzung der I ndikatoreigenschaften von Strukturen genetischer Merkmale wurde dartiber
hinaus auf der Grundlage der ausgewéhlten Datensédtze die Anwendung phylogenetischer bzw. phy-
logeographischer Methoden (WILEY 1981; SUDHAUS & REHFELD 1992; SWOFFORD et al.
1996) angestrebt. Die Methoden eroéffnen die Moglichkeit der Uberpriifung, inwiefern historische Be-
stimmungsgriinde fr genetische Variation und Differenzierung noch heute feststellbar sind. Konzep-
tionell zielen diese Methoden auf das Aufdecken abstammungsgeschichtlicher Vorfahren-Nachfahren-
Beziehungen. Da sie sich nur auf bruchstiickhaft (unvollstandig) vorliegende Informationen stiitzen
konnen, erfolgen Rekonstruktionen auf der Basis ausgewahlter Merkmale rezenter Populationen bzw.
Taxa auf dem Wege der Inter- bzw. Extrapolation anhand evolutiondrer Modelle. Aus systemanalyti-
scher Sicht entsprechen solche Rekonstruktionen Schétzungen nicht beobachtbarer Eigenschaften. Als
Rekonstruktionsvorlagen dienen die evolutiondren Modelle, die die Basis der Datentransformation zur
Verknipfung rezenter und zu rekonstruierender Einheiten darstellen.
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Im Unterschied zu aktuellen Ausbreitungsmodellen, welche die Integration deterministischer ausbrei-
tungsbiologischer und populationsgenetischer Modelle anstreben (z. B. IBRAHIM et a. 1996; LE
CORRE et a. 1997), verfolgen phylogenetische Verfahren einen retrospektiven Ansatz, indem Kennt-
nis Uber die Vergangenheit durch indirekte Schétzung erlangt werden soll. Die Ergebnisse der Anwen-
dung dieser Verfahren stellen Hypothesen Uber die Vergangenheit dar, deren Bildung Hauptgegens-
tand dieses Teilprojektes ist. Auf Populationsebene sollten hiermit insbesondere Fragen der adaptiven
Vorgeschichte, z. B. Wanderungswege, und damit arttypische Anpassungspotentiale behandelt werden

(vgl. Kap. 4.3).

29



Ergebnisse und Diskussion

4. Ergebnisse und Diskussion

4.1 Bewertung wald- und forsthistorischer Einwirkungen

Auf der Grundlage des in Kapitel 3.2 hergeleiteten Untersuchungsansatzes werden nachfolgend Ein-
wirkungen waldgeschichtlicher Entwicklungen und forstgeschichtlicher Nutzungen (vgl. Anhang 1
sowie aus waldbaulicher Sicht BURSCHEL & HUSS 1987 sowie ROHRIG & GUSSONE 1990) auf
adaptive genetische Operationen dargestellt. Die Bewertung im Untersuchungszusammenhang besteht
insbesondere in der Prifung, inwieweit wald- und forsthistorische Entwicklungen zu Modifikationen
der Operationsbedingungen der einzelnen genetischen Operationen (Paarung, Drift, Selektion, Mutati-
on und GenfluR) fihrten und sich auf die Verfligbarkeit genetischer Variation in Waldbaumpopul atio-
nen auswirken konnten.

Die Tabellen versuchen folgende Grundstruktur umzusetzen: Entwicklungen bzw. Eingriffe wirken
auf genetische Operationen durch Modifikation der Operationsbedingungen eines Mechanismus des
genetischen Systems auf eine bestimmte Weise (direkte dkologische Auswirkungen, implizite geneti-
sche Auswirkungen).

Zusétzliche, erlauternde Anmerkungen geben Informationen Uber Verbreitung in Zeit und Raum, so-
ziodkonomische Aspekte, Eingriffsintensitét, zeitliche Dynamik und Nachhaltigkeit (forstgeschichtli-
che Eingriffe) sowie Auswirkungen auf Artenvielfalt und Ausmal? anthropogener Einfliisse (waldge-
schichtliche Entwicklungen).

Im einzelnen werden folgende Entwicklungen bzw. Nutzungen bewertet:

Eiszeitliche Verdrangung und Uberdauerung in Refugien
Nacheiszeitliche Ausbreitung (Rickwanderung)

Betriebsart Niederwald

Betriebsart Mittelwald

Betriebsart Hochwald: Plenterwald

Schweinemast

Waldstreunutzung

Waldweide (ohne Schweinemast)

Wildverbil3 (als Folge jagdlicher Steuerung der Dichte des Reh- und Rotwildes)
10 Schlagweiser Hochwald: Femelschlag

11. Schlagweiser Hochwald: Schirmschlag

12. Schlagweiser Hochwald: Kahlschlag mit kiinstlicher Verjiingung

© oo N A~AWDNRE

Auf der Grundlage der Feststellung historischer Beeintréchtigungen der genetischen Operationsbedin-
gungen konnen SchluRfolgerungen fir die aktuelle Angepalitheit und Anpassungsfahgkeit, die Nach-
haltigkeit von (historischen) Waldnutzungen sowie entsprechende Handlungsempfehlungen abgel eitet
werden.
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Waldgeschichtliche E_.ntwicklungen:
Eiszeitliche Verdrangung und Uberdauerung in Refugien

Verfug- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Entwicklungen infolge glazialer Umweltbedingungen) gene- Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
tischer P|D|S|[M|G kungen in Form von kungen in Form von
Variation
Extreme, gerichtete abiotische Anpassungsanforderungen (z.B. Temperatur, - X |1 ® Meta-Marginalsituation (Anzahl gerichteter Selektion (Uniformitét,
Lange der Vegetationsperiode, Wasser- und Nahrstoffversorgung) und Dichte von Populationen); Monomorphismen);
X Abnahme der Reproduktionska- | Einschrankung der Kontinuitét
pazitét (Intensitéat und Haufigkeit). | der Weitergabe von Selektions-
Relative Zunahme vegetativer ergebnissen (Kontinuitat der
Reproduktion? Anpassung)
Extinktion von Populationen, Abnahme der Anzahl verbleibender Populatio- - X Anzahl und Dichte von Populati- | Verlust spezifischer Anpassun-
nen onen, Artensterben, Vergesell- gen (z.B. Allele)
schaftungsdynamik
Abnahme der GréR3e und Dichte von Populationen - X | X Aufldsung von Bestanden, Ein- Abnahme des Paarungskontak-
zelbaum- und Gruppenstruktur tes mit vermehrter Selbstung und
Inzucht (z.B. Homozygotenanteil,
Fixierung, Inzuchtdepression);
Geographische Isolation verbleibender Populationen (nach Anzahl und Lage - X reproduktiver Isolation Zunahme genetischer Differen-
besetzter Refugien) X | Fragmentierung zierung der Populationen zwi-
schen den Refugien, Ausgang
von Rassenbildung und Speziati-
on
Starke Schwankungen der Populationsgré3e (z.B. infolge stadial- - X Vergesellschaftungsdynamik Flaschenhals-Effekte
interstadialer Klimaschwankungen)
Wiederbegrindung von Populationen durch wenige Individuen (Migration bei - X Ausbreitungsvorgéngen Grunder-Effekte

gunstigeren interstadialen Klimabedingungen)

* Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Operationen: P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

(Fortsetzung nachste Seite)

Tab. 2: Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verfiigbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel der eiszeitli-

chen Verdrangung und Uberdauerung in Refugien
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Fortsetzung Tab. 2 ,Eiszeitliche Verdrangung und Uberdauerung in Refugien® von vorheriger Seite

Verflg- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Entwicklungen infolge glazialer Umweltbedingungen) gene- Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
tischer P|D|S|[M|G kungen in Form von kungen in Form von
Variation
Beeintrachtigung biotischer Vektoren - X | Fragmentierung Zunahme genetischer Differen-
zierung der Populationen
Begrenzung der interspezifisch verfugbaren Refugialflache - X Abhé&ngigkeit zwischen Inter- und | Reduktion der reproduktionsef-
intraspezifischer Vielfalt (Arten- | fektiven Populationsgrofie;
X vielfalt und Populationsgréf3en) Zunahme von Selbstung und
Verwandtschaftspaarung
Qualitative und quantitative Anderungen der Artenzusammensetzung in den -1(+) X Dynamik der Vergesellschaftung, | Stitzung/Reduktion der Anpas-
Refugien Koevolution; interspezifischen sungsféhigkeit und des Anpas-
Wechselbeziehungen (pro- bzw. | sungspotentials
antibiotisch)

* Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Operationen: P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

Verbreitung Im Quartér wiederholte, klimatisch induzierte Kontraktions- und Expansionsphasen européischer Vegetation (Arealverschiebungen). Zuriickdréngung européi-

in Zeit und Raum: scher Waldbaumarten in einzelne isolierte Refugialrdume in Stidwest-, Siid- und Stidosteuropa. Behinderung der ,Auswanderung” durch die Hochgebirge (v.a.
Alpen) und das Mittelmeer.

Zeitliche Mindestens 12 pleistozéne Kontraktionsphasen. Zunehmender Temperaturabfall und Vergletscherung tber das Mittel- zum Jungpleistozan. Klimavariation in den

Dynamik: Kaltzeiten (Stadiale, Interstadiale). Dauer der Kaltzeiten im Mittel- und Jungpleistozan: ca. 100.000 Jahre; Dauer der Warmzeiten im Mittel- und Jungpleistozan:

ca. 15.000 Jahre (Anzahl Baumgenerationen in den Kalt- bzw. Warmzeiten des Mittel- und Jungpleistozéns: 200 - 2.000 bzw. 30 - 300 bei Generationszeiten von
50 - 500 Jahren).

Artenvielfalt: Die wiederholten Kontraktions- und Uberdauerungsphasen_ gehen mit einer Verarmung der europdischen Flora und Fauna einher (insbesondere im Fall der tem-
peraten Laubgehdlzflora). Andererseits begiinstigten die (Uber-)Lebensbedingungen der Populationen (z. B. Dauer der Isolation bei geringer Populationsgréf3e)
Uber zunehmende genetische Differenzierung Speziationsvorgange.

Anpassungspotential Die zum Ende der Uberdauerungsphasen bzw. zum Beginn der Expansionsphasen erhaltene genetische Diversitat, AngepaRtheit und Anpassungsfahigkeit diirfte

vor der Expansion Uiberwiegend von folgenden Faktoren bestimmt worden sein: Ausgangsdiversitat bei Verdrangung (am Ende der Warmzeit verfligbare genetische Variation),

(Wiederbesiedlung): Ausmal der Betroffenheit von den oben aufgezeigten Einwirkungen (abhéangig von den artspezifischen Mechanismen des genetischen Systems sowie den hier-
durch genetisch bedingten aut- und syndkologischen Anspriichen und Fahigkeiten) sowie Anzahl und 6kologische Heterogenetitat der besetzten eiszeitlichen
Refugien.

Anthropogener Einfluf3: | Ein merklicher Einflud auf die Vegetation durch den palaolithischen Menschen ist nicht nachgewiesen.

Tab. 2 (Fortsetzung): Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verfugbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel
der eiszeitlichen Verdrangung und Uberdauerung in Refugien.
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Waldgeschichtliche Entwicklungen:
Nacheiszeitliche Ausbreitung (Ruckwanderung)

Verfug- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Entwicklungen infolge inter- bzw. postglazialer gene- Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
Umweltbedingungen) tischer PI|D|S|M|G kungen in Form von kungen in Form von
Variation
Zunehmende geographische Differenzierung der abiotischen Anpassungsan- X Anstieg der Anzahl und Dichte adaptiver Differenzierung;
forderungen (z.B. Klimaerwarmung, Bodenentwicklung, Wasser- und Nahr- + von Populationen;
stoffversorgung) X Zunahme der Reproduktionska- | Kontinuitat der Weitergabe von
pazitét (Intensitét und Haufigkeit); | Selektionsergebnissen (Kontinui-
relative Abnahme vegetativer tat der Anpassung)
Reproduktion?
Ausbreitung, Migration (,Go-Verhalten®) - X Zunahme der Anzahl von Popula- | Griindereffekten; "Verbrauch”
tionen (Uber Ferntransporte) genetischer Variation
Topologische Behinderungen der Ausbreitung (Gebirgspasse, Téler) - X Reduktion der PopulationsgréRe | Flaschenhalseffekten
Einstellung bzw. Einschrankung der Ausbreitung ("Stop-Verhalten”) +/— X X | Adaptiver Uberforderung (z.B. Aufbau bzw. Nachlieferung gene-
sukzessionale Konkurrenz) tischer Variation (adaptive Diffe-
renzierung) erforderlich
Zusammentreffen von Ausbreitungsstromen aus unterschiedlichen Refugien + X | ,Hybridisierung” Mischung genetischer Variation
(Anpassungskapazitat, geneti-
sche Last); Bildung von Gen-
zentren
Wandel der Pflanzenvergesellschaftung (je nach Stellung der Art in der mit- sukzessionaler, biotischer Wech- | Reduktion bzw. Erweiterung der
teleuropdaischen Waldfolge) selbeziehungen (Konkurrenz, Anpassungskapazitat;
Abhangigkeiten);
Verdrangung protokratischer durch mesokratische Gehdlzarten, spater beider - X X | Extinktion und Fragmentierung Verlust bzw. Verminderung spezi-

Gruppen durch telokratische Gehdlzarten

von Populationen

fischer Anpassungskapazitaten
proto- und mesokratischer Arten

* Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Operationen: P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

(Fortsetzung nachste Seite)

Tab. 3: Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verflgbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel der

nacheiszeitlichen Ausbreitung bzw. Rickwanderung.
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Fortsetzung Tab. 3 ,Nacheiszeitliche Ausbreitung (Rickwanderung)“ von vorheriger Seite

Verfug- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Entwicklungen infolge inter- bzw. postglazialer gene- Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
Umweltbedingungen) tischer P|D|S|[M|G kungen in Form von kungen in Form von
Variation
Zunehmende ,Verdichtung” der Walder (steigende Populationsdichten) ) X | abnehmenden Pollen- und Saat- | relativer ,Konservierung” geneti-
transportweiten scher Strukturen (Verstarkung
der autochthonen Entwicklung
bei genealogischer Kontinuitét)
Zunehmende meso- und neolithische Einflisse des Menschen:
- Rodung und Waldweide (Verlichtung der Walder) - X | X Verdrangung bzw. Férderung von | gerichteter Selektion,
Arten Flaschenhalseffekten
- Verschleppung von Saatgut +/- X | Forderung der Ausbreitung von Verfrachtung bzw. Mischung
Arten genetischer Variation (Anpas-
sungskapazitét, genetische Last)

* Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Operationen: P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

Verbreitung Im Quartér wiederholte, klimatisch induzierte Kontraktions- und Expansionsphasen européischer Vegetation (Arealverschiebungen). Interglaziale bzw. holozéne
in Zeit und Raum: Ausbreitung europdischer Waldbaumarten aus den eiszeitlichen Refugialrdumen tber den européischen Kontinent.

Zeitliche Mindestens 12 warmzeitliche Expansionsphasen. Zunehmender Temperaturabfall in den Warmzeiten des Pleistozéan. Klimavariation in den Warmzeiten. Dauer
Dynamik: der Warmzeiten im Mittel- und Jungpleistozén: ca. 15.000 Jahre; Anzahl Baumgenerationen in den Warmzeiten des Mittel- und Jungpleistozéans: 30 - 300 (bei

Generationszeiten von 50 - 500 Jahren).

Artenvielfalt:

Zunehmende qualitative und quantitative Dynamik der Artenzusammensetzung in den Warmzeiten des Pleistozan. In den jungpleistozdnen Warmzeiten Ausbil-
dung von proto-, meso- und telokratischen Vegetationsphasen. Z. T. unterschiedliche Dynamik derselben Art in verschiedenen Warmzeiten. In den wiederholten
Expansionsphasen wird die zunehmende Verarmung der mitteleuropaischen Flora und Fauna (insbesondere im Fall der temperaten Laubgehdélzflora) offensicht-
lich, da viele Arten vormals besetzte Areale nicht wiederbesiedeln konnten.

Anthropogener Einfluf3:

Im Holozé&n zunehmender Einfluf durch neolithische Bauernkulturen, deren Einwanderung nach Zeitraum und Richtung parallel zur nattrlichen Ausbreitung eini-
ger Baumarten erfolgte. Trotz geringer Siedlungskontinuitdt nachweisbare Eingriffe in die Vegetation und Verdnderung des Artenbestandes.

Tab. 3 (Fortsetzung): Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verflgbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel

der nacheiszeitlichen Ausbreitung bzw. Rickwanderung.
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Forstgeschichtliche Nutzungen:
Betriebsart Niederwald

Waldbewirtschaftungsform mit kahlschlagweiser Nutzung in geringen Nutzungsintervallen (ca. 5-40 Jahre, nach Produktionsziel) und vegetativer Baumverjiingung (,Aus-

schlagbetrieb®).

Verfug- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Entwicklung/Eingriff) gene- Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
tischer P|D|S|[M|G kungen in Form von kungen in Form von
Variation

(Vollsténdige) vegetative Verjungung I+ X Stockausschlag, Wurzelbrut Entfall der Rekombination; Fixie-
rung genetischer Variation
(,Klonsammlung")

Nutzung vor Erreichen der generativen Reproduktion - X | fehlender Samenbildung Beeintrachtigung abhangiger
biotischer Vektoren (Effektivitat
von Genfluss)

Auswahl nach Ausschlagfahigkeit —(/+) X flachenweisem Abtrieb in gerin- | Richtung und Intensitat der Se-

gen Zeitintervallen lektion; assoziierte Merkmale.
X Extinktion nicht ausschlagfahiger
Arten
Homogene Entwicklungsbedingungen —/+ X eingeschrankter Variation der Richtung und Intensitat der Se-
Okologischen Faktoren lektion; assoziierte Merkmale

* Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Operationen: P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

Verbreitung in Zeit und Raum:

Vermutlich bereits romische Einflisse, Hinweise ab dem 10. Jh., Nachweise ab dem 13. Jh.; im Mittelalter und friiher Neuzeit weitverbreite Waldnut-
zungsform in Mitteleuropa (zur Verbreitung im Jahr 1927 vgl. Karte nach Miller-Wille (1938)). Verbreitung ausgehend von den Fruhsiedlungsgebieten
mit regionalen Schwerpunkten, z. B. Siegerland, Odenwald, Schwarzwald, Bayrischer Wald.

Sozio-6konomische Angaben:

Erstes forstliches Nachhaltsmodell (Flachenteilung) zur Versorgung mit Brenn- und Kohlholz, Gerbrinde u.a.; parallele Nutzung fur intermediaren Wald-

feldbau, Waldweide, Waldstreunutzung u.a.

Baumarten:

Eiche, Hainbuche, Buche, Linde, Birke, Roterle, Weide, Aspe u. a.; reich an Strauch- (z. B. Hasel, WeiRdorn, Schlehe) und Krautarten

Okologie:

Kahlschlagéhnlich, jedoch durch Wiederaustrieb schnelle Wiederbewaldung; haufigere Abtriebssituation. Erheblicher N&hrstoffaustrag. Okosystemar:
permanente Aufbau-/Stabilisierungsphase. Veréanderung der natirlichen Vegetation. Refugien seltener Tier- und Pflanzenarten.

Zeitliche Dynamik:

Hohe Bedeutung bis in das 19. Jh.; nachfolgend abnehmende Bedeutung durch Kohlegewinnung und Eisenbahn-Transport. Anteil an der Gesamtwald-
flache im 18. Jh. ca. 30-35%, 1900 13%, 1961 3%. Ab der 2. Hélfte des 18. Jh. Objekt von Uberfihrung in Buchen-Hochwalder, iiberwiegend jedoch

Umwandlung durch Nadelbaum-Aufforstungen (v.a. Fichte).

Nachhaltigkeit:

Bewirtschaftungsweise mit weitgehender Einschrankung der waldokosystemaren Selbstregulationsmechanismen.

Tab. 4: Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verflgbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel der Nieder-
wald-Nutzung einschlief3lich Beurteilung der Nachhaltigkeit.
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Forstgeschichtliche Nutzungen:
Betriebsart Mittelwald

Waldbewirtschaftungsform mit gleichalter Unterschicht (,Hauschicht) und ungleichaltriger Oberschicht (,Oberholz*) in unregelmafiger raumlicher Verteilung. Zur Unter-
schicht vgl. Niederwald. Verjungung der Unterschicht vegetativ, der Oberschichte vegetativ und generativ (Naturverjingung, Pflanzung). Anteile der Schichtenabhéngig

vom Wirtschaftziel. Nutzung in der Unterschicht kahlschlagéhnlich, Regulation der Schirmstellung durch einzelbaumweise Nutzungen in der Oberschicht.
Verflg- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Eingriff) gene- Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
tischer P|D|S|[M|G kungen in Form von kungen in Form von
Variation
Ungleichaltrigkeit der Oberschicht + X Uberlappender Generation, verti- | Kontinuitat der Weitergabe von
kaler Bestandesstruktur Selektionsergebnissen (Kontinui-
tat der Anpassung)
Anteile kontinuierlicher generativer Naturverjingung (daneben Saat und +(/-) X Uberlappender Generation, verti- | Ausmalfd und Kontinuitat der
Pflanzung, vgl. ,Kinstliche Verjingung") kaler Bestandesstruktur reproduktionseffektiven Populati-
onsgréRe; Beteiligung unterlege-
ner Typen
Mangel an Dichte in der Oberschicht — X weiter Schirmstellung Selbstungsanteil
Anteile vegetativer Verjingung +/- X Stockausschlag, Wurzelbrut Entfall der Rekombination; Fixie-
rung genetischer Variation
heterogene Entwicklungsbedingungen + X Variation der 6kologischen Fakto- | Intensitat der Selektion;
ren assoziierte Merkmale
Selektion auf Fruchtertrag (Oberschicht) und Aussschlagfahigkeit (Unter- —/+ X kiinstlicher Auslese Richtung und Intensitat der Se-
schicht) lektion; assoziierte Merkmale

* Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Operationen: P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

Verbreitung in Zeit und Raum:

Nachweise ab 13. Jh.; im Mittelalter und friher Neuzeit weitverbreitete Waldnutzungsform in Mitteleuropa.

Sozio-6konomische Angaben:

Friihes forstliches Nachhaltsmodell zur Befriedigung aller gangigen Nutzungsbedurfnisse. Neben Niederwald-Produkten Versorgung mit starkerem Nutz-
holz; parallele Nutzungen fir Schweinemast und Waldweide, Waldfeldbau u. a.

Baumarten:

Oberschicht: Ei, Bu, Es, Ah, UI, Kir, Bi u. a. ; Unterschicht: HBu, Bu, (Ei), Es, Ah u. a. (ausschlagféahig, schattenertragend)

Okologie:

Starke Variation der 6kologischen Verhaltnisse je nach Dichte und Verteilung der Oberschicht. Normal ca. 25-50 Baume je ha (100-200 Vfm), nieder-
waldahnlich bei < 100 Vfm, hochwaldahnlich bei > 300 Vfm. Sehr artenreich.

Zeitliche Dynamik:

Vorherrschende Waldnutzungsform zwischen ca. 1650 und 1800. Riickgang seit 1800 mit der Durchsetzung der geregelten Forstwirtschaft (Uberfihrung
in Buchen-Hochwélder und Umwandlung durch Nadelbaum-Aufforstungen). Anteil an der Gesamtwaldflache im 18. Jh. ca. 35%, 1961: ca. 1%.

Nachhaltigkeit:

Bewirtschaftungsweise mit teilweiser Beeintrachtigung der waldékosystemaren Selbstregulationsmechanismen.

Tab. 5: Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verflgbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel der Mittelwald-

Nutzung einschlie3lich

Beurteilung der Nachhaltigkeit.
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Forstgeschichtliche Nutzungen:

Plenterwald (Betriebsart Hochwald)

Waldnutzungsform der Betriebsart ,Hochwald” mit zeit-raumlicher Integration von Verjingung und Nutzung, so daf sich alle Alters- bzw. Starkeklassen auf jeder Flachen-
einheit in unmittelbarem Neben- und Ubereinander befinden. Nutzungen erfolgen einzelstammweise in kurzen Intervallen auf der ganzen Flache.

Verflg- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Eingriff) gene- Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
tischer P|D|S|[M|G kungen in Form von kungen in Form von
Variation
Ungleichaltrigkeit, hohe vertikale Bestandesstruktur + X) Uberlappenden Generationen auf | Ausmalfd und Kontinuitat der
ganzer Flache reproduktionseffektiven Populati-
onsgréle; Beteiligung unterlege-
ner Typen
Kontinuitét der Verjingung + X Uberlappenden Generationen auf | Kontinuitat der Weitergabe von
ganzer Flache Selektionsergebnissen (Kontinui-
tat der Anpassung); Kontinuitat
des Samenangebots
Auswahl verbleibender Baume +/- X diversifizierter, einzelstammwei- | Richtung, Intensitét der Selektion
ser Nutzung, biologischer Auto- | (incl. assoziierte Merkmale)
mation
Heterogene Entwicklungsbedingungen + X Variation adaptiver Faktoren geringerer Intensitat der Selekti-
on

* Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Operationen: P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

Verbreitung in Zeit und Raum:

Urspriingliche Bewirtschaftungsform, gebunden an die Beteiligung schattenertragender Baumarten (v.a. Buche, Fichte, Tanne)

Sozio-6konomische Angaben:

I.d.R. Bauernwalder mit stark diversifizierten Nutzungsanspuchen (Verwendungen des Holzes)

Okologie:

Infolge von Ungleichaltrigkeit und einzelstammweiser Nutzung kleinflachiges Mosaik 6kologischer Bedingungen; angestrebtes Plentergleichgewicht ahn-
lich der FlieRgleichgewichtsphase in Naturwaldern.

Zeitliche Dynamik:

Weitverbreitet bis zum Spéatmittelalter; danach durch Nutzungsanderungen bzw. Ubernutzungen kontinuierlicher Riickgang (zunéchst zugunsten der
Betriebsarten Nieder- und Mittelwald, seit der 2. Hélfte des 18. Jh. zugunsten des schlagweisen Hochwaldes). Anteil an der Gesamtwaldflache im 18. Jh.
ca. 20-30%, 1913 ca. 10%, heute ca. 1%.

Nachhaltigkeit:

Bewirtschaftungsweise mit der relativ geringsten Beeintrachtigung der walddkosystemaren Selbstregulationsmechanismen.

Tab. 6: Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verflgbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel der Plenter-
wald-Nutzung einschlief3lich Beurteilung der Nachhaltigkeit.
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Forstgeschichtliche Nutzungen:
Schweinemast

Eintrieb von Hausschweinen in Walder zum Zweck der Fitterung durch Aufnahme von Samen gro3samiger Baumarten.

Verfug- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Eingriff) gene- Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
tischer P|D|S|[M|G kungen in Form von kungen in Form von
Variation

Weitstandige Bestandesbehandlung - X Dichteabsenkung Erh6éhung von Selbstung und

Verwandtschaftspaarung;

X Verminderung der reproduktions-

effektiven PopulationsgrofRe
Betriebsziel: Hoher Fruchtertrag + /- X kinstlicher Auswabhl gerichteter Fertilitatsselektion

(incl. assoziierter Merkmale)
Samen grof3fruchtiger Baumarten (Ei, Bu, Wildobst, NuBbaum, Kastanie) als - X Samenentzug vor der Ausbrei- Diskontinuitat der Weitergabe
Futtermittel; mechanische Schaden am Jungwuchs, Trittbelastung (Boden- tung; Beeintrachtigung biotischer | von Selektionsergebnissen;
verdichtung), Vergrasung X | Vektoren genetischer Differenzierung
Sammlung (haufig an Solitaren im Hof- und Feldbereich) von Saatgut fiir - X Flaschenhals-Effekten
Nachzuchtzwecke unter Vorzug von Stiel- ggi. Traubeneiche X | Verfrachtung genetischer Differenzierung
Nachzucht in Saat-/Pflanzkampen +/ - X kiinstlicher Auswahl gerichteter Viabilitatsselektion

(incl. assoziierter Merkmale)
Heisterpflanzung — X geringer Individuenanzahl Einengung der Selektionsbasis
Veranderung des Waldinnenklimas (z.B. Licht, Temperatur); Austrag von - X Homogenisierung der Entwick- Intensivierung und Gerichtetheit
Viehmist (N&hrstoffexport) lungsbedingungen der Selektion

* Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Operationen: P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

Verbreitung in Zeit und Raum:

Seit Beginn der Nutztierhaltung (Neolithikum) bis 19. Jh.; fast alle Laub(misch)wélder (au3er reinen Nadelwéldern) bis zur montanen Héhenstufe.

Sozio-Okonomische Angaben:

Abhéangigkeit vom Wald zur Erndhrungssicherung einer wachsender Bevolkerung. Objekt gesellschaftlicher (bauerlicher und landesherrlicher) Nutzungs-
konflikte. Regelungsvorschriften seit dem frihen Mittelalter, jedoch zunehmend wirkungslos.

Eingriffsintensitat:

Historische Einzelbelege (Kopfzahlen von jahrlich eingetriebenen Herden), z.B. 1434 LuRRhardtwald (ca. 6.000 ha) bei Bruchsal 20.000 Schweine.

Zeitliche Dynamik:

Im Rahmen der Ernahrungssicherung einer steigenden Bevolkerungszahl zunehmende Bedeutung. Zunehmende Devastierung der Walder durch tber-
maRigen Schweineeintrieb und Ubernutzung der Altbdume (insbes. fiir Haus- und Schiffsbauzwecke bei Eiche) ab dem 17. Jh..

Nachhaltigkeit:

Fremdregulation der Regeneration von Eichen- und Buchenwaldern incl. groBsamiger Begleitbaumarten und abhangiger ékologischer Ketten. Betroffe-
ne, devastierte Waldflachen Objekte spaterer Waldumwandlung, insbesondere Aufforstung mit Nadelbaumarten (Fi, Ki) ab der 2. Hélfte des 18. Jh. (Ver-
lust naturnaher Eichen- und Buchenwdlder).

Tab. 7: Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verfligbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel der Nutzung

~Schweinemast” einschlief3lich Beurteilung der Nachhaltigkeit.
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Ergebnisse und Diskussion

Forstgeschichtliche Nutzungen:

Waldweide (ohne Schweinemast)
Eintrieb von Hausvieh (Rind, Pferd, Schaf, Ziege) in Wélder zum Zweck der Futterung durch Aufnahme von Pflanzen und Pflanzenteilen.

Verfug- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Eingriff) gene- Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
tischer P|D|S|[M|G kungen in Form von kungen in Form von
Variation
Weitstandige Bestandesbehandlung (zwecks Forderung der Bodenflora) - X Dichteabsenkung Erhdhung von Selbstung und
Verwandtschaftspaarung
X Verminderung der reproduktions-
effektiven PopulationsgrofRe
Verhil3 vegetativer Pflanzenteile, Aufnahme von Baumsamen; mechanische - xX)| X Beeintrachtigung der Verjiingung | Minderung der Weitergabe von
Schaden am Jungwuchs (z.B. Schélen), Trittbelastung (Bodenverdichtung), (Altersklassenverteilung) Selektionsergebnissen; Minde-
Vergrasung X rung der Effektivitat von Genfluss
Interspezifische Selektivitat des Verbisses —(4) X interspezifischer Entmischung Reduktion der Populationsgrofie;
X (Arten-Vielfalt, Arten-Vergesell- Minderung des Anpassungspo-
schaftung incl. abhangige 6kolo- [ tentials durch Beeintrachtigung
gische Ketten, biotische Wech- probiotischer Beziehungen
selbeziehungen);
Intraspezifische Selektivitit des Verbisses —/+ ? Auswahl nach Weidefestigkeit gerichteter Selektion
Veranderung des Waldinnenklimas (Verlichtung), Austrag von Viehmist - X Homogenisierung der Entwick- Intensivierung und Gerichtetheit

(Néhrstoffexport)

lungsbedingungen

der Selektion

* Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Operationen: P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

Verbreitung in Zeit und Raum:

Seit Beginn der Nutztierhaltung (Neolithikum) bis 19. Jh. in allen Walddkosystemen.

Sozio-6konomische Angaben:

Abhéangigkeit vom Wald zur Erndhrungssicherung einer wachsender Bevolkerung. Objekt gesellschaftlicher (bauerlicher und landesherrlicher) Nutzungs-
konflikte (Mangel an Weide- und Fitterungsmdglichkeiten). Regelungsvorschriften seit dem frihen Mittelalter, jedoch zunehmend wirkungslos.

Eingriffsintensitat:

Historische Einzelbelege (Kopfzahlen von jahrlich eingetriebenen Herden), z.B. 1739 Reinhardtswald (ca.21.000 ha) 3.000 Pferde, 5.900 Rinder, 19.400
Schafe, 700 Ziegen (ohne Hausschweine).

Zeitliche Dynamik:

Im Rahmen der Ernahrungssicherung einer steigenden Bevoélkerungszahl zunehmende Bedeutung. Zunehmende Devastierung der Walder durch Beein-
trachtigung der Verjingung und Ubernutzung der Altbdume ab dem 17. Jh. Devastierte Waldflachen Objekte spaterer Waldumwandlung, insbesondere
Aufforstung mit Nadelbaumarten (Fichte, Kiefer) ab der 2. Halfte des 18. Jh. (Verlust naturnaher Eichen- und Buchenwalder).

Nachhaltigkeit:

Fremdregulation (Tendenz zur Entkopplung) der Regeneration von Waldbaumpopulationen und abhangiger 6kologischer Ketten.

Tab. 8: Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verfligbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel der Nutzung

~Waldweide" einschlielRlich Beurteilung der Nachhaltigkeit.
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Ergebnisse und Diskussion

Forstgeschichtliche Nutzungen:
Waldstreunutzung

Mechanische Gewinnung und Export organischer Substanz der Waldbodenauflage zum Zwecke der Stallhaltung und agrarischen Diingung.

Verfug- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Eingriff) gene- Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
tischer P|D|S|[M|G kungen in Form von kungen in Form von
Variation
Reduktion der Bodenqualitéat (Nahrstoffexport), Veranderung von Bodenstruk- - X Homogenisierung und Ver- Intensivierung und Gerichtetheit
tur und -wasserhaushalt (Freilage des Mineralbodens) schlechterung der Entwicklungs- | der Selektion
bedingungen
Beschadigung oberflachlicher Wurzeln (mechanische Gewinnung) — X Strel3 Pradisposition (Viabilitéat)
Beseitigung von Samen(-bank) und Naturverjiingung - xX)| X Beeintrachtigung/Verhinderung Minderung der Weitergabe von
der Regeneration (Altersklassen- | Selektionsergebnissen, Redukti-
verteilung) on der Populationsgrof3e
Beeintrachtigung der Bodenfauna (z. B. Detritus) sowie waldbodennaher - X Beeintrachtigung von Artenvielfalt | Reduktion von
Flora (z.B. Krautige, Straucher) und Fauna und biotischen Wechselbezie- Anpassungspotential durch
hungen Beeintrachtigung probiotischer
Wechselbeziehungen
Beeintrachtigung biotischer Vektoren - X | Beeintrachtigung von Ausbrei- Isolation, genetischer Diffenzie-
tung rung

* Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Operationen: P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

Verbreitung in Zeit und Raum:

16./17. Jh. (Ausbreitung der Winterstallhaltung) bis 20. Jh. in nahezu allen Waldern, intensiv im siedlungsnahen Bereich.

Sozio-6konomische Angaben:

Existenzielle landwirtschaftliche Nutzung als Stall-Einstreu und Diinger-Ersatz. Objekt gesellschaftlicher (bauerlicher und landesherrlicher bzw. staatli-
cher) Nutzungskonflikte. Aufgabe der Nutzung infolge agrartechnischer Fortschritte und Ablésung der Nutzungsrechte im Wald (,Purification").

Eingriffsintensitat:

Historische Einzelbelege (flachenbezogene Nutzungsmengen).

Zeitliche Dynamik:

Im Rahmen der Ernéhrungssicherung einer steigenden Bevdlkerungszahl zunehmende Bedeutung. Max. Einwirkung im 19. Jh..

Nachhaltigkeit:

Lang anhaltende Degradation von Waldstandorten (Entkopplung der Nahrstoffkreislaufe). Gravierende Auswirkung auf die Regenerationsfahigkeit von
Waldern, ihre Pradispostion ggu. Kalamitaten sowie die Aus- und Verbreitung von Waldpflanzenarten. Betroffene Waldflachen wurden Objekte erstmali-
ger (Waldumwandlung) oder wiederholter Aufforstung mit Nadelbaumarten (Fichte, Kiefer) ab der 2. Halfte des 18. Jh..

Tab. 9: Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verfligbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel der Waldstreu-

nutzung einschlie3lich Beurteilung der Nachhaltigkeit.

40




Ergebnisse und Diskussion

Forstgeschichtliche Nutzungen:
Wildverbif3 (Reh- und Rotwild)

Aufnahme von durch das Reh- und Rotwild erreichbarer vegetativer Pflanzenteile (Knospen, Triebe).

Verflug- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Eingriff) gene- Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
tischer P|{D|S|M|G kungen in Form von kungen in Form von
Variation
Be- bzw. Verhinderung natirlicher Verjiingung - xX)| X X | Stérung der Altersklassenvertei- | Diskontinuitéat der Verjlingung;
lung Minderung der Weitergabe von
Selektionsergebnissen; Minde-
rung der Effektivitat von Genfluss
Interspezifische Selektivitat des Verbisses - X interspezifischer Entmischung Reduktion der Populationsgrofie;
(Arten-Vielfalt, Arten-Vergesell- Minderung des Anpassungspo-
schaftung incl. abhéngige 6kolo- [ tentials durch Beeintrachtigung
gische Ketten, biotische Wech- probiotischer Beziehungen
selbeziehungen);
Intraspezifische Selektivitat des Verbisses -1+ ? Auswabhl nach VerbiRertragnis Gerichtetheit und Intensitét der
Selektion (incl. assozierter
Merkmale)

* Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Operationen: P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

Verbreitung in Zeit und Raum:

Zunehmende Einwirkung auf den verbliebenen Wald (Rodungswellen) seit der Feudalisierung der Jagd im Mittelalter bis in die Gegenwart; betroffen v.a.
Laubbaumarten und Tanne.

Sozio-6konomische Angaben:

Objekt gesellschaftlicher (bauerlicher und landesherrlicher) Nutzungskonflikte bis in die Neuzeit. Jagdrecht und —ausubung stark gepréagt durch die hohe
gesellschaftliche Bedeutung der Jagd. Hohe Wilddichten férderten indirekt den kiinstlichen Anbau von Fi- und Ki-Waldern (Faktor der Devastierung von
Laubwaldern).

Zeitliche Dynamik:

Intensivierung durch anthropogene Anderung der Lebensraume (Wald-/Feldverteilung, Randlinien), Ausrottung natirlicher Pradatoren und jagdliche
Uberhege bis in die Gegenwart. Phasen kurzfristiger Entspannung (z.B. 30-jahriger Krieg, 2.Halfte des 19. Jh.).

Nachhaltigkeit:

Stdrung der walddkosystemaren Selbstregulationsmechanismen (Zusammensetzung und Regeneration der Vegetation).

Tab. 10: Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verfiigbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel des Wildver-

bisses einschlief3lich Beurteilung der Nachhaltigkeit.
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Ergebnisse und Diskussion

Forstgeschichtliche Nutzungen:

Femelschlag (Schlagweiser Hochwald)
Waldnutzungsform der Betriebsart ,Hochwald“ und Betriebsform ,Schlagweiser Hochwald“, die durch eine natirliche, ganzflachige Verjingung mittels unregelméRiger
Auflichtungen ((trupp- bis horstweise) des Kronendaches im Rahmen der Endnutzung charakterisiert ist. Im Rahmen des Verjingungs- bzw. Endnutzungszeitraumes (ca.
25-50 Jahre) werden die unregelméRigen Auflichtungen sukzessiv vergréRert, so dafd schliel3lich der Bestand vollstandig verjingt und der Altbestand vollstandig genutzt

Ist.
Verfug- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Entwicklung/Eingriff) gene- Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
tischer P|D|S|[M|G kungen in Form von kungen in Form von
Variation
Aussetzende Verjingung (Dauer des Verjingungszeitraums) —/(+) X eingeschrankt getrennter Diskontinuitat der Weitergabe
Generationen (Altersklas- von Selektionsergebnissen (Kon-
senwald) tinuitat der Anpassung); zeitlicher
X Begrenzung des Samenangebots
Eingeschrankte Ungleichaltrigkeit, begrenzte vertikale Bestandsstruktur —/(+) X | X Auswahl der bis zur Verjingung | Einschrankung von Ausmaf und
verbleibenden Baume Kontinuitat der reproduktionsef-
fektiven Populationsgrof3e; gerin-
ger Beteiligung unterlegener
Typen
Entnahme morphologisch unerwiinschter Individuen vor der Reproduktion —/+ X Lauterungen/Durchforstungen Richtung und Intensitat der Se-
(Vornutzungen) lektion (incl. assoziierter Merkma-
le)
Abgeschwachte intraspezifische Konkurrenz in jingeren Bestandesphasen —/+ X Auslese auf Hohenwuchs Intensitat der Selektion (incl.
assozierter Merkmale)
Mittlere Heterogenitat der Entwicklungsbedingungen der Verjiingung (Kei- I+ X mittlerer Variation der 6kologi- Intensitat der Selektion (incl.
mung und Etablierung) schen Faktoren assozierter Merkmale)

* Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Operationen: P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

Verbreitung in Zeit und Raum:

Seit dem 19. Jh. bis in die Gegenwart angewandtes Verfahren in Mischbestanden, weitere Verbreitung in Stiddeutschland.

Sozio-6konomische Angaben:

Praktikabilitat des Verfahrens bewahrte viele Laubwalder vor der Umwandlung in kiinstlich begriindete Nadelwalder.

Okologie:

Durch unregelmaBige Schirmstellung gute Steuerbarkeit der Verjiingung von Mischbestanden (Licht-, Halbschatt-, Schattbaumarten) sowie Regulation
von Konkurrenzvegetation. Mittlere raum-zeitliche Variation 6kologischer Bedingungen (Lickendynamik).

Zeitliche Dynamik:

Zunehmende Verbreitung; zusammen mit der Plenterung in der naturnahen Forstwirtschaft (,Dauerwald“) vorgezogenes Verfahren.

Nachhaltigkeit:

Waldnutzungsform mit eingeschréankter Beeintrachtigung der waldokosystemaren Selbstregulationsmechanismen.

Tab. 11: Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verflugbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel des Nutzungs-
und Verjungungsverfahrens Femelschlag im Schlagweisen Hochwald einschlie3lich Beurteilung der Nachhaltigkeit.
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Ergebnisse und Diskussion

Forstgeschichtliche Nutzungen:

Schirmschlag (Schlagweiser Hochwald)
Waldnutzungsform der Betriebsart ,Hochwald“ und Betriebsform ,Schlagweiser Hochwald®, die durch eine nattirliche, ganzflachige Verjingung mittels zunehmender, im-
mer gleichmagiger Auflichtungen des Kronendaches im Rahmen der Endnutzung charakterisiert ist. Im Rahmen des Verjliingungs- bzw. Endnutzungszeitraumes (ca. 1-30
Jahre) wird die ganzflachige Auflichtung bis zur RAumung fortgesetzt, so dal3 schliel3lich der Bestand vollstandig verjiingt und der Altbestand vollstandig genutzt ist.

Verfug- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Eingriff) gene- Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
tischer P|D|S|[M|G kungen in Form von kungen in Form von
Variation
Aussetzende Verjiingung (geringe Dauer des Verjliingungszeitraums, im - X getrennten Generationen Diskontinuitéat der Weitergabe
Extremfall ein Mastjahr) (Altersklassenwald) von Selektionsergebnissen (Kon-
tinuitat der Anpassung); zeitlicher
X Begrenzung des Samenangebots
Weitgehende Gleichaltrigkeit, begrenzte vertikale Bestandesstruktur - X | X Auswahl der bis zur Verjingung | Einschrankung von Ausmalf und
verbleibenden Baume Kontinuitat der reproduktionsef-
fektiven Populationsgrof3e; fehl.
Beteiligung unterlegener Typen
Entnahme morphologisch unerwiinschter Individuen vor der Reproduktion —/+ X Lauterungen/Durchforstungen Richtung, Intensitat der Selektion
(Vornutzungen) (incl. assoziierter Mekmale)
Hohe intraspezifische Konkurrenz in jingeren Bestandesphasen - X Auslese auf Hohenwuchs Intensitat der Selektion (incl.
assoziierter Merkmale)
Geringe Heterogenitat der Entwicklungsbedingungen der Verjingung (Kei- - X geringer Variation der adaptiven | Intensitat der Selektion (incl.
mung und Etablierung) Faktoren assoziierter Merkmale)

* Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Operationen: P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

Verbreitung in Zeit und Raum:

waldern.

Entstehung im 18. Jh. (Hartig); seit ca. 1800 bis zur Gegenwart Standardverfahren fur Buchen(misch)wélder. Anwendung auch in Eichen- und Kiefern-

Sozio-6konomische Angaben:

Praktikabilitat des Verfahrens bewahrte viele Laubwalder vor der Umwandlung in kiinstlich begriindete Nadelwalder.

Okologie:

Durch Schirmschutz gute Verjungbarkeit von (spatfrostgefahrdeten) Schatt-/Halbschatt-Baumarten sowie Regulation von Konkurrenzvegetation. Geringe
raumliche Variation 6kologischer Bedingungen. Tendenz zur Entmischung durch Mangel an Verjiingung lichtbediirftiger Arten.

Zeitliche Dynamik:

Zunehmende Verbreitung, auch im Rahmen der Uberfiihrung von Nieder- und Mittelwaldern in Hochwalder.

Nachhaltigkeit:

Waldnutzungsform mit (weitgehender) Beeintrachtigung der waldékosystemaren Selbstregulationsmechanismen.

Tab. 12: Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verflgbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel des Nutzungs-
und Verjingungsverfahrens Schirmschlag im Schlagweisen Hochwald einschlieRlich Beurteilung der Nachhaltigkeit.
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Ergebnisse und Diskussion

Forstgeschichtliche Nutzungen:

Kahlschlag mit kinstlicher Verjingung (Schlagweiser Hochwald)
Waldnutzungsform der Betriebsart ,Hochwald“ und Betriebsform ,Schlagweiser Hochwald®, die durch eine Endnutzung des Altbestandes mittels einer einzigen, ganzflachi-
gen (i.d.R. > 1 ha) HiebsmalRinhahme sowie anschlieBender kiinstlicher Bestandeshe

rindung durch Saat oder Pflanzung gekennzeichnet ist.

Verflg- Betroffene geneti- Modifikation der Operationsbedingungen*
Ursache barkeit sche Operationen**
(Entwicklung/Eingriff) genetischer Direkte 6kologische Auswir- Implizite genetische Auswir-
Variation PID|S|M]|G kungen in Form von kungen in Form von
Nutzung des Altbestandes ohne natirliche Verjlingung oder Verwendung - X Abbruch der Waldentwicklung Abbruch genealogischer
von autochthonem Saat-/Pflanzgut bei der kiinstlichen Verjiingung Kontinuitat; Verlust der Auto-
Kinstliche Verjlingung: chthonie
Ernte des Saatgutes - X Beschrankung beernteter Indivi- | Einengung der genetische Varia-
duen (Dichte, Anzahl und Blihin- | tion und Anpassungskapazitat
tensitat) des Saatgutes
Aufbereitung,Lagerung und Stratifizierung des Saatgutes; +/— X kiinstlichen Auslesebedingungen | Richtung und Intensitat der Se-
Aussaat und Pflanzenanzucht lektion (incl. assoz. Merkmale)
Aussaat bzw. Pflanzung im Wald - X ausgebrachter Saatgutmenge, Einengung der Selektionsbasis
Pflanzenanzahl
Verfrachtung des Saat- und Pflanzgutes +/— X | ortlicher Abkopplung der Prozes- | lokale Angepaf3theit und Anpas-
se Reproduktion und Wachstum | sungsféhigkeit (Balance von
Isolation und GenfluR zwischen
Populationen)
Homogenisierung der Entwicklungsbedingungen - X geringer Variation der adaptiven | Richtung und Intensitéat der Se-

Faktoren (Freilandbedingungen,
Bestandesstrukturen)

lektion (incl. assoziierter Merkma-
le)

*zu Operationsbedingungen der jeweiligen Mechanismen des genetischen Systems vgl. Tabelle 1. ** Genetische Prozesse P = Paarung, D = genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss

Verbreitung in Zeit und Raum:

Ab dem 14. Jh. bis in die Gegenwart in allen Waldokosystemen.

Sozio-6konomische Angaben:

Im Mittelalter im Rahmen stadtischer und gro3gewerblicher Nutzung (z. B. Bergbau, Salinen), in der Neuzeit MaRnahme merkantilistischer Waldpolitik
(Exploitation, Export). Férderung durch die Bodenreinertragslehre in der geregelten Forstwirtschaft.

Okologie:

Freilandbedingungen der 6kologischen Faktoren (Ein-/Ausstrahlung, Niederschlag, Wind, Temperatur etc.). Entkopplung des Nahrstoff- und Energie-
kreislaufs. Homogenitét der 6kologischen Bedingungen in allen Alters- bzw. Entwicklungsphasen.

Zeitliche Dynamik:
nehmend bzw. kleinflachiger.

Stark zunehmend in der Neuzeit, insbesondere im grol3en Bestockungswandel seit der 2. Halfte des 18. Jh. (Umwandlung in Nadelwalder); rezent ab-

Nachhaltigkeit:

Massivste Form der Fremdregulation der Regeneration. Verlust von autochthonen Populationen mit lokaler Angepaf3theit und Anpassungskapazitaten
(Abbruch genealogischer Kontinuitat). Impliziert die Verfrachtung von Saat-/Pflanzgut und deren Folgen (Stérung adaptiver Differenzierung).

Tab. 13: Potentielle Einwirkungen auf adaptive genetische Operationen und die Verfiigbarkeit genetischer Variation bei Waldbaumpopulationen am Beispiel des Nutzungs-
und Verjungungsverfahrens Kahlschlag mit kiinstlicher Verjingung im Schlagweisen Hochwald einschlie3lich Beurteilung der Nachhaltigkeit.
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Ergebnisse und Diskussion

4.2 Raumliche Verteilung genetischer Parameter der Anpassung

4.2.1 GIS-gestitzte Analyse

Untersuchungen der rdumlichen Verteilung genetischer Variationsparameter vor dem Hintergrund
wald-/forstgeschichtlicher Entwicklungen kdnnen moglicherweise fir die Ableitung von Aussagen
Uber Angepaldtheit und Anpassungsfahigkeit von Waldbaumpopulationen wertvolle Hinweise geben.
Zu diesem Zweck wurde auf eine von DEGEN et al. (1999) erstellte | soenzym-Genmarker-Datenbank
(Baumart Buche) zuriickgegriffen, welche die Ergebnisse verschiedener genetischer Inventuren in
Deutschland integriert (Allel-Typen und deren Haufigkeiten)™2. Um Fehlereinfliisse in der Auswertung
weitgehend zu minimieren, wurden nur Datenséize einheitlicher ontogenetischer Phase (Altbdume)
und ausreichender StichprobengroRe je Bestand (N 3 66)™ beriicksichtigt. Fiir die Untersuchung wur-
den ferner nur solche Enzym-Genloci verwendet, bei welchen nach allgemeiner Auffassung die Mdg-
lichkeit laborspezifischer Interpretationsunterschiede eletrophoretischer Auspragungen als unbedeu-
tend betrachtet wird (LAP-A, IDH-A, PGI-B, MDH-B, GOT-B, 6PGDH-A). Die in diesem Sinne be-
reinigte Datenbank wurde mit dem Geographischen Informationssystem (GIS) ArcView verkniipft.

Als populationsgenetische Variationsparameter wurden die Diversitét (v,), die Aquitét (e) und die
Populationsdifferenzierung (D;) (GREGORIUS 1978, 1987, 1988, 1995; vgl. Glossar) ausgewahlt und
mit den Auswertungsprogrammen GSED (GILLET 1994) und BIOSY Sl (SWOFFORD 1997) fir
die Allel-Verteilungen am Genlocus IDH-A und den Genbestand (LAP-A, IDH-A, PGI-B, MDH-B,
GOT-B, 6PGDH-A) berechnet. Eine Ubersicht tiber die geographische Lage der untersuchten Popula-
tionen sowie die tabellarische Zusammenstellung der berechneten Daten enthdlt Anhang 2. Die Ergeb-
nisse wurden mit dem ArcView-Modul , Spatial Analyst* distanzgewichtet inter- und extrapoliert™
und raumlich in Kartenform dargestellt (vgl. auch DEGEN & SCHOLZ 1998). Zu beachten ist, dai3
die Zuverléssigkeit der Karten mit zunehmender Anzahl bzw. Dichte der Untersuchungsbestdnde
steigt.

Im Vorfeld der Ergebnisprasentation und -interpretation muf3 jedoch betont werden, dal3 die Anwen-
dung geographischer Anayse-Instrumente nur dann in systemanalytischer Hinsicht berechtigt ist,
wenn diese letztlich zu testbaren (falsifizierbaren) Moddllen fihren. Die Frage, inwieweit eine ent-
sprechende Modellbildung und -falsifikation im GIS im Untersuchungszusammenhang mdglich ist,
konnte nicht abschlief3end behandelt werden. In diesem Sinne wurden die GIS-Abfragen zunéchst als
Methode der Hypothesengenerierung durch Musterbildung und —erkennung aufgefaldt. Die nachfol-
genden Ausfiihrungen sind unter diesem methodischen Vorbehalt zu betrachten.

Bedeutung im Untersuchungszusammenhang erlangt die Diversitdt vor dem Hintergrund der Korres-
pondenz zwischen dem adaptiven Potential einer Population und ihrer genetischen Struktur. So kén-
nen die Haufigkeiten der beteiligten Typen als Weiser der adaptiven Bedeutung oder Reprasentanz der

' Daten nach DEGEN (1992), KONNERT (1995), MULLER-STARCK, R. (1996), TUROK (1995)

® Diese minimale StichprobengréBe sichert zu, daR alle Allele an einem Locus mit Haufigkeiten 3
0.100 mit einer Wahrscheinlichkeit von 99% entdeckt werden (GREGORIUS 1980).

* Inverse Distanzgewichtung nach WATSON & PHILIP (1985). Berechnung der zu bestimmenden
Punkte als Mittelwert der Umgebungsstitzpunkte, gewichtet mit dem Kehrwert der jeweiligen Distan-
zen.
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betreffenden Umweltbedingungen verwendet werden. Wird die , Effektivitat" eines Typen mit seinem
Vorherrschen (,, Operativitét") gleichgesetzt, bezieht sich die ermittelte effektive Anzahl auf die Grofe
des operierenden genetischen Potentials (GREGORIUS 1995). Uber die operierende Anpassungskapa-
zitdt korrespondiert die Diversitét also mit der Vielfalt gegenwartiger - und moglicherweise auch ver-
gangener - adaptiver Anforderungen.

Buche (Fagus sylvatica L.)

Genbestandsdiversitat (v»)

LAP-A, IDH-A, PGI-B, MDH-B, GOT-B, 6PGDH-A

200 0 200 400 Kilometer
L
[ ]1.325-1.376 N
[ ]1.376-1.426
1.426 - 1.476
1.476 - 1.526 w E
1.526 - 1.576
S

Abb. 4: Karte der inter- und extrapolierten Genbestandsdiversitat (v,) (6 Isoenzym-Genloci) fur Buche
in West-, Mittel- und Stiddeutschland. Die schwarzen Punkte kennzeichnen 48 Buchenpopula-
tionen in Deutschland (Datenquelle vgl. Text). Mit zunehmender Helligkeit der Schraffur nimmt
die Diversitat ab.

Innerhalb des Wertebereichs v, = 1,325 ... 1,576 zeigt Abb. 4 einen von (Slid-)Ost nach (Nord-)West
gerichteten Trend der Abnahme der Diversitét. Abbildung 5 zeigt diesen Sachverhalt in dreidimensio-
naler Form anschaulich.
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Abb. 5: 3-D-Visualisierung der inter- und extrapolierten Genbestandsdiversitat (v,)

(6 Isoenzym-Genloci; Datenquelle vgl. Text) fur Buche (Fagus sylvatica L.)
in Deutschland (Ansicht aus Sidost).

Nachfolgend werden auf der Grundlage der grof3geographischen Verteilung genetischer Parameter der
Anpassung am Beispiel der untersuchten rezenten Buchenpopulationen Hypothesen ber mogliche
Ursachen von Musterbildung formuliert. Dabei soll vorrangig zwischen historischen und rezenten
Ursachen der beobachteten Musterbildung unterschieden werden (Grundhypothese I, I1). Im Rahmen
der jeweiligen Grundhypothese sind mdgliche Ursachen und Bedingungen (z.B. Refugien, Wande-
rung, Wanderungswege) zu spezifizieren (Sub-Hypothesen A, B, C). Im Folgenden wird zu untersu-
chen sein, inwiefern Hinweise zur Bestdtigung wald- bzw. forsthistorischer Einfllisse angefihrt wer-
den konnen. Dartiber hinaus wird die Hypothesenbildung durch die Hinzunahme weiterer genetischer
Parameter sukzessiv erweitert.

l. Die Musterbildung der Verteilung genetischer Diversitdt heutiger Buchenpopulationen wird
bestimmt durch spezifische Eigenschaften der postglazialen Einwanderung und Ausbreitung:

A.

Postglaziale Einwanderung und Ausbreitung der Buche in Deutschland durch einen
Hauptstrom von (Sid-)Osten (Uber den Ostalpenweg bzw. die Karpaten); Abnahme
der Diversitét ist wanderungsbedingt.®

Postglaziale Einwanderung und Ausbreitung der Buche in Deutschland durch einen
Hauptstrom von (Sid-)Westen (Uber den Westalpenweg bzw. Gber Frankreich); Zu-
nahme der Diversitét ist wanderungsbedingt.

Postglaziale Einwanderung und Ausbreitung der Buche in Deutschland durch zwei
Hauptstrome von (Sid-)Osten und (Std-)Westen mit unterschiedlicher Diversitét;
letzterer zeichnet sich infolge geringerer Anzahl urspriinglicher Refugien oder infolge
spezifischer 6kologischer Bedingungen dieser Refugien oder des Wanderungsweges
durch geringere Diversitdt aus. Das Ausmal3 der Diversitét ist damit im weiteren Sinne
wanderungsbedingt; maf3geblich ist die durch Refugialsituationen und Wanderungs-

'® Dieses Einwanderungs- und Ausbreitungsverhalten der Buche wird durch Ergebnisse der Palynolo-
gie (z. B. FRENZEL & GLIEMEROTH 1995) unterstitzt (vgl. Abb. 6).

47



Ergebnisse und Diskussion

bedingungen bestimmte Ausgangsdiversitdt eines Ausbreitungsstroms bel Einwande-
rung in das heutige deutsche Gebiet.
. Die Musterbildung der Verteilung genetischer Diversitét heutiger Buchenpopulationen wird
nicht oder nur indirekt durch die postglaziale Einwanderung und Ausbreitung bestimmt:

A. Das Ausmal} genetischer Diversitét ist allein Folge rezent adaptiv wirksamer, 6kologi-
scher (Wuchs-)Bedingungen.
B. Das Ausmal’ genetischer Diversitét ist Folge der im Zeitraum seit der postglazialen

Re-Etablierung wirksamen adaptiven Anforderungen (z. B. durch klimatische oder
forstgeschichtliche Einflisse). Unter sonst gleichen Bedingungen ist allein die Dauer
der adaptiven Anforderungen mal3geblich.
Palynologische Untersuchungen legen eine Wiederbesiedlung des deutschen Gebietes durch einen
Hauptstrom von (Slid-)Osten nahe (vgl. Abbildung 6).

Abb. 6: Nacheiszeitliche Ruckwanderung der Buche (Fagus sylyatica L.) gemaf
palynologischer Befunde (aus: FRENZEL & GLIEMEROTH 1995).

Sofern der auf Extrapolation von einzel bestandesweisen Inventurergebnissen basierende, dargestellte
Trend grundsétzlich abzusichern ist, mul3 der Einfluf regionaler und lokaler Erscheinungen auf die
grof3geographische Verteilung berticksichtigt werden. Es stellt sich also die Frage, inwiefern ein kon-
sistenter, grof3geographischer Trend postuliert werden kann, oder dieser eher Folge disjunkter, regio-
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naler und/oder lokaler Einflusse ist. Die Beantwortung dieser Frage gibt weitere Hinweise auf ein
madgliches Verwerfen einer der Grund-Hypothesen | oder I1.

Uberregionale klimatische Bedingungen diirften sich geographisch eher kontinuierlich verandern,
regional sind aber starke Abweichungen in adaptiven Einwirkungen, z.B. als Belastung durch Schad-
stoff-Immissionen, méglich. Hier wéare also zu kléaren, welche Umwel tbedingungen geographisch kon-
tinuierlich adaptiv diversitatsverringernd wirken kénnten. Auch bestimmte forstgeschichtliche Ent-
wicklungen erscheinen nach dem heutigen Kenntnisstand eher regional von Bedeutung. So war z. B.
auf regionaler Ebene die Betriebsart Niederwald im Mittelalter und auch spéter insbesondere in West-
deutschland weit verbreitet (vgl. Anhang 1). Infolge anhaltender Reduktionen der reprodukti onseffek-
tiven Populationsgrofien der Buchen-Populationen in diesen Regionen erscheint eine driftbedingte
genetische Erosion denkbar. Abbildung 7 zeigt die Verbreitung des Niederwaldes in Deutschland im
Jahre 1927.

DEUTSCHES-RETCH | 4
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Abb. 7: Verbreitung des Niederwaldes in Deutschland 1927 (aus: MULLER-WILLE 1938).

Lokale, starke Abweichungen (Ausreif3er) vom Trend sind durch deutliche, subregionale Abweichun-
gen der 6kologischen Bedingungen (spezifische lokale Anpassungen) oder durch kiinstliche Bestan-
desbegriindung mit nicht autochthonem oder qualitativ unzureichendem Materia (Frage der Saatgut-
herkunft bzw. -gewinnung) zu erklé@ren. Untersuchungen zur genetischen Differenzierung und Ab-
stammungsgeschichte kénnen Hinweise auf die Herkunft nicht autochthonen Materials geben.

Abbildung 8 zeigt geographische Muster der Subpopulationsdifferenzierung (D;) bei der Buche. Auch
hier zeigt sich fur den Variationsbereich D; = 0,008, ..., 0,146 ein klarer (Stid-)Ost-(Nord-) West-Trend
abnehmender Differenzierung, d.h. mit verringerter Diversitdt geht eine Zunahme der Reprasentativi-
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tét der genetischen Zusammensetzung von Populationen in bezug auf die des Gesamtkollektivs einher.
Diesfuhrt zur Konkretisierung der oben genannten Hypothesen.

l. Die Musterbildung der Verteilungen genetischer Diversitét und Subpopul ationsdifferenzierung
heutiger Buchenpopulationen wird bestimmt durch spezifische Eigenschaften der postglazia-
len Einwanderung und Ausbreitung:

A. Postglaziale Einwanderung und Ausbreitung der Buche in Deutschland durch einen
Hauptstrom von (Sld-)Osten (Uber den Ostalpenweg bzw. die Karpaten); Abnahme
der genetischen Diversitéat und Differenzierung ist wanderungsbedingt.

B. Postglaziale Einwanderung und Ausbreitung der Buche in Deutschland durch einen
Hauptstrom von (Sid-)Westen (Uber den Westalpenweg bzw. Uber Frankreich); Zu-
nahme der genetischen Diversitét und Differenzierung ist wanderungsbedingt.

C. Postglaziale Einwanderung und Ausbreitung der Buche in Deutschland durch zwei
Hauptstrome von (Std-)Osten und (Sid-)Westen mit unterschiedlicher genetischer
Diversitéat und Differenzierung; letzterer zeichnet sich infolge geringerer Anzahl ur-
springlicher Refugien oder infolge spezifischer 6kologischer Bedingungen dieser Re-
fugien oder des Wanderungsweges durch geringere Diversitdt aus. Das Ausmal3 der
Diversitét ist damit im weiteren Sinne wanderungsbedingt; maiigeblich ist die durch
Refugial situationen und Wanderungsbedi ngungen bestimmte Ausgangsdiversitét eines
Ausbreitungsstroms bei Einwanderung in das heutige deutsche Gebiet.

. Die Musterbildung der Verteilung genetischer Diversitét und Subpopulationsdifferenzierung
heutiger Buchenpopulationen wird nicht oder nur indirekt durch die postglaziale Einwande-
rung und Ausbreitung bestimmt:

A. Das Ausmal3 genetischer Diversitdt und Differenzierung ist allein Folge rezent adaptiv
wirksamer, 6kologischer (Wuchs-)Bedingungen.

B. Das Ausmal3 genetischer Diversitét und Differenzierung ist Folge der im Zeitraum seit
der postglazialen Re-Etablierung wirksamen adaptiven Anforderungen (z. B. durch
klimatische oder forstgeschichtliche Einfllisse). Unter sonst gleichen Bedingungen ist
alein die Dauer der adaptiven Anforderungen malf3geblich.

Das Ausmal? der Differenzierung von Populationen wird vorrangig mit der raumlichen Verteilung
adaptiver Anforderungen des fir Verénderungen der genetischen Struktur zu Verfligung stehenden
Zeitraumes und mit dem antagonistisch wirkenden, homogenisierenden Einfluf3 von Genflul3 in Ver-
bindung gebracht. In dieser Hinsicht ist z. B. der graphisch konsistent abgebildete, positive Zusam-
menhang zwischen dem Ausmal3 der genetischen Differenzierung von Populationen und dem Zeit-
raum seit der postglazialen Re-Etablierung (vgl. Hypothesen 1.1 und 2.2) erklérbar. Die durch geo-
graphische Trends nahegel egte positive Korrelation zwischen genetischer Diversitdt und Subpopulati-
onsdifferenzierung widerspricht dagegen der theoretischen Erwartung und muld weiter untersucht wer-
den.
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Buche (Fagus sylvatica L.)

Genbestandsdifferenzierung (D;)

LAP-A, IDH-A, PGI-B, MDH-B, GOT-B, 6PGDH-A
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Abb. 8: Karte der inter- und extrapolierten Genbestand-Subpopulationsdifferenzierung (D)) (6
Isoenzym-Genloci) fir Buche in West-, Mittel- und Stddeutschland. Die schwarzen
Punkte kennzeichnen 48 Buchenpopulationen in Deutschland (Datenquelle vgl. Text);
die Helligkeit der Schraffur nimmt mit abnehmender Differenzierung zu.

Darlber hinaus wird deutlich, dai - hier im Fall der Buche - weder nicht anthropogener noch anthro-
pogener GenfluR zu ener ganzlichen Homogenisierung der genetischen Strukturen von
Buchenpopulationen in Deutschland gefihrt hat.

Hinweise auf anthropogenen Genflul® (Verfrachtung von Pflanz-/Saatgut; Bestandesbegriindung mit
nicht autochthonem Pflanz-/Saatmaterial)) geben lokale Ausreif3er in bezug auf den Haupttrend. Im
Unterschied zur Diversitét kann das Ausmald der Differenzierung auch Hinweise auf die Herkunft von
verfrachtetem Material geben. In bezug auf die Ursachen der Ausbildung grofr&umiger gegeniber
regionaler Muster gelten auch fur die Subpopulationsdifferenzierung die obigen Erléuterungen.
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Ein Beispiel des Nutzens geographischer Darstellungen fir das Erkennen von Mustern genetischer
Verteilungsparameter lieferte auch die einzellocusweise Untersuchung. In der Abbildung 9 wird - auf
der Grundlage des o. g. Satzes von 48 Buchen-Populationen - fir den Genlocus IDH-A eine Karte der
extrapolierten relativen Aquitét (e) gezeigt. Es wurde eine positive und sehr straffe (r = 0.98) Korrela-
tion zwischen der relativen Aquitét (e) und Subpopulationsdifferenzierung (D;) festgestellt (vgl. Ab-
bildung 10), d. h. mit zunehmender Unterschiedlichkeit der allelischen Strukturen vom Gesamtkollek-
tiv nimmt auch deren N&he zur Gleichverteiltheit zu.

Buche (Fagus sylvatica L.)

relative Aquitat (e)
IDH-A

300 0 300 600 Kilometer

N

0.5-0.557

0.557 - 0.613 W E

0.613 - 0.669

0.669 - 0.725

I 0.725 - 0.782

S

Abb. 9: Karte der intra- und extrapolierten relativen Aquitét (e) fir Genlocus IDH-A bei 48 Buchenpo-
pulationen in Deutschland (Datenquelle vgl. Text). Mit zunehmender Helligkeit der Schraffur
nimmt die Aquitat ab.
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Buche IDH-A: Korrelation Subpopulationsdifferenzierung
(Dj) und rel. Aquitat (e) r=0,98
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Abb. 10: Korrelation zwischen der relativen Aquitét () und Subpopulationsdifferenzierung (Dj)
fur Buche am Genlocus IDH-A (48 Populationen, Datenquelle vgl. Text).

Es kann somit festgestellt werden, dal? - zumindest flr einzelne Genorte - Regionen, die aufgrund ho-
her Reprasentativitat in bezug auf das Gesamtkollektiv u.a. fir Zwecke der Generhaltung von Bedeu-
tung sind, der driftbedingten Gefahr des Verlustes seltener Typen besonders unterliegen kénnen.

4.2.2 Differenzierungsanalyse fur die Identifikation von Genzentren

Genzentren kénnen a's Ausschnitte (Gebietsteile) eines Bezugsgebiets verstanden werden, in welchen
die Variation des Bezugsgebietes hinsichtlich der genetischen Typen (mdglichst weitgehend) représen-
tiert ist. Reprasentativitat betrifft Qualitét und Quantitat der Typen mit unterschiedlichen Gewichten,
wobei die Qualitét der Variation Vollstéandigkeit anstrebt. Daher sind Differenzierungsbetrachtungen
immer unverzichtbar und Diversitatsbetrachtungen nicht immer ausreichend.

Neben dem hier verfolgten Konzept der Reprasentativitét fir Typen und Haufigkeiten (Mal3: Differen-
zierung D;) sind auch andere Konzepte im Zusammenhang mit Genzentren denkbar: Uberreprasentati-
on der seltenen Typen (,, Raritdtensammlung”; Mal3: Vielfalt) sowie Gleichmadigkeit aller Typen (Ma
Re: Diversitdt und Aquitdt). Die Unterschiede tragen den verschiedenen Aspekten der Seltenheit
Rechnung. So kdnnen Typen in allen bzw. vielen Populationen vertreten sein, hier jedoch selten; ande-
rerseits kbnnen Typen nur in wenigen Populationen vertreten sein, dort jedoch haufig (vgl. Klassifika
tion nach BROWN 1978). Wihrend die Uberreprasentation seltener Typen v. a. auf den Schutz ge-
fahrdeter Typen abzielt, wird mit der differenzierungsbasierten Reprasentativitét die weitgehende Er-
fassung aller Anpassungstrager, die das derzeitige Uberleben sichern, verfolgt. Durch geeignete An-
ordnung der Einzeldifferenzierungen D; des untersuchten Kollektivs kann das entstehende Differenzie-
rungsmuster Hinweise auf Formen der Differenzierung geben, welche u. a. im Zusammenhang mit der
adaptiven Diffenrenzierung, der Identifikation von Genzentren sowie der Ausweisung und Steuerung
von Genressourcen von Bedeutung sind.
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01 Subpopulationsdifferenzierung (Dj) BUCHE (48 Pop.)
(LAP-A, IDH-A, PGI-B, MDH-B, GOT-B, 6PGDH-A)

d=0,048
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Abb. 11: Anordnung der Einzeldifferenzierungen D; (,Differenzierungsschnecke®) fiir den Gen-
bestand LAP-A, IDH-A, PGI-B, MDH-B, GOT-B, 6PGDH-A von 48 Populationen der Buche
in Deutschland.

Wie Abbldung 11 zeigt, weisen fir den ausgewahlten Datensatz die Populationen Neuerburg, Mander-
scheid und Saarburg (westliches Rheinland-Pfalz) die geringste Differenzierung D; und damit die
hochste Reprasentanz fir das betrachtete Kollektiv auf.

Zur Verteilung genetischer Variation innerhalb und zwischen den Populationen kann festgestellt wer-
den: Das mittlere Ausmal’ der Differenzierung und damit der Anteil der Variation zwischen den Popu-
lationen betragt 4,8 % (d; veranschaulicht in Abb. 10 durch den inneren Kreis). Entsprechend betragt
der Anteil der Gesamtvariation, welcher im Mittel auf die einzelnen Populationen entfalt, 95,2 % (1-
d).

Im Hinblick auf die Erfassung und Ausweisung von Genressourcen ist das Ausmald der Differenzie-
rung im Gesamtkollektiv entscheidend. Mit zunehmender Uniformitét des Differenzierungsmusters
(alle Dj anndhernd gleich und damit gleich d) missen immer mehr und letztlich alle Populationen als
Genressourcen oder bel der Etablierung eines Genzentrums aus Einzelpopulationen berlicksichtigt
werden. Das Differenzierungkonzept mit dem Maf3 D; ist daneben auch fir die Steuerung bzw. Uber-
wachung (Monitoring) von Genressourcen geeignet: Die Eigenschaft einer Region as Genzentrum
oder einer Population als Genressource (ldentitdt) kann in bezug auf die Entwicklung dieser Eignung
neben absoluten Verénderungen auch relativ zu umgebenden Populationen (z.B. relativer Verlust ge-
netischer Variation) fortlaufend Gberwacht werden und die Folgen von Steuerungsmal3nahmen kénnen
beurteilt werden.
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4.3 Klarung des Einflusses der Wanderungsgeschichte auf heutige genetische
Strukturen: Abstammungsrekonstruktion (Phylogenetik, Phylogeographie)

Auf der Ebene der Population kénnen nacheiszeitliche Wiederbesiedlungen bzw. Riickwanderungen
aufgefald werden als genealogisch kontinuierliche und kohérente Abfolge von Populationen in Zeit
und Raum. Aus genealogischer Kontinuitét folgt, dald gegenwartig existierende Populationen mitein-
ander verwandt sind, weil sie von gemeinsamen V orfahren-Popul ationen abstammen, welche wieder-
um unterschiedliche Grade an Ahnlichkeit zu ihren Nachfahren-Populationen aufweisen. Diese Ahn-
lichkeit kann verbunden sein mit raumlicher Néhe zwischen den Vorfahren-Populationen und ihren
Nachfahren. Fiir eine sinnvolle Ubersetzung des phylogenetischen Konzepts der anagenetischen und
kladogenetischen Evolution in eine genealogische Differenzierung zwischen Populationen muf3 eine
sorgféaltige Auswahl der Merkmale erfolgen, auf deren Basis die genealogische bzw. phylogenetische
Rekonstruktion erfolgt.

Ausgehend von den eiszeitlichen Refugien erfolgte die Wiederbesiedlung durch voneinander abstam-
mende, verbliebene und gewanderte Einheiten. Als Ursachen mdglicher, wanderungsbedingter Folgen
fUr heutige genetische Strukturen bieten sich folgende zwei Erklarungsmoglichkeiten an:

1. Zum einen ist denkbar, dal3 die an einem Ort verbliebenen Einheiten eine groRere Konstanz be-
stimmter Merkmal e (geringerer anagenetischer Wandel) aufweisen als weitergewanderte Einheiten.
Die Weiterwanderung wére also mit grofRerer Veranderung dieser Merkmale verbunden gewesen
(Anpassungserfordernis an neu entstandene Nischen) als der rein ortliche Wandel im Fall verblie-
bener Populationen (zeitliche Differenzierung der Umwelt geringer as raumliche).

2. Zum anderen ist vorstellbar, dal? den verbliebenen Populationen im Vergleich zu weiterwandernden
Einheiten mehr Zeit flr die Entwicklung spezieller Anpassungen und damit deutliche adaptive Dif-
ferenzierung trotz vergleichsweise geringer raumlicher Umweltdifferenzierung zur Verfiigung
stand. Es miifdte also eine Beziehung zwischen dem Zeitraum seit Etablierung und dem Ausmal3
(regionaler) adaptiver Differenzierung bestehen.

In jedem Fall liegen aufgrund der raum-zeitlichen Nischendynamik im Holozén diese Anpassungen
(al's Merkmal sauspragungen infolge des Weiterwanderns bzw. des V erbleibens) entlang der Wiederbe-
siedlungspfade unterschiedlich lange zurlick. Es mul3 also letztlich nach einem raum-zeitlichen Gra-
dienten bestimmter Merkmale bzw. ihrer Auspragungen gesucht werden.

Sofern nachweisbhare Wirkungen quartérer Geschichte vorliegen sollten, ist also zu erwarten, daid
genetische Merkmale entlang von Wanderungswegen gefunden werden kdnnten, welche aufgrund der
phylogenetischen bzw. genealogischen Geschichte der Populationen voneinander ableitbar wéren.
Voraussetzung hierfir ist allerdings die raumlich geneal ogische Kontinuitdt von Populationen als Ein-
heiten der Anpassung und Evolution. Der Nachweis der Existenz bzw. der Gestortheit von Abstam-
mungsverhatnissen im Untersuchungszusammenhang wére geeignet, Einsichten Uber heutige Ange-
paidtheit und Anpassungsfahigkeit von Wal dbaumpopulationen zu erbringen.

Hinsichtlich der aufzudeckenden Abstammungsverhéltnisse erscheinen insbesondere zwei Gesichts-
punkte von Bedeutung:
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Dimension Zeit: Fortgesetzte genealogische Prozesse im Zeitablauf sollten sich in charakteristi-
schen Strukturen von Stammbadumen (Stammbaum-Topologie der Abstammungsbeziehungen zwi-
schen Vorfahren und rezenten Populationen) auspragen. Solche Topologien kénnten dann Hinwei-
se auf Folgen der Wanderungsgeschichte fur die Verdnderung der genetischen Strukturen von
Waldbaumpopulationen geben. Kénnen indes solche wanderungsspezifischen Stammbaum-
Topologien nicht gefunden werden, liegt der Verdacht stark Uberpragender forsthistorischer Ein-
fllsse nahe.

Dimension Raum: Fortgesetzte genealogische Prozesse im Raum sollten sich - bei ungestorter,
genealogischer Kontinuitit der Populationen - durch eine Ubereinstimmung der geographischen
Position der Populationen und ihrer Positionen in den Stammbaumen widerspiegeln. Solche raum-
lichen Anordnungen, die mit palynologische Daten (Einwanderungsrichtung, Alter) verglichen
werden konnen, sind geeignet, Vorstellungen iber Wanderungswege zu konkretisieren bzw. abzu-
sichern. Nichtkompatible Anordnungen der Populationen legen forsthistorische Einfllisse als Dis-
kontinuitét der autochthonen Evolution durch kinstliche Begrindung (Saat, Pflanzung, Verfrach-
tung) nahe und kénnten Hinweise auf den moglichen Ursprung diese Materials geben.

Vor diesem Hintergrund wiirde es moglich, den Begriff der Autochthonie inhaltlich zu prézisieren und
seine Bedeutung fur die Angepaldtheit und Anpassungsfahigkeit von Waldbaumpopulationen heraus-
zustellen (vgl. Kap. 4.6).

Es wurden phylogenetische bzw. kladistische Methoden™® (distanzbasierte Verfahren sowie Parsimo-
ny- und Kompatibilitéésmethoden) auf Datensdize von Allelhdufigkeiten inventierter Populationen -
hier dargestellt zunéchst firr Buchen-Populationen in Deutschland™’ - angewendet. Dabei wurde zu-
riickgegriffen auf sogenannte phanetische Methoden, die eine Klassifikation auf der Basis der Ge-
samtdhnlichkeit zwischen rezenten Einheiten (abstands- bzw. distanzbasierte Methoden) durch nume-
rische Verfahren anstrebt. Grundlegende methodische Aspekte der Rekonstruktion phylogenetischer
Beziehungen, z. B. das Prinzip der phyletischen Additivitét in der distanzbasierten phylogenetischen
Rekonstruktion, sowie Beschreibungen einzelner Rekonstruktionsverfahren sind im Anhang 4 darge-
stellt.

4.3.1 Phylogeographie der Buche (Fagus sylavtica)

Die Abbildungen 12, 13 und 14 stellen die Ergebnisse der Rekonstruktionen nach FITCH & MAR-
GOLIASH (1967), Neighbor-joining (SAITOU & NEI, 1987) sowie Distance-Wagner-Methode
(FARRIS, 1972; SWOFFORD, 1981) fur den Genort IDH-A dar. Eine geographische Ubersicht der
Lage der untersuchten Populationen'® sowie die tabellarische Zusammenstellung der berechneten Da-
ten enthalt Anhang 2.

® Unter Verwendung der Software-Packete PHYLIP (Phylogeny Inference Package) V3.57¢ (FEL-
SENSTEIN 1995) und BIOSYS-Il (SWOFFORD 1997)

' Datenquelle vgl. Kap. 3.2 und Anhang 2

¥ SH = Schleswig-Holstein, NDS = Niedersachsen, NRW = Nordrhein-Westfalen, RP = Rheinland-
Pfalz, BY = Bayern.
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Abb. 12: Phylogenetische Rekonstruktion fiir Buche in Deutschland (40 Populationen) nach Fitch & Margoliash
(1967). Untersuchtes Merkmal: Genetische Distanzen (do hach Gregorius, 1974) der Allelverteilungen
am Genort IDH-A.

GriesbacBY

BerchtlBY

FuessenBY
Bercht2BY
WaldmuenBY
ZwieselBY
SiegsdorBY
OAuUstUNGAR
KrumbachBY
SiegenbuBY

I{KemptenBY

JohannisRP

— BehlendSH
NeuerburRP
MindelheBY
WeissenhBY
KleveNRW
ZweibrueRP

NeuhINDS

ManderscRP
ElmsteinRP
MorbachRP

BiburgBY

RennerodRP

MarquartBY
SteinhoSH
ObereimNRW

LNeuh2nDs

FranzALPEN
GlindfeNRW
HermeskeRP
IrrelRP .
KirchheiRP Prozentuale Standardabweichung: 12,04
MontabauRP

BitburgRP

WinnweilRP

DhroneckRP

KnobbeNDS

I DierdorfRP

L SalmwaldRP

0.1

Abb. 13: Phylogenetische Rekonstruktion fiir Buche in Deutschland (40 Populationen) nach Neighbor-joining
(Saitou & Nei, 1987). Untersuchtes Merkmal: Genetische Distanzen (do hach Gregorius, 1974) der
Allelverteilungen am Genort IDH-A.
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Abb. 14: Phylogenetische Rekonstruktion fiir Buche in Deutschland (40 Populationen) nach Distance-
Wagner-Methode (FARRIS, 1972; SWOFFORD 1981). Untersuchtes Merkmal: Genetische
Distanzen (dy nach GREGORIUS, 1974) der Allelverteilungen am Genort IDH-A.

Die Ergebnisse zeigen unterschiedliche Effekte der anagenetischen und kladogenetischen Evolution
zwischen Populationen (Verbindungen zwischen inneren Knoten als Vorfahren und Verbindungen
zwischen Vorfahren und gegenwértigen Populationen). In bezug auf den réaumlichen Bereich der Po-
pulationen in den Stammbaumen sind einerseits gewisse Ubereinstimmungen mit geographischer
Nachbarschaft, andererseits aber auch deutliche Abweichungen festzustellen.

Alle Abbildungen zeigen eine frilhe Aufspaltung zweier Hauptgruppen der Abstammung. An diesen
Sachverhalt kénnen Hypothesen Uber verschiedene Haupteinwanderungsstrome (6stlich bzw. westlich
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der Alpen) gekniipft werden. Zu beachten ist jedoch, dal3 alle Verfahren einen unbewurzelten Stamm-
baum erzeugen, so dal3 weder der gemeinsame Vorfahre beider Gruppen noch die Richtung der Ab-
stammung eindeutig identifiziert wird.

Beziiglich der Topologie falen stark unterschiedliche Internodienlangen zwischen den Vorfahren
(Nodien) sowie zwischen den Nodien und OTUs auf. Wahrend erstere al's Ausmal3 wanderungsbeding-
ter Modifikation in der Vorfahrenschaft (kladogenetischer Wandel) verstanden werden kénnen, kdn-
nen zweitere als eher anagenetischer Wandel nach Verbleiben am Standort interpretiert werden. Von
Letzteren sind einige graphisch kaum darstellbar, andere hingegen sehr deutlich. Dies kénnte im Zu-
sammenhang mit regionalen Abzweigungen der Wanderungseinheiten vom Hauptausbreitungsstrom
oder mit lokaler Differenzierung aufgrund spezieller standortlicher Bedingungen und/oder forstge-
schichtlicher EinflUsse stehen. Hinsichtlich der Internodienldngen zwischen den Nodien sind sowohl
Bereiche mit sehr geringen Abstanden als auch mit Uberdurchschnittlich grofzen Absténden festzustel-
len. Geringere Langen der Internodien zeigen eine relativ enge, abstammungsbedingte V erwandtschaft
der verbundenen rezenten OTUs (Populationen) an. Hier kdnnte entweder ein geringer wanderungsbe-
dingter, kladogenetischer Wandel (z.B. infolge geringer adaptiver Herausforderungen; ,Go"-
Verhalten) oder auch Hybridisierung infolge des Zusammentreffens verschiedener Ausbreitungsstro-
me urséchlich sein. GrofRere Internodienldngen und damit eine relativ weitere V erwandtschaft kbnnen
durch einen stérkeren kladogenetischen Wandel bedingt sein, z.B. infolge hoherer adaptiver Anforde-
rungen (, Stop“-Verhaten) oder der Aufspaltung von Ausbreitungsstromen. Hierbei mufd methodisch
auch die unterschiedliche geographische Verteilung der Dichte der Versuchsbesténde in Betracht ge-
zogen werden.

Hinsichtlich des Aspektes der raumlichen Anordnung der Populationen in der Phylogenie zeigen sich
zum Teil Kompatibilitdten mit der tatsachlichen regionalen Lage der rezenten Populationen und auch
im Hinblick auf die palynologisch nahegel egte Haupt-Einwanderungsrichtung. Alle angewandten Ver-
fahren weisen tendenziell zwei Abstammungsgruppen auf: eine eher siidéstliche und eine tberwiegend
(slid-)westliche Gruppierung. Dies gilt z.B. fir die Gruppierung der bayrischen Populationen Siegen-
burg, Siegsdorf, Fissen und Zwiesel, wobei diese Region paynologisch as Haupt-
Einwanderungspforte (Ostalpen-Weg) betrachtet wird. Eine weitere, relativ konsistente Abstam-
mungsgruppe bilden die rheinland-pfélzischen Populationen, die wiederum von den weiter ndrdlich
gelegenen nordrhein-westfélischen (Glindfeld, Obereimer) Populationen sowie einer niederséchsi-
schen Population (Neuhaus2) getrennt werden. Inwieweit die Abstammungsverhéltnisse westlicher
Populationen durch einen moglichen Wanderungsstrom Uber die Schweiz bzw. Frankreich (Westal-
penweg) beeinfluft werden, kann noch nicht abschlief3end geklé&rt werden. Hinsichtlich der Untersu-
chundsbesténde Behlendorf und Steinhorst ist aufféallig, daf? lediglich die Population Steinhorst konsi-
stent gruppiert wird. Weitere AusreifRer gegentiber dem allgemeinen Trend (vgl. z.B. Marquartstein,
Bayern = MarquartBY) legen forstgeschichtliche Einflisse in Form kinstlicher Bestandesbegriindung
mit nicht autochthonem Pflanz-/Saatgut nahe, wobel die verwandtschaftliche Nahe Hinweise auf den
maoglichen Ursprung dieses Materials geben kann.

In einem weiteren Schritt wurde untersucht, inwieweit sich die raumlichen Ubereinstimmungen nach
geographischer und phylogenetischer Position auch unter Einbezug einer breiteren Merkmalshasis
reproduzieren lassen. Hierzu wurden 7 Populationen ausgewahlt und auf der Grundlage der Gen-
bestands-Abstéande (LAP-A, IDH-A, 6PGDH-A, PGM-A, GOT-B, PGI-B, SKDH-A; Distanzmal3 dy
GREGORIUS 1974) untersucht (vgl. Abbildung 15).
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Abb. 15: Phylogeographie der Buche in Deutschland (7 Populationen) nach FITCH & MARGOLIASH
(1967), Neighbor-joining (SAITOU & NEI 1987) sowie Distance-Wagner-Methode (FARRIS
1972; SWOFFORD 1981). Untersuchtes Merkmal: Genbestandsdistanzen (LAP-A, IDH-A,
6PGDH-A, PGM-A, GOT-B, PGI-B, SKDH-A; Distanzmal do, GREGORIUS 1974).

Die aus den Verfahren resultierenden Stammbaume nach FITCH & MARGOLIASH und Neighbor-
joining weisen eine identische Topologie auf. Die bayrischen Populationen Siegenburg und Siegsdorf
sind am néchsten verwandt mit dem allen Populationen gemeinsamen Vorfahren. Konsistent erscheint
auch die Anordnung der rheinland-pfélzischen Populationen, die wiederum naher verwandt sind mit
dem gemeinsamen Vorfahren as die niedersdchsische Population. Die bayrische Population Mar-
quartstein weist - wie schon bei den lediglich auf den Genort IDH-A gestltzten Rekonstruktionen -
wiederum eine deutliche Abweichung zwischen geographischer und phylogenetischer Position auf
(auch im Fall des Distanz-Wagner-Stammbaums). Der Verdacht einer (historischen) Verfrachtung
dieser Population wird also erhértet, wobei die Verwandtschaft mit der niedersichsischen Population
(Neuhaus) einen Hinweis auf eine mdgliche Ursprungsregion gibt. Abbildung 16 zeigt diesen Sach-
verhalt unter Berticksichtigung der phylogenetischen Beziehungen und geographischen Position der
Populationen.
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Abb. 16: Konsistenz und Abweichung zwischen geographischer und phylogenetischer Position am Beispiel von 6 deutschen Buchenpopulationen (auf der Grundla-
ge von Genbestandsdistanzen an 7 Genloci nach FITCH & MARGLIASH 1967; Datenquelle vgl. Text). Inkompatible Anordnungen (hier die bayrische Po-
pulation Marquartstein) legen forsthistorische Verfrachtungsereignisse und damit Stérungen der Autochthonie nahe.
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Der Verdacht, daf3 die bayrische Buchenpopulation Marquartstein nicht autochthon sein kénnte, wurde
inzwischen durch die bayrischen Landesforstverwaltung bekréftigt (KONNERT, pers. Mitt.). Damit
konnte sich die angewendete Methodik generell zur Klérung von Fragen der Autochthonie empfehlen

(vgl. Kap. 4.6).

Weiterhin wurde geprift, inwieweit Verfahren merkmal sbasierter Klassen phylogenetischer Methoden
(vgl. SUDHAUS & REHFELD 1992) im Untersuchungszussmmenhang anwendbar sind. Derartige
Verfahren basieren im Unterschied zu distanzbasierten Verfahren auf der An- oder Abwesenheit quali-
tativer Merkmale und werden in die Klassen der maximalen Sparsamkeit (parsimony) bzw. Kompati-
bilitdt (compatibility) unterteilt. Da im Untersuchungszusammenhang im Fall der verwendeten deut-
schen Buchenpopul ationen keine geeigneten qualitativen Merkmale (etwa unterschiedliche bzw. priva
te Isoenzym-Allele) vorlagen, wurde ein derartiges Merkmal ersatzweise konstruiert. Ausgehend von
dem jeweliligen arithmetischen Mittelwert der Allele mit der héchsten Varianz an mehreren, einbezo-
genen Genorten wurde gepriift, ob das Merkmal durch Uberschreiten dieses Mittelwertes vorliegt (0, 1
Kodierung). Die Ergebnisse (Abb. 23 sowie eine kurze Beschreibung der Verfahren) sind in Anhang 4
dargestellt. Zusammenfassend kann festgestellt werden, dal3 die Anwendung beider Verfahren jeweils
drei optimale, jedoch topologisch unterschiedliche Phylogenien erbrachte. Auf der Grundlage des
verwendeten Merkmals fihrte die Anwendung merkmalshasierter Verfahren also zu keiner eindeuti-
gen Losung.

4.3.2 Systemanalytische Eigenschaften einiger Klassen phylogenetischer Rekon-
struktionsverfahren

Phylogenetische Rekonstruktionen sind aus systemanalytischer Sicht nur dann sinnvoll, wenn sie zu
prifbaren Hypothesen und Schéatzungen fuhren. Hierbei bilden induzierte Annahmen Uber die Art der
phylogenetischen Beziehungen die in Modellform zu préazisierende Hypothese, und die einzelnen Be-
ziehungen sind Gegenstand der Schétzung. Die unterschiedlichen Rekonstruktionsverfahren kénnen
as Algorithmen verstanden werden, welche der Modellkalibrierung dienen. Geméal3 den Modellvorga
ben und den aktuellen Beobachtungen bestimmen sie die freien Parameterwerte. Ihr eigentliches Ziel
sollte daher eine Minimierung der Diskrepanz zwischen aktuellen und modellierten Beobachtungen im
Rahmen der zulassigen freien Modellparameter sein. Nur unter dieser Voraussetzung wére ein Test
des phylogenetischen Modelles méglich. Die Rekonstruktion selbst stellt sich systemanalytisch als
eine Schatzung der Phylogenie dar.

Phyletische Additivitat in distanzbasierten Rekonstruktionsverfahren

Im Zentrum distanzbasierter phylogenetischer Modellierung steht hier das Prinzip der phyletischen
Additivitét in dichotomen Verzweigungen unter Abwesenheit von Reversion, Homoplasie und Hybri-
disierung. Freie Parameter dieses Modells sind die von der Anzahl beriicksichtigter OTUs abhangi-
gen moglichen Topologien und die Internodienléangen. Die phyletischen Distanzen zwischen den O-
TUs konnen durch Vorgabe phéanetischer Distanzen als aktuelle Beobachtungen modelliert werden
(definierte Modell-Szenarien). Abweichungen zwischen aktuellen und modellierten Beobachtungen
muissen durch Diskrepanzmal3e (Unterschied zwischen phyletischen und phanetischen Distanzen; z.B.
Mal3 nach Fitch & Margoliash) quantifiziert werden. Die Vielzahl von Rekonstruktionsverfahren die-
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nen dann als unterschiedliche Algorithmen der Modellkalibrierung (Bestimmung der freien Parame-
terwerte) mit dem Ziel, die Diskrepanz zwischen den aktuellen und modellierten Beobachtungen zu
minimieren.

Unabhangig von den jeweils verwandten Rekonstruktionsverfahren kann grundsétzlich jedes vorlie-
gende Phylogramm (Topol ogie und Internodienléangen eines Stammbaums) durch Vergleich der phyle-
tischen mit den phénetischen OTU-Distanzen auf Ubereinstimmung mit dem Modell der phyletischen
Additivitét geprift werden. Die Falsifikation des Modells auf der Grundlage der graduellen Abwei-
chung phyletischer und phénetischer Distanzen ist alerdings lediglich mit eéinem solchen Rekonstruk-
tionsverfahren moglich, welches eine mogliche, phyletisch additive Rekonstruktion auch stets reali-
siert. Ein erster Uberblick auf theoretische Herleitungen vorliegender Rekonstruktionsmethoden legt
den Schlu® nahe, dal3 diese systemanalytisch erforderliche Eigenschaft - i.d.R. aufgrund fehlender
M odellspezifikationen - nicht durchgangig nachweisbar ist.

Die systemanalytischen Eigenschaften weiterer Klassen phylogenetischer Rekonstruktionsverfahren
(distanzbasierte Rekonstruktionsverfahren ohne Modellspezifikation; Verfahren der sparsamsten Re-
konstruktion, parsimony; Enkapsis, compatibility) sind in Anhang 4 dargestellt.

Die verbleibende Unsicherheit der phylogenetischen Verfahren aus systemanalytischer Sicht zeigt sich
offensichtlich auch in der Tatsache, dal3 haufig (auch in dieser Arbeit) auf gleiche Datensdtze unter
derselben Fragestellung eine vergleichende Anwendung meherer phylogenetischer Methoden, die in
grolere Programmpacketen bereitgestellt werden, realisiert wird. Dabei ist aus systemanalytischer
Sicht insbesondere unbefriedigend, dal3 nicht wenige Autoren die Vertrauenswirdigkeit des Ender-
gebnisses nach dem consensus tree-Verfahren (SWOFFORD et al. 1996) aus den Einzelergebnissen
postulieren. Nach den in dieser Arbeit angestellten, grundsétzlichen Uberlegungen zur phylogeneti-
schen Rekonstruktion erscheint aus systemanalytischer Sicht nur ein solches Verfahren letztlich sinn-
voll, das die enkaptische Zerlegung einer Menge von OTUs auf der Basis der elementaren phylogene-
tischen Beziehung, der Verwandtschaftsbeziehung zwischen jeweils drei OTUS, erlaubt. Die Entwick-
lung eines solchen phylogenetischen Rekonstruktionsverfahrens ist dringend zu empfehlen.

4.4 Gefahrenpotential des Verlustes genetischer Variation durch forstliche
Auswahlvorgénge (Betriebsarten und -formen, Pflegemalinahmen)

Im forstgeschichtlichen Rahmen hat der Mensch in den Wéldern stets eine zielorientierte Hol znutzung
verfolgt. In Abhéngigkeit der jeweiligen sozio-6konomischen und technischen Bedingungen erfolgte
die Auswahl der zu nutzenden Béume nach unterschiedlichen Zielmerkmalen (z. B. Fertilitét, Quali-
tat). Dies rechtfertigt eine Auseinandersetzung mit moglichen genetischen Folgen dieser forstlichen
Auswahlvorgange.

4.4.1 Positive und negative phanotypische Selektion: Differentielle Entnahme nach
Zielmerkmalen

Forstwirtschaftliche, bestandesbezogene Maldnahmen als kiinstliche, phénotypisch gerichtete Viabili-
tatsselektion auf die vorhandenen genotypischen Strukturen (vgl. RAJORA 1999) gehen prinzipiell
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mit positiver und/oder negativer selektierender Wirkung auf Waldbaum-Populationen einher. Der
Bezug auf die Eigenschaften einer solchen Selektion (, positiv und , negativ*) ergibt sich im Hinblick
auf die forstwirtschaftlich angestrebten Zielmerkmale (v. a. Parameter der Wiichsigkeit und Stamm-
qualitat).

Positive Selektion: Entnahme ungeeigneter (nicht dem Zielmerkmal entsprechender) Typen; sie be-
dingt eine relative Zunahme der geeigneten Typen.

Negative Selektion: Entnahme der geeigneten Typen mit der Folge einer relativen Abnahme geeigne-
ter Typen.

Die verschiedenen Formen der ,,Vornutzung® (Pflegemal3nahmen wie Lauterung, Durchforstung) stel-
len regelmaiig positive Selektionsvorgange dar. Die eigentlich angestrebte Nutzung der Trager von
Zielmerkmalen (Endnutzung, Zielstérkennutzung) bedeutet dagegen eine negative Selektion.
Voraussetzung dauerhafter evolutiondrer Auswirkung dieser Selektionsformen ist die genealogische
Kontinuitét der behandelten Bestande (wiederholte Generationen der Population bzw. des Bestandes
infolge Naturverjingung sowie Saat/Pflanzung aus bestandeseigenem Vermehrungsgut). Das poten-
tielle Ausmal? evolutiondrer Auswirkungen ergibt sich gemal3 dem Umfang, in welchem die Individu-
en bis zum Zeitpunkt ihrer Selektion (Entnahme) zur Nachkommenschaft der Population beigetragen
haben. Die Bedeutung der Heritabilitdt der Zielmerkmale und deren Vererbungsmodus werden in Kap.
4.4.4 aufgegriffen.

Der Fortbestand der genetischen Information des geeigneten Typs ist in einer Population im allge-

meinen dann nicht gefahrdet, wenn

1. das Ausmal? positiver Selektion dasjenige negativer Selektion Uberschreitet, und

2. bis zur Nutzung (Entnahme) des geeigneten Typs dieser ausreichend reproduziert (Bewahrung
ausreichender Représentanz der gesamten genetischen Variation in der Population).

Da beide Selektionsformen (im Laufe des Bestandeslebens) immer gemeinsam zur Anwendung kom-

men, darf ihr Ausmal? in der Summe gewisse Grenzwerte nicht Uberschreiten, um einer zu starken

Reduktion der zukinftig reproduktionseffektiven Popul ationsgrofie vorzubeugen.

Diese Sichtweise legt nahe, Auswirkungen forstlicher (selektiver) Malnahmen auf die genetische Va-

riation beurteilen zu kénnen durch:

1. das Verhdltnis zwischen positiver und negativer Selektion (Anzahl entnommener Individuen sowie
deren reproduktivem Erfolg) sowie

2. die Auswirkungen auf die reproduktionseffektive Populationsgrofie.

4.4.2 Betriebsarten und -formen

Betriebsart Hochwald
Zielmerkmale: Qualitat, Wichsigkeit (Vitalitat), (Stabilitat, Abstand).

a) Schlagweiser Hochwald mit Naturverjingung (z.B. Schirmschlag)
Vornutzung durch Entnahme der nicht zielgeméalien Bestandesmitglieder (positive Selektion).
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Selektionsform in der Endnutzungs- und V erjiingungsphase: Die verbliebenen Bestandesmitglieder
konnen einer negativen Selektion dadurch unterliegen, dai die den Zielmerkmalen besonders ent-
sprechenden Mitglieder als erste entnommen werden und damit die Gefahr besteht, dai diese den
geringsten Beitrag zur Verjingung liefern. Die zuletzt entnommenen Mitglieder des Altbestandes
wirden auf diese Weise einen Uberproportionalen Anteil an der Verjingung stellen. Fur diesen As-
pekt |&3t sich eine historische Trendverschiebung feststellen, indem v.a. durch die Anwendung der
Zielstarkennutzung (Element des Plenterwaldes) in Waldern mit altersklassenweisem Aufbau (also
ohne plenterwaldtypische Bestandesstrukturen) im Waldbau zunehmend Bedeutung gewinnt.
Daneben wird die fur die aufeinanderfolgenden Jahre der Verjiingung mal3geblichen reprodukti-
onseffektiven PopulationsgréRe schrittweise verringert (Altersklassen raumlich getrennt). Verjin-
gung auf nicht zur Endnutzung vorgesehenen Fl&chen bleibt im Rahmen der weiteren Bestandesbe-
handlung i.d.R. unberiicksichtigt.

Die potentielle reproduktionseffektive Populationsgrofe kann dartber hinaus durch Mangel an
Vertikal-Strukturen (Einschichtigkeit) und weitsténdige Bestandesbehandlung (geringe Stamm-
zahlhaltung) weiter abgesenkt werden. Beteiligt an der Reproduktion ist bei Gleichaltrigkeit ledig-
lich ein einziges selektives Stadium (ontogenetische Phase).

b) Plenterwald
Das Ausmald positiver Selektion ist abhéngig von der Bestandesstruktur (Plenter-Gleichgewicht).
Negative Selektion erfolgt im Rahmen der Zielstérkennutzung. Eine ausreichende Verjiingung vor
Entnahme der geeigneten Typen ist aufgrund variierender Bestandesstrukturen wahrscheinlicher als
bei altersklassenweisen Bestandesstrukturen.
Uber die Jahre bleibt die reproduktionseffektive Popul ationsgréRe aufgrund tiberlappender Genera-
tionen (zeit-raumliche Einheit der Alterklassen) annghernd gleich.

Betriebsart Niederwald
Besondere Zielmerkmal e: Ausschlagfahigkeit, Schnellwiichsigkeit.
Selektionsform: Ausschliefdlich positive Selektion (Ersatz/Verdrangung nicht ausreichend aus-
schlagfahiger und/oder langsamwiichsiger Individuen). Sofern das Reproduktionsalter nicht er-
reicht wird, ohne evolutiondre Konsegquenzen (vegetative Verjlingung bei Umtriebszeiten von 10
bis max. 30 Jahren).
Besonderer Aspekt der genealogischen Kontinuitét: Dauerhafter Erhalt (, Einfrieren®) genotypi-
scher Strukturen durch vegetative Verjingung.

Betriebsart Mittelwald

Besondere Zielmerkmale: a) Hauschicht: vgl. Niederwald; b) Oberholz (aus Stockausschlag, Pflan-
zung oder Naturverjingung): Mastertrag (Fruktifikation, Kronenform).

Selektionsform: Zur Hauschicht vgl. Niederwald (Ersatz aus Naturverjingung des Oberholzes);
Oberholz: Unter dem Vorrang der Mastnutzung gegeniiber Holzerzeugung Uberwiegt positive Se-
lektion (geringe Bestandesdichte fur Kronenaushildung erforderlich; Absenken der intraspezifi-
schen Konkurrenz); Zielmerkmal positiv korreliert mit der Wahrscheinlicheit fur reproduktiven Er-
folg (Reproduktionsanteil).

Reproduktionseffektive Populationsgroiie (N.): Sofern Individuen aus der Hauschicht nicht an der
Reproduktion beteiligt sind, ist N, gegentber dem Schlagweisen Hochwald abgesenkt
(systemimmanente, geringe Bestandesdichte im Oberholz), alerdings sind infolge der
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manente, geringe Bestandesdichte im Oberholz), allerdings sind infolge der Ungleichaltrigkeit des
Oberhol zes (Uberlappende Generationen) verschiedene selektive Stadien beteiligt.

4.4.3 Forstliche Auswahl in der Bestandespflege (Lauterung, Durchforstung)

Innerhalb der Bestandesentwicklung im Vorfeld der Verjingung werden die Eigenschaften der
verbleibenden Baume durch die Konkurrenzsituation in Jungbestandsphasen und durch die Durch-
forstungsweise bestimmt.

Die weitgehende Einschichtigkeit (Gleichaltrigkeit) des Jungwuchses im schlagweisen Hochwald
fuhrt zu starker intraspezifischer Konkurrenz mit der Folge einer Selektion auf beschleunigten Ho-
henwuchs. Letzteres ist ein forstliches Zielmerkmal, welches alerdings durch die Schaffung ein-
schichtiger Bestéande allein noch nicht Gegenstand positiver oder negativer Selektion ist. Erst wenn die
Forderung des Hohenwachstums unterschiedlich ausfallen sollte, konnen natirliche oder kinstliche
Bestandesabgange selektiv stattfinden. Diese Abgange bestehen Gberwiegend aus im Wachstum zu-
riickgebliebenen Individuen, so dal3 die damit einhergehende Selektion als positiv einzustufen ist. In
Mischbesténden droht bei fehlender zeitlicher und/oder raumlicher Verteilung der Verjiingung infolge
interspezifischer Konkurrenz zwischen den beteiligten Baumarten Entmischung.

Pflegeeingriffe (Lauterungen und Durchforstungen) dienen der gezielten Reduktion der Populations-
grofie, der Auswahl und Férderung derjenigen Kollektive von Bestandesmitgliedern, die dem Zieltyp
besonders entsprechen (dies fihrt zu dem in der Verjingungsphase verbliebenen Genbestand auf Be-
standesebene) und der Steuerung der vertikalen und horizontalen Bestandesstrukturen (u.a. Dichte,
Mischung, soziologische Differenzierung).

Die in jungen Bestandesaltern angewendeten schematischen Pflegeverfahren (Reihenentnahmen)
stellen lediglich selektionsneutrale Reduktionen der Bestandesdichten dar.

Merkmal selektiver Pflegeeingriffe ist dagegen eine gerichtete Entnahme von Bestandesmitgliedern
nach ihren individuellen Eigenschaften. Im Laufe der Bestandespflege wird dasjenige Kollektiv von
Bestandesmitgliedern ausgewahlt, das dem Zieltyp besonders entspricht. Dieses ausgewdahite Kollektiv
stellt in der Folge bei der Bestandesverjlingung den verbliebenen Genbestand auf Bestandesebene dar.
Grundsatzlich wirken derartige Pflegeeingriffe alskiinstliche, phanotypisch gerichtete Viabilitatsselek-
tion auf die vorhandenen genotypischen Strukturen in dem Mal%, in dem diese Merkmale genetisch
kontrolliert werden (Heritabilitét). Darlber hinaus wird der nattrlich ablaufende Selektionsprozef3
insbesondere dann modifiziert, wenn die Zielmerkmale Vitalitdt und Qualitét der jeweils verbleiben-
den Individuen negativ korrelieren (,, Protzenaushieb®).

Pflegeeingriffe stellen Malinahmen der positiven Selektion dar. Die Starke dieser positiven Selektion

bis zur Bestandesverjiingung wird im Rahmen des Durchforstungsregimes unterschiedlich gestaltet.
Starke positive Selektion: Konsequente Negativauswahl (d.h. dem Zieltyp, v.a in der Hohen-
wuchsleistung bzw. bestandessoziol ogischen Stellung und Stammqualitét, nicht entsprechende In-
dividuen). Dies ist insbesondere bei der starken Niederdurchforstung, die auch zur Ausbildung
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einschichtiger Bestande fuhrt, sowie bei Pflegeregimen mit friiher Festlegung der Z-Baume der
Fall.

Eingeschrankte positive Selektion: Infolge der Beschrankung auf die Entnahme von Individuen
in der herrschenden Bestandesschicht bei der Hochdurchforstung. Durch die angestrebte Aushil-
dung eines Zwischen- und Unterstandes (Vertikal struktur) bleiben hier insbesondere wuchsunterle-
gene Individuen (Ianger) erhalten. Dasselbe gilt auch fir Pflegeregime mit beschrénkter Intensitét
(Durchforstungsstérke), die das Z-Baum-Anwarter-Prinzip verfolgen.

4.4.4 Gerichtete oder stabilisierende Selektion?

Voraussetzung fur direkte genetische Auswirkung selektiver, forstlicher Eingriffe ist, dald die Variati-
on der selektierten Zielmerkmale genetisch kontrolliert ist (Heritabilitét).

Dann bestimmt der Vererbungsmodus (der Weitergabe- und Genwirkungsmodus des Merkmals) dar-
Uber, ob die Selektion gerichtet oder stabilisierend wirkt.

Gerichtete Selektion eines Zielmerkmals. Die angestrebte Ausprégung des Merkmals (Zieltyp) wird
Uberwiegend bedingt durch homozygote Besetzung der beteiligten Genloci. Folge: Verlust der geneti-
schen Polymorphismen an den beteiligten Loci und Verringerung der Merkmalsvariation im Laufe der
Generationen.

Stabilisierende Selektion bei Uberwiegend heterozygoter Besetzung der den Zieltyp bestimmenden
Genloci hat dagegen eine dauerhafte Erhaltung der genetischen Polymorphismen als auch der Merk-
mal svariation zur Folge.

4.5 Wild und Jagd — 6kosystemare Zusammenhénge
4.5.1 Problemstellung

Der Waldvegetation kommt funktionell die Primérproduktion im Waldokosystem zu. Es stellt sich die
Frage, wozu darliber hinaus Pflanzenfresser (Herbivore) und deren Rauber (fleischfressende Pradato-
ren, Carnivore) im System bendtigt werden bzw. welche unverzichtbaren Funktionen ihnen zukom-
men. Welche dkosystemare Rolle spielt die Jagd durch den Menschen, und welche Einfliisse hat sie
historisch entfaltet (vgl. Anhang 1)?

4.5.2 Okosystemare Selbstregulation der Stetigkeit von Nahrstoffkreislaufen durch
obligatorische Abhangigkeiten der funktionellen Ebenen

Okosystemar sind Herbivore und Carnivore wesentlich fur die Stabilisierung der Nahrstoffkreislaufe,
deren Stetigkeit die Voraussetzung fir eine dauerhafte Existenz der Primérproduzenten ist. Stérungen
wirken sich in Unstetigkeiten der Nahrstoffkreislaufe aus. Alle Reaktionen, welche das Auftreten sol-
cher Unstetigkeiten verhindern, kénnen als stabilisierend angesehen werden. Die Stabilisierungen
wirken Stérungen entgegen und erhalten letztlich das gesamte System.

Die Funktion der Herbivoren
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Herbivore werden benttigt, um die Stetigkeit der Stoffkreislaufe - unabhéngig von der Geschwindig-
keit dieser Kreislaufe - zu sichern (Ausgleichsfunktion), indem Pflanzen nicht erst nach deren Tod,
sondern bereits zeitlich gestreckt, wahrend der gesamten L ebensspanne anteilig wieder den Stoffkreis-
laufen zugefihrt werden (Stiitzungs- und Pufferfunktion neben den Reduzenten, Makro- und Mikro-
zersetzern, zur Schlieung der Stoffkreidaufe). Anderenfalls wére es grundsétzlich méglich (bei be-
grenztem Nahrstoffangebot), dal? aufgrund des zunehmenden Abbaues des Nahrstoffvorrates und der
Bindung von Nahrstoffen in der |ebenden Pflanzendecke durch die Verzégerung der Nahrstoffriick-
fuhrung Verjlingungsprozesse nicht mehr ablaufen konnen und dies ebenfalls zu Entkopplungen (Un-
stetigkeiten) flhrt. Die Wirkung der Herbivoren besteht also einerseits in der permanenten Ruickfih-
rung der Nahrstoffe in den Nahrstoffvorrat und damit zu einer gleichméfliger verfligbaren Nahrstoff-
basis fur die Priméarproduzenten, andererseits in einer Einschrankung ihrer Vermehrungsmaglichkei-
ten.

Die Funktion der Carnivoren

Grundsitzlich besteht jedoch die Gefahr der Ressourcen-Ubernutzung durch Herbivore. Durch eine
ungeregelte Vermehrung der Herbivoren (UberschieRRen) konnte die Existenz der Priméarproduzenten
gefdhrdet werden. Carnivore - ihrerseits ohne direkte Nutzungsbeziehung zu den Primérproduzenten -
sind in einem rlickgekoppelten Selbstregulationsmechanismus einerseits Kontrolleure der Bestandes-
dichte der Pflanzenfresser, andererseits in ihrem eigenen VVorkommen von deren Popul ationsdynamik
vollsténdig abhéngig. Weitere regulierende Systemelemente, z.B. Hyper-Carnivore, sind fir den Sys-
temerhalt deshalb nicht erforderlich.

Dieses 6kosystemare Selbstregulationssystem ermoglicht im Wege obligatorischer Abhangigkeiten
seiner funktionellen Ebenen letztlich die Stetigkeit der Nahrstoffkreislaufe und sichert damit Gber die
Ruckkopplungsmechanismen die Existenz von Priméarproduzenten, Herbivoren und Carnivoren in Zeit
und Raum.

4.5.3 Anthropogene Storung der waldokosystemaren Selbstregulation

Das Selbstregulationssystem von Waldokosystemen wurde jedoch anthropogen stark gestort. Die Be-
jagung und letztlich Ausrottung der obligaten, carnivoren Prédatoren der Pflanzenfresser Reh- und
Rotwild (Wolf, Luchs, Bér) fuhrte im Verbund mit anderen Einfluf¥faktoren (z.B. Randlinienvermeh-
rung in Landschaft, jagdliche Hege) zur Ubervermehrung dieser Pflanzenfresser (OTTO 1994). Damit
wurde der systemimmanente, selbstregulatorische Mechanismus durch Ausschaltung einer funktionel-
len Ebene stark modifiziert. Die Ubervermehrung (vgl. Anhang 1) filhrte zu einem verstérkten Ver-
bidruck auf die Primérproduzenten, deren Zusammensetzung und Regeneration bis heute gestort
wird.

4.6 Autochthonie: Begriff und populationsgenetische Implikationen

In forsthistorischem Kontext kam es bereits ab dem 14./15. Jh. zu einem ausgedehnten Saat- und
Pflanzguthandel und -transport, insbesondere im Zusammenhang mit der Begriindung von Nadelholz-
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bestanden, so dal3 viele der heutigen Waldbaumpopulationen nach anthropogener Verfrachtung ihre
Standorte erst in erster oder zweiter Generation bestocken (z. B. IMMEL 1933, KREM SER 1984; vgl.
Anhang 1). In Anbetracht dieser starken forsthistorischen Einfllisse auf die Verbreitung bzw. Kontinu-
itdt von Waldbaumpopulationen kommt heute dem Begriff der Autochthonie im Waldbau und der
Erhaltung forstlicher Genressourcen grof3e Bedeutung zu (ANONYMUS 1979; BEHM et a. 1997).
Bislang mufdten verlaliche Nachweise der Autochthonie von Waldbaumpopulationen im Rahmen
gezielter, intensiver forsthistorischer Recherchen (vgl. z. B. BURGI 1998, PFULLER & GURTH
1996; SCHAAL 1994) oder auch kombinierter forsthistorisch-pollenanalytische Verfahren (z. B.
KRAL 1991) erfolgen.

Der Begriff der Autochthonie wird im allgemeinen as Bodenstandigkeit (am Standort entstanden)
aufgefaldt. Eine diese Grundauffassung widerspiegelnde Begriffsdefinition, welche die préazise Ablei-
tung popul ationsgenetischer Auswirkungen von Autochthonie ermdglicht, scheint bislang jedoch nicht
formuliert worden zu sein. Von einer solchen operationalen Definition darf erwartet werden, dai3 sie
hilft, die Entwicklung von effizienten Indikatoren der Autochthonie zu erleichtern.

4.6.1 Definition

Autochthonie: Angepaldtheit einer Population an regelmaidig auftretende Umweltbedingungen. Die
Forderung der Regelmédigkeit von Umweltbedingungen ist zumeist nur unter ortlicher Konstanz der
Population erfiillbar.

4.6.2 Erlauterung der Definition

Bodenstandigkeit bezieht sich auf ortliche Besonderheiten, auf welche sich Populationen Uber lange
Zeit eingerichtet haben. Diese Besonderheiten bestehen in den an diesem Ort regelmaldig auftretenden
Umweltbedingungen, denen die Populationen ausgesetzt sind. Zur Regelmaltigkeit zéhlen neben zeit-
lich konstanten oder sich konstant wiederholenden Bedingungen auch chaotisch variierende, solange
sich die Variation in hinreichend engen Grenzen hdlt. Letztendlich &uf3ert sich hierin eine gewisse
Vorhersagbarkeit der Bedingungen.

Diese Vorhersagbarkeit der Umweltbedingungen ist eine entscheidende Voraussetzung fur die Ent-
wicklung von Mechanismen, welche der StreRverringerung und damit einer Verringerung der Beein-
tréchtigung von Lebensfunktionen auf Populationsebene dienen. Angepalitheit ist dann erreicht, wenn
die verbliebene Beeintrachtigung ein unbegrenztes Uberleben der Population unter ihren regelmaRigen
Umweltbedingungen ermdglicht. Je umfangreicher einer Population die Entwicklung von Mechanis-
men der Stref3verringerung gelingt, umso hohere Angepaldtheit an ihre Umweltbedingungen hat sie
erreicht.

4.6.3 Wie kann Autochthonie entstehen?

Anpassung durch Stref3verringerung auf Populationsebene ist nur evolutionér (Uber Generationen)
madglich. Das Erreichen des Ziels der Angepaldtheit kann dann mit der weitgehenden Abwesenheit von
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Stref3 festgestellt werden. Der in diesem Sinne erfolgreiche Proze3 der Anpassung setzt verlafdiche
Zielvorgaben und damit RegelmaRigkeit (also Vorhersagbarkeit) der Umweltbedingungen voraus.
Anpassung an sich unbegrenzt chaotisch verhaltende (und damit véllig unvorhersagbare) Umweltbe-
dingungen ist nicht moglich. Die Rate sich regelméaiig verandernder Umweltfaktoren ist ebenfalls eine
Umweltbedingung. Eine zunehmende Geschwindigkeit der Verdnderung kann namlich zu einem a-
daptiven Nachlauf (adaptive Diskrepanz resultierend aus dem Verhdtnis zwischen der Geschwindig-
keit der Umweltveranderung und der Anpassungsgeschwindigkeit) fihren, der das Erreichen von An-
gepaltheit dauerhaft verhindert (Uberforderung der Anpassungsmechanismen). Als Beispiel hierfiir
kann die global beschleunigte Klimaerwérmung herangezogen werden, die eine gerichtete Verande-
rung bewirkt, welche Dauerstref3 infolge anhaltenden Anpassungsdefizits verursacht (permanenter
adaptiver Nachlauf und damit Verlust der Autochthonie).

4.6.4 Welche Beziehung besteht zwischen Autochthonie und Stabilitat?

Angepaldtheit, also die weitgehende Abwesenheit von Stref3 und der damit verbundenen Beeintréchti-
gungen bestimmter Lebensfunktionen, ist zum einen eine wichtige Bedingung fir die Regenerations-
fahigkeit und damit die Widerstandsfahigkeit gegeniiber Stérungen™. Voraussetzung fiir Regenerati-
onsfahigkeit ist natlirlich die Intaktheit des genetischen Systems. Autochthonie erhéht folglich die Sta-
bilitét von Populationen gegeniiber Stdrungen.

Zum anderen stellt sich die Frage der Bedeutung von Autochthonie fir zukinftig sich Uber reine Sto-
rungen hinaus verandernde Umweltbedingungen. Die hierflr benétigte evolutionéare Anpassungskapa-
zitat?® wirde unter den regelmaRigen Umweltbedingungen als genetische Last (suboptimale Varianten
unter den gegebenen Umweltbedingungen) wirken. Kann also Autochthonie die Fahigkeit erhéhen,
genetische Last zu ertragen und somit die Verfligbarkeit zukiinftig anpassungsrel evanter, genetischer
Information zu sichern? Die Antwort ist offensichtlich positiv, wenn nicht der hdchst unwahrscheinli-
che Fall eintritt, daf3 die als adaptive Last wirkenden Gene zugleich auch das Stref3-Niveau des gene-
tisch unbelasteten Populationsteils drastisch erhthen. Somit erhoht Autochthonie auch die Stabilitét
einer Population gegenlber dauerhaften Verdnderungen der regel mafiigen Umwel tbedingungen.

19 Stoérungen sind auf3enbirtige Einwirkungen auf ein System, die zum einen nur auf den Systemzu-
stand gerichtet sein kdnnen und in diesem Falle die Rickkopplungsmechanismen des Systems nicht
modifizieren. Bei nicht zu starken Stérungen ist deshalb immer eine Rickkehr zum Ausgangszustand
mdglich. Zum anderen kénnen voribergehend wirkende Stérungen auch die Ruckkopplungsmecha-
nismen beeintrachtigen, ohne sie zu modifizieren. Nach Abklingen der Stérung verschwindet die Be-
eintrachtigung. UbermaRige Stérungen konnen allerdings die Riickkopplungsmechanismen und folg-
lich die Systemintegritat zerstoren (Populationsextinktion). Folglich steigt die Angepal3theit an die re-
gelmaRigen Umweltbedingungen in dem Ausmal3, in welchem Stérungen ohne wesentliche Beein-
trachtigung der Systemintegritat stattfinden kénnen.

20 AuRRenbirtige Einwirkungen, welche die Rickkopplungsmechanismen des Systems maodifizieren,
stellen Fremdregulationen dar. Die damit einhergehenden Zustandsveranderungen kdnnen nicht mehr
riickgangig gemacht werden. Fremdregulation (Anderungen in den regelmaRigen Umweltbedingun-
gen) erfordert Anpassungsfahigkeit, um bei modifizierten Riickkopplungsmechanismen die Systemin-
tegritat aufrecht zu erhalten und damit Angepalitheit an die veranderten Einwirkungen zu erreichen.
Anpassungsfahigkeit bzw. Anpassungskapazitat findet sich im Ausgangszustand des Systems sowie
in den von der Modifikation nicht betroffenen Komponenten der Riickkopplungsmechanismen.
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Damit gelangt man schliefdlich zu der Frage, welche Faktoren (Uber die Autochthonie hinaus) die akti-
ve Erhaltung evolutiondrer Anpassungskapazitat gewahrleisten. Hier sind vor allem Metapopulations-
strukturen mit ihren charakteristischen Aufteilungen des Genflusses innerhalb und zwischen Teilpopu-
lationen von entscheidender Bedeutung. Genflufd wird einerseits durch die Ausbreitungsmechanismen
(Emigration) von Populationen ermdglicht. Andererseits zligeln spezielle Mechanismen der Isolation
(begrenzte Migrationsfahigkeit, Asynchronie der Geschlechtsreife, partielle Inkompatibilitdten etc.)
den freien GenfluB. Auf diese Weise entsteht als Teil des genetischen Systems ein balanciertes
GenfluBsystem, welches die Voraussetzungen fir eine |okal e genetisch adaptive Differenzierung unter
hinreichend geringer genetischer Belastung und damit letztlich fiir die Entwicklung von differenzierter
Autochthonie (an unterschiedliche Bedingungen angepalite Popul ationen) schafft.

Differenzierte Autochthonie in Kombination mit einem balancierten Genfluf3system stellt sich nun als
ein wesentlicher Mechanismus fir die Erhaltung evolutiondrer Anpassungskapazitét sowohl in jeder
einzelnen Population als auch in der Metapopulation als Ganzes dar. Dartiber hinaus verringert eine
derart organisierte Metapopul ation das Ausmal’ genetischer Last gegentiber einer einzigen, nicht diffe-
renzierten Population, ohne dadurch evolutionére Anpassungskapazitét el nzubtif3en.

4.6.5 Welche Faktoren fuhren zum Verlust von Autochthonie?

Abbruch der rdumlichen genealogischen Kontinuitét (Extinktion durch Kalamitéaten, Kahlschlag,
interspezifische Konkurrenz u.a.),

kinstliche Bestandesverjiingung (mit nicht autochthonem Saat-/Pflanzmaterial),

Verlust der Angepaltheit im Fall nicht vorhersehbarer Umweltveranderungen (Uberschreiten des
Pufferungsbereichs, gerichtete V eranderungen),

genetische Uberfrachtung (Hybridisierung mit benachbarten nicht autochthonen oder adaptiv diffe-
renzierten Populationen bei nicht ausreichender Inkompatibilitat).

4.6.6 Wie kann Autochthonie festgestellt werden?

Angesichts der elementaren Bedeutung der Autochthonie fir die Stabilitét von Populationen erhélt die
Beurteilung der Autochthonie konkreter Populationen grofie Bedeutung. Aus den Erlauterungen zur
Definition und den Eigenschaften der Autochthonie leiten sich als wesentlich zu beurteilende Aspekte
(i) die Regelméfigkeit der Umweltbedingungen, (ii) die Dauer ihrer Wirkung und (iii) das erreichte
Ausmald an Angepaldtheit (bzw. Stref¥reiheit) ab. In vollem Umfange ist natlirlich keiner dieser As-
pekte zu beurteilen. Allerdings lassen sich die notwendigen populationsgenetischen Folgen von Au-
tochthonie kennzeichnen und zur Beurteilung heranziehen.

Der dritte Aspekt der Bodenstandigkeit - der jaimmer von den beiden anderen Aspekten abhangt - ist
besonders stark von dem Ausmal’ der Abstimmung der anpassungsrel evanten Merkmale aufeinander
gepragt. Die hierflr notwendige genomische Reorganisation kann unterschiedliche Zeitrdume erfor-
dern. Unter regelméiBigen Umweltbedingungen kann jedoch zumindest davon ausgegangen werden,
dal3 das Mal3 der Abstimmung - und damit die Angepaldtheit - kontinuierlich mit der Zeit zunimmt.
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Entsprechend darf die Heraushildung charakteristischer genomischer Assoziationen (ZIEHE 1998)
erwartet werden, die sich in der Zeit nur noch unwesentlich verandern. Zur Uberpriifung konnen Mul-
tilocus-Untersuchungen mit speziellen Assoziationsmal3en (GREGORIUS 1998b) in aufeinanderfol-
genden Generationen oder auch ontogenetischen Phasen (Altbestand-Saatgut-Samling-Keimling-
Jungwuchs) eingesetzt werden. Solche Charakteristika der genomischen Assoziation bieten sich also
alsstrukturelle genetische Indikatoren fir Autochthonie an.

Die Beurteilung des zweiten Aspektes der Bodenstandigkeit, welche vor allem die flr Anpassungspro-
zesse an regelmaitige Umweltbedingungen verfligbare Zeit betrifft, mufd sich mit der Rekonstruktion
des Zeitpunktes befassen, zu welchem die Population begriindet wurde. Abgesehen von rezenten Be-
grundungen (fur die Autochthonie ohnehin nicht vorliegen kann) sind absolute Zeitangaben, etwa an-
hand geeigneter Fossilien, kaum jemals moglich. Datierungsversuche sind daher vornehmlich auf rela-
tive Angaben beschrankt, welche sich aus dem Vergleich zwischen Populationen ergeben. Die Fest-
stellung eines grofleren Alters einer Population im Vergleich zu einer anderen ist wiederum nur sinn-
voll, wenn sich zwischen den Populationen Abstammungsverhéltnisse rekonstruieren lassen. Hier
kann auf die Prinzipien der phylogenetischen Rekonstruktion mit einer reichen Palette von Verfahren
zurlUckgegriffen werden (vgl. Kap. 4.3 und Anhang 4).

Dabel steht in Mitteleuropa die postglaziale Riickwanderungsgeschichte der Waldbaumarten im Vor-
dergrund, da die Wiederbesiedlung als primére Referenz der Autochthonie in Zeit und Raum herange-
zogen werden muf3. Der Bezug zur phylogenetischen Rekonstruktion wird deutlich, wenn die postgla
ziale Rickwanderung als eine in Zeit und Raum genealogisch kontinuierliche Abfolge von sich ver-
zweigenden Populationen betrachtet wird. Vergleiche der geographischen Lage von Populationen mit
ihren Positionen innerhalb der rekonstruierten Abstammungsverhdtnisse (im Phylogramm, Zugeh-
rigkeit zu monophyletischen Gruppen) kénnen sowohl relative Ausmalie als auch Stérungen der Au-
tochthonie offenlegen. Hierdurch werden also historisch genetische Indikatoren der Autochthonie
verfugbar (vgl. Kap. 4.3).

Mit der Analyse von Charakteristika der genomischen Assoziation und der phylogenetischen Rekon-
struktion stehen damit zumindest zwei effiziente popul ationsgenetische Werkzeuge fir die Beurteilung
der Autochthonie zur Verfligung.

4.7 Ausbreitung von Waldbaumarten und Stabilitat von Waldbkosystemen

4.7.1 Einflisse auf Ausbreitung in der Wald- und Forstgeschichte

Im Hinblick auf die Ableitung von Handlungsempfehlungen fir die Steuerung von Waldokosystemen
in Anbetracht prognostizierter Klimaanderungen (LINDNER 1999) kommt der Frage, inwieweit
Gleichgewichtszustande zwischen der Vegetation und dem Klima postuliert werden kénnen, grof3e
Bedeutung zu.

Pal &obotanische Untersuchungen im mitteleuropaischen Raum ermdglichen die Darstellung des Vor-
dringens (Mengenzunahme) bzw. Riickzugs (Ausdinnens) einzelner Taxa (vgl. Abbildung 17), wabel
eine erhebliche raum-zeitliche Dynamik der Geholzvergesellschaftung deutlich wird. Nach GLIEME-
ROTH (1995) muR ab dem Neolithikum von einem zunehmenden, Uberlagernden menschlichen
Einfluf auf diese Veranderungen ausgegangen werden.
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Abb. 17: Grundziige der Arealveréanderungen wichtiger Gehdlzsippen im Spat- und Postglazial (aus:
FRENZEL & GLIEMEROTH 1995).

FRENZEL & GLIEMERQOTH (1995) vergleichen den Beginn des Auftretens kontinuierlicher Pollen-
Nachweise von Baumgattungen an tber 700 mitteleuropdischen Lokalitdten mit wichtigen globalen
und regionalen Klimaschwankungen. Die Autoren kommen zu dem Schluf3, dai es , keine klaren Be-
ziehungen zwischen der Geschwindigkeit und Art der Ausbreitung einzelner Geholztaxa und dem
Klima wahrend des Holozéns gegeben hat“. Die Autoren kdnnen nachweisen, dai die Ubergange von
einem vorherrschenden Vegetationstyp zum néchsten offenbar viele Jahrhunderte bis mehr als ein
Jahrtausend beanspruchten. Dieses Ergebnis deuten die Autoren im Sinne einer (sehr) eingeschrankten
Bedeutung des Klimas fir Veranderungen der Vegetation, deren Wirkung durch (nicht weiter ausge-
fuhrte) Regelmechanismen der Vegetation stark verzogert wurden. Dies legt den Schlul? nahe, dal3
Aufbau und Verbreitung der grofReren, flachendeckenden Waldvegetationstypen im Holozén v.a. von
systeminternen Okologisch-genetischen Bestimmungsgrinden, Einwanderungs- bzw. Ausbreitungs
maoglichkeiten, Einwanderungszeiten und Lage der kaltzeitlichen Refugien starker abhangig waren als
vom Klima und seinen Verdnderungen. Nach den in Abbildung 17 dargestellten pal&obotanischen
Befunden zeigt sich zudem, dal3 die Verbreitung der meisten européai schen Baumgattungen seit mehre-
ren Jahrtausenden ricklaufig ist und sich lediglich Fichte (Picea) und Buche (Fagus) weiterhin in
Ausbreitung befinden.

Tabelle 14 zeigt fur die wichtigsten Vertreter von Baumgattungen eine Auswahl 6kologischer Fakto-
ren, die im Rahmen der Einwanderungs- bzw. Ausbreitungsgeschichte von Bedeutung sind. Wesentli-
che Bestimmungsgrinde fir das auttkol ogische Ausbreitungsvermdogen dirften u. a. das BlUhreifeal -
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ter, Hochstalter, Verbreitungsvektoren von Pollen und Diasporen sowie die Standortanspriiche darstel-
len. Fir die telokratischen Baumgattungen (Abies, Picea, Fagus, Carpinus) kommt LANG (1994) auf
dieser Grundlage zu dem Schluf3, dal? die Ursache ihrer nacheiszeitlichen Verbreitung - im Unter-
schied zur stérkeren Klimasteuerung bel den proto- und auch mesokratischen Baumgattungen - vor-
rangig ihre Ausbreitungsokologie ist. Im Fall der Buche als telokratischer Baumart wird somit deut-
lich, dai3

die Dauer zwischen der Einwanderung und der Durchsetzung (Massenausbreitung) an vielen
Standorten besonders hoch ist,

die rekonstruierte geringe Wanderungsgeschwindigkeit erhebliche Verzégerungen gegentiber den
klimatisch mdglichen Grenzen verursachte sowie

die Ausbreitung durch die Mitwirkung des Menschen (Samentransport, Auflichten von Waldern) -
wie vermutlich auch im Fall anderer Baumarten mit genief3baren, groReren Samen - offenbar stark
unterstiitzt wurde (FRENZEL, 1987; FRENZEL, 1993).

Abb. 18 stellt die ausbreitungsrelevanten anthropogenen Eingriffe in forsthistorischem Kontext (bis
zum 18. Jahrhundert) dar. Nach BONN & POSCHLOD (1998) ist davon auszugehen, dai3 die Vielfalt
der Waldnutzungen bis zur Einfihrung der geregelten, modernen Forstwirtschaft Uberwiegend guinsti-
ge Bedingungen fir die Ausbreitung aller Waldpflanzentypen bot. Die Durchsetzung der planmafiigen
Forstwirtschaft - verbunden mit zunehmend reiner Hochwal dwirtschaft in altersklassenweisen Bestén-
den, kinstlicher Bestandesbegriindung oder gesteuerter Naturverjiingung und Ausweitung von stand-
ortsfremden Fichten- und Kiefernwalder auf Uber 50 % der Waldflache (ELLENBERG 1986; MAN-
TEL 1990) - fuhrte zu einer starken Beeintrachtigung der natrlichen walddkosystemaren Dynamik
sowie einem drastischen Rickgang ausbreitungsrelevanter Prozesse (z. B. MALANSON & CRAINS
1997). Als Folge dieser Verdnderungen im Verbund mit der beschrankten Ausbreitungsfahigkeit vieler
krautiger Waldpflanzenarten kdnnen heute sogenannte ,, historisch alte Walder durch deren Vorkom-
men indiziert werden (z. B. WULF 1994, 1997).
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Faktoren des nacheiszeitlichen Einwanderungs- und Ausbreitungsverhaltens einiger wichtiger Baumarten in Mitteleuropa
Gattung Wichtige Stellung in Klima- Licht- Verbreitung Bluhreife Hochst- Wander- Verbrei- Mensch-
Arten der mitteleu- Anspriiche Anspriiche Pollen / (@) alter geschwin- tungs- liche
ropdischen Diasporen (@) digkeit springe Nutzung
Waldfolge W (m/a) V (km)
Betula *pendula | protokratisch spétfrosthart, Lichtholz wind, A 10-12/20-30 120 250-<2000 2,5-<20(3) Brennholz
Pionier
Pinus *sylvestris | protokratisch klimavag, Lichtholz wind, A 10-20/30-40 500 1500 15-60(2) Nutz- und
Pionier Bauholz
Quercus robur beide: sommerwarm, beide: wind, Z 30-60/80 500-1000 5-500 2,2-15(10-30) | beide: Bau-,
mesokratisch subkontinental Licht- bis Nutz- und
petraea spétfrost- Halbschatt- Brennholz;
empfindlich holz Eichelmast,
Gerbrinde
Fraxinus | excelsior mesokratisch spétfrost- Halbschatt- wind, A 25/40 250-350 200-500 5-12,5 Nutzholz,
empfindlich holz Laubfutter
Picea abies telokratisch frosthart Hal bschatt- wind, A 30-40/60-70 400 60-500 1,8-15 Bauholz
holz
Abies alba telokratisch spétfrost- Schattkeimer, wind, A 30/ 60-70 300-800 40-300 1,2-9(8) Bauholz
empfindlich Schattholz
Fagus sylvatica telokratisch spétfrost- Schattholz Wind + 40-50/60-80 | 600-900 175-350 7-14(10) Nutzholz,
empfindlich Insekten, Z Brennholz

Tab. 14: Auswahl wichtiger Faktoren des nacheiszeitlichen Einwanderungs- und Ausbreitungsverhaltens einiger wichtiger Baumarten in Mitteleuropa (verandert
nach GLIEMEROTH 1995 und LANG 1994). Erlauterungen: * Pionierart (Bluhreife < 20 Jahre). Verbreitungsmodus Diasporen: A Anemochor, Z Zoochor.
Bei der Bluhreife beziehen sich die Zahlen vor bzw. hinter dem Strich auf das BlUhalter im Freistand bzw. im Bestand. Wandergeschwindigkeit W ist eine
Funktion des Bliuhreifealters B und der Verbreitungsspringe V der Diasporen nach der Formel W = V/B. Aus dem bekannten Blihreifealter einer Art und
ihrer empirisch ermittelten nacheiszeitlichen Wandergeschwindigkeit lassen sich dann die ehemaligen Verbreitungsspringe ableiten (rezente Beobachtun-
gen in Klammern).

75



Ergebnisse und Diskussion

Landwirtschaftl. Betrieb
Hot- und Haushaltm;
- Gebiude .
- Herd, Ofen. Baokote-
- Gerdte
Bau-Brannholz
N (Bav-Brennnoz)
Ackerland
[ Fufter ] [Elnstrau] | Weideland é@l

‘Waideland i Maheung Mahmng
(e

Gras, Laub Hudeflache | zeitweiliger Samelirdch
e o |Ackerbau 4 ¥ ta/-krduler 4

&

Streu, Mutzhalz
Plaggen 4 ¥ i~ ¥

.

L
Brennholz Mutzholz ||

() ¥ )
Industrie & Gewerbe
Lohgeroarasn

Bergbau
[ Holzkohle ] Eisenbann

Baugewerbe

drfliches Gewerbe
Hammarwerke
Schmelzhlitten:
Salinen

Glashirtten
Gambleichen
Seitensiedersiar

Abb. 18: Schematische Darstellung der Waldfunktionen bis zum 18. Jahrhundert (aus: BONN &
POSCHLOD 1998, verandert nach SELTER 1995). - : Nutzungsform mit Ausbreitungsrele-
vanz; (- ): Nutzungsform mit vereinzelter, zufallsbedingter Ausbreitungsrelevanz (z. B. zufal-
lige Diasporenverschleppung); ~: Nutzungsform mit Bedeutung fiir die Etablierung.

4.7.2 Okologisch-genetische Bedeutung von Ausbreitung

Ausbreitung beruht auf Genflul? (in haploider bzw. as Migration in diploider Phase im Pollen- bzw.
Samenstadium), der als Mechanismus des genetischen Systems die raum-zeitliche Verbreitung geneti-
scher Information bewerkstelligt. GenfluR zwischen Populationen sichert die Aquisition und damit
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Verflgbarkeit genetischer Variation in der aufnehmenden Population als eine der V oraussetzungen fir
erfolgreiche Anpassungsprozesse (vgl. Kap. 3.2.3).

Ausbreitung bzw. Migration ist ein wesentlicher Faktor der Erhaltung evolutiondrer Anpassungskapa
zitdt (GREGORIUS 1994). Von mal3geblicher Bedeutung sind hier die charakteristischen Aufteilun-
gen des Genflusses innerhalb und zwischen Teilpopulationen unter Metapopulationsstrukturen.
Genflu wird einerseits durch die Ausbreitungsmechanismen (Emigration) von Populationen ermog-
licht. Andererseits limitieren spezielle Mechanismen der Isolation (begrenzte Migrationsfahigkeit,
Asynchronie der Geschlechtsreife, partielle Inkompatibilitéten etc.) den freien GenfluR. Auf diese
Weise entsteht als Teil des genetischen Systems ein balanciertes Genfluf3system, welches die Voraus-
setzungen fur eine lokale, genetisch adaptive Differenzierung unter hinreichend geringer genetischer
Belastung und damit letztlich fir die Entwicklung von an unterschiedliche Bedingungen angepalite
Popul ationen schafft.

Ein balanciertes Genflu3system stellt sich damit als ein wesentlicher Mechanismus fiir die Erhaltung
evolutiondrer Anpassungskapazitdt sowohl in jeder einzelnen Population als auch in der Metapopula
tion as Ganzes dar. Darliber hinaus verringert eine derart organisierte Metapopulation das Ausmal3
genetischer Last gegenliber einer einzigen, nicht differenzierten Popul ation, ohne dadurch evolutionéare
Anpassungskapazitét einzubiif3en. Neben der Reproduktion sind also Faktoren, die die Verbreitung
genetischer Information (Genflusses innerhalb und zwischen Populationen) bewerkstelligen, eine we-
sentliche Determinante der walddkosystemaren Selbstregulation. Sie sichern die raum-zeitliche Ver-
flgbarkeit genetischer Vielfalt fir die Stabilisierung von Populationen und Arten gegentiber wech-
selnden adaptiven Anforderungen.

Wenn die Operationsbedingungen der Genflul3mechanismen des genetischen Systems beeintréchtigt
sind, werden adaptive Anderungen der genetischen Strukturen in Populationen erschwert (vgl. Kap.
3.2.3). Derartige Beeintrachtigungen sind im Zusammenhang mit der eiszeitlichen Verdrangung und
Uberdauerung in Refugien (z. B. Fragmentierung und starke, gerichtete Selektionsdriicke), aber auch
im Zusammenhang mit der nacheiszeitlichen Wiederbesiedlung (z. B. Stop-and-Go-Verhalten, inter-
spezifische Konkurrenz im Rahmen der mittel européi schen Waldfolge) nachweisbar (vgl. Kap. 4.1).

In forstgeschichtlichem Kontext sind neben der Reduktion und Fragmentierung der Waldflache die
waldbaulichen Mal3nahmen zur Intensivierung der geregelten Forstwirtschaft (z. B. Konzentration auf
wenige Hauptbaumarten, altersklassenweise Bewirtschaftung in getrennten Generationen, Begrenzung
des Reproduktionszeitraumes, kinstliche Bestandesbegriindung, direkte oder indirekte Beeintréchti-
gung der Lebensbedingungen biotischer Vektoren) mit einer Beeintrachtigung der natlirlichen raum-
zeitlichen Dynamik in Waldokosystemen und somit einer Beeintréchtigung der balancierten Genflufl3-
systeme vieler Waldbaumpopulationen verbunden. In Abhangigkeit von der Verbreitung und Repro-
duktions- bzw. Ausbreitungstkologie der mitteleuropéischen Baumarten mul also mit Beeintrachti-
gungen der Angepaldtheit und Erhaltung von Anpassungskapazitét gerechnet werden. Darlber hinaus
muf3 fraglich bleiben, ob mit der im Zusammenhang mit der Klimaerwdrmung prognostizierte Zunah-
me der Bedeutung der Eiche in mitteleuropéi schen Waldtkosystemen (LINDNER 1999) ausreichende
Anpassungsfahigkeit al's V oraussetzung entsprechender Ausbreitungsvorgéange gegeben ist.
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5. Integration bestandesgeschichtlicher Untersuchungen

Einen weiteren Bestandteil dieser Arbeit bilden bestandesgeschichtliche Recherchen, die im Rahmen
der projektiibergreifenden, interdisziplindren Untersuchungen und Auswertungen im o. g. Verbund-
forschungsprojekt (SCHOLZ & DEGEN 1999) erfolgten. Die zentrale Schnittstelle in diesem Ver-
bundprojekt bildeten die beiden gemeinsamen Untersuchungsbestande, die Eichen-Buchen-
Altbestdnde ,,Behlendorf* (Stadtforstamt L Gibeck, Betriebsbezirk Behlendorf, Unterabteilung 66b) und
LSteinhorst® (Kreisforsten Herzogtum Lauenburg, Revierforsterel Steinhorst Unterabteilung 143b).
Um grundsétzlichen Fehleinschétzungen der in den Ubrigen Teil projekten untersuchten Einfluifakto-
ren auf die genetische Vielfalt sowie die Vielfalt auf Artenebene vorzubeugen, wurden Untersuchun-
gen zur Forstorts- und Bestandesgeschichte dieser Flachen mit einbezogen. Hierdurch sollte im Rah-
men dieser Arbeit u. a. Angaben zum Alter, der Art der Bestandesbegriindung, Vorbestand, Durch-
forstungs- und Endnutzungsregime sowie weiteren forstgeschichtlichen Einfliisse erarbeitet werden.
Eine Beschreibung der aktuellen Gegebenheiten dieser Untersuchungsfldchen geben DEGEN et al.
(1999) und v. OHEIMB et al. (1999).

5.1 Forstgeschichtliche Recherchen zu den Untersuchungsflachen (FoA Lu-
beck und Farchau)

Hierzu erfolgten zunéchst Informationstreffen mit den jeweiligen Leitern der Forstdmter und den zu-
sténdigen Revierleitern. Verschiedene Quellen zur regionalen und lokalen Forstgeschichte konnten
somit bereits im Vorfeld der Vor-Ort-Archivstudien gesichtet und ausgewertet werden. Zum spéteren
Zeitpunkt erfolgten jeweils 1-wochige Aufenthalte zur weiteren Ermittlung von Quellen in den Forst-
amtern, Revierforstereien und Stadt- bzw. Kreisarchiven. Neben der Auswertung entsprechender
Forstarchivalien wurden Befragungen und Forstortsbesichtigungen unternommen. Nachfolgend wer-
den die bestandesbezogenen Ergebnisse in kurzer Form dargestellt (vgl. auch Abbildungen 19 und 20).

5.1.1 Stadtforstamt LUbeck, Betriebsbezirk Behlendorf, Versuchsflache UAbt. 66b

Der Bestand ist den historischen Forstorten GroRer und Kleiner Moorberg und Oben dem See zuzu-
ordnen.

Grolier Moorberg: Vorbestand aus Buchen-Naturverjliingung, ca. 1790-1820 Schirmverjiingung und
Raumung, aus vormaligem Eichen-Buchen-Mischbestand. Kleiner Moorberg: Vormals hutewal darti-
ger Buchen-Eichen-Bestand, 1759 Inzuschlaglegung und Eichen-Buchen-Saat sowie starker Anflug
von Hainbuche (spater Weichhol znutzung, spéter Anteile aus Stockausschlag), Riickgang des Eichen-
Anteils. Oben dem See: Bis 1789 landwirtschaftliche Ackerflache mit Restbaumen. 1789-1792 erfolg-
te Eichen-Saat; Buche und Hainbuche aus Naturverjingung.

Anmerkungen: Intensive Weide- und Mastnutzung; Herkunft des Eichen- und Buchen-Saatguts nicht
klarbar (mutmaldlich aus Behlendorfer Revier bzw. Lilbecker Stadtforsten); Anteile von Naturverjiin-
gung durch Uberhalt (Bestand, Randstreifen); Nachweise fir Durchforstungen seit 1819, schwach
Durchforstungsintensitét (aul3er in Kriegszeiten) mit langanhaltender Forderung qualitativ guter Eiche.
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5.1.2 Kreisforsten Hzgt. Lauenburg, Rf6. Steinhorst, Versuchsflache UADbt. 143b

Historischer Forstort: Stubbener Zuschlag

Die Alt-Eichen befinden sich Giberwiegend konzentriert in einem ehemaligen Zuschlag (alter Wall im
Gelande erkennbar). Kiinstliche Begriindung durch Saat (und/oder Heisterpflanzung) zwischen 1740-
1777. Jingere Eichen vermutlich aus Auspflanzung von Bestandesl iicken (Eichen-Uberhalt).

Buche entstand tiberwiegend aus Naturverjingung im Schirmschlagverfahren (ca. 1850-1880), Anteile
von Pflanzung jedoch mdglich. Andere Laubbaum-Arten (Hainbuche, Esche, Kirsche, Roterle) aus
Naturverjungung, insbesondere bei Hainbuche Wiederaustrieb nach Stockausschlag méglich (hdheres
tatséchliches Alter).

Anmerkungen: Alter Waldstandort (gemal’ Kurhannoverscher Landesaufnahme von 1777); im 18. Jh.
degradiert durch Ubermaiige Holz-, Weide- und Streunutzung; Saat- bzw. Pflanzgut mutmaldlich aus
lokaler Sammlung bzw. Pflanzgéarten der Dorfschaft (vgl. Hannoversche Forstordnung 1689); Nach-
weise fur Durchforstungen zugunsten qualitativ guter Eichen spétestens seit 1840.

5.2 Bestandesgeschichte und genetische Untersuchungen im Geographischen
Informationssystem (GIS)

Im Forschungsverbundprojekt war der Verfasser im Rahmen dieser Arbeit Uber die bestandesge-
schichtlichen Recherchen hinaus an folgenden Arbeitsschritten der projektiibergreifenden Auswertung
beteiligt:

1. Integration aler vorhandenen Daten in die ACCESS-Datenbank (Bestandesgeschichte und forsthis-
torische Karten);

2. Verknlpfung der Datenbank mit einem geographischen Informationssystem (GIS) und Darstellung
der erarbeiteten Daten in Form verschiedener thematischer Karten;

3. GIS-Abfragen zur Identifikation verschiedener, historisch definierter Teilpopulationen (mit unter-
schiedlicher Bestandesgeschichte) und Berechnung mdglicher genetischer Unterschiede zwischen
diesen Teilpopulationen (vgl. Abbildungen 19 und 20).

Durch die integrative Auswertung von Daten gegenwartiger popul ationsgenetischer Eigenschaften und
forstgeschichtlicher Entwicklungen der gemeinsamen V ersuchsbesténde kann nunmehr ausgeschlos-
sen werden, dal3 genetische Unterschiede zwischen Teilpopulationen der Buchen und Eichen (vgl.
DEGEN et a. 1999) durch eine unterschiedliche Bestandesgeschichte verursacht worden sind.

a) In ,Behlendorf* wurde festgestellt, dal3 sich nur wenige Buchen und Eichen vom Hauptteil der
Versuchsflache in der Bestandesgeschichte unterscheiden (vgl. Abb. 19). Ein Vergleich der geneti-
schen Strukturen vor dem Hintergrund unterschiedlicher Bestandesbegriindung in der Vergangen-
heit unter vergleichbaren 6kologischen Bedingungen (in derselben Versuchsflache) mufite jedoch
aufgrund fehlender statistischer Absicherbarkeit unterbleiben.

b) Dagegen konnten in , Steinhorst® durch Verschneidung der Themen im GIS (vgl. Abb. 20) zwei
etwa dhnlich grof3e Teilpopulationen der Eichen mit zumindest deutlich zeitlicher Abweichung der
Bestandesbegriindung identifiziert werden. Der Standort der ateren Eichen deckt sich mit der Lage
eines ehemaligen Zuschlags, wahrend die jingeren Eichen sich auRerhalb desselben befinden. Die
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geringen genetischen Unterschiede zwischen diesen Teilpopulationen werden mit zumindest teil-
weiser Verwandtschaft erklart.

Ein weiteres Beispiel fur indirekten Nutzen bel der Integration verschiedener Informationsebenen des-
selben Untersuchungsobjektes besteht in der Kompatibilitét der forstgeschichtlichen Ergebnisse hin-
sichtlich der Bestandesbegriindung und der Untersuchung der raumlichen, genetischen Strukturen der
Buchen und Eichen in den gemeinsamen V ersuchsflachen.

Im Fall der Buchen konnte durch DEGEN et al. (1999) in beiden Bestanden raumliche Autokorrel ati-
onen der Genotypen (Abweichungen von zufaliger raumlicher Verteilung) und damit Familienstruktu-
ren nachgewiesen werden. Ausschliefdliche Naturverjingung der Buchen in Steinhorst sowie Mi-
schung aus Naturverjiingung und Saat in Behlendorf gehen mit einer in beiden Fallen gegebenen, im
zweiten Fall jedoch geringeren, raumlichen Autokorrelation einher.

Im Fall der Eichen kann die genetische Ahnlichkeit zwischen den Untersuchungsbestanden mit der
Verwendung lokalen Saatgutes begriindet werden, wofur durch diese Arbeit Hinweise zur Verfligung
gestellt wurden. Das Fehlen genetischer raumlicher Autokorrelationen® bestétigt sich in den Befunden
einer kunstlichen Bestandesbegriindung der Eichen in beiden Besténden.

Die diesbeziglichen Ergebnisse und Schiuf3folgerungen von DEGEN et al. (1999) konnten somit
durch die Befunde dieser Arbeit zusétzlich abgesichert werden.

*! Die einzige Ausnahme findet sich in Behlendorf in der Entfernungsklasse 10 m; vgl. DEGEN et al.
(1999).
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Abb. 19: Historische Forstortskarte Behlendorf (Stadtforst Liibeck) von 1830 (links) sowie GIS-Karte der von DEGEN et al. (1999) untersuchten Baume unter
Verschneidung mit der forsthistorischen Bestandeskarte von 1830 (rechts).
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Abb. 20: Historische Forstortskarte ,Stubbener Zuschlag” (Kreisforst Hrzgt. Lauenburg) von 1860 (links) sowie GIS-Karte der von DEGEN et al. (1999) untersuchten
Baume unter Verschneidung mit der forsthistorischen Bestandeskarte von 1860 (rechts).
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6. Schluf3¢folgerungen und Handlungsempfehlungen
6.1 Schlul3folgerungen

6.1.1 Bewertung wald- und forstgeschichtlicher Einflisse

Die qualitative Bewertung wald- und forstgeschichtlicher Einfliisse auf den aktuellen genetischen Zu-
stand von Waldbaumpopulationen kann auf der Grundlage der Analyse von Beeintrdchtigungen der
Anpassungsprozesse erfolgen. Im einzelnen (vgl. Kap. 4.1) wurden diesbeziglich die eiszeitliche Ver-
drangung und Uberdauerung in Refugien, die nacheiszeitliche Riickwanderung sowie die forsthisto-
risch bedeutsamen , Eingriffe in Form von Niederwald-, Mittelwald- und Plenterwaldnutzung, die
Nutzungsarten im schlagweisen Hochwald, wie Femel- und Schirmschlag sowie Kahlschlag mit kiinst-
licher Verjingung, der Wildverbiss sowie die landwirtschaftlichen Waldnutzungen Waldweide,
Schweinemast und Streunutzung analysiert. Tabelle 15 gibt einen zusammenfassenden Uberblick tiber
die Auswirkungen dieser Einfllsse auf die Beeintréachtigung von Anpassungsprozessen in Form der
Betroffenheit genetischer Operationen sowie die Verfligbarkeit genetischer Variation.

Betroffene geneti-
Verflug- sche Operationen*
Historische Entwicklung / Nutzungsart barkeit
genetischer
Variation | P | D | S |M| G
Eiszeitliche Verdrangung und Uberdauerung in Refugien — X X[ X[X] X
Nacheiszeitliche Ausbreitung (Rickwanderung) +/— XX | X|X]| X
Betriebsart Niederwald +/— X[ XX X
Betriebsart Mittelwald +/— X X
Betriebsart Hochwald: Plenterwald + X
Schweinemast — X[ XX X
Waldstreunutzung - X | XX X
Waldweide (ohne Schweinemast) - X)) X[ X X
Wildverbil3 — X)| X | X X
Schlagweiser Hochwald: Femelschlag —/+ X[ X[ X X
Schlagweiser Hochwald: Schirmschlag —/(+) X[ XX X
Schlagweiser Hochwald: Kahlschlag mit kiinstlicher Verjingung — X | X X

Tab. 15: Beeintrachtigung von Anpassungsprozessen in Waldbaumpopulationen in wald- bzw. forst-
geschichtlichem Kontext geman der Auswirkung als Betroffenheit der genetischen Operatio-
nen und Verfligbarkeit genetischer Variation. * Genetische Operationen: P = Paarung, D =
Genetische Drift, S = Selektion, M = Mutation, G = Genfluss.

Auf der Grundlage von Erfordernissen fur erfolgreiche Anpassungsprozesse sowie genetischer Vor-
aussetzungen fur den nachhaltigen Umgang mit Wal dokosystem-Ressourcen belegt die Analyse eine -
baumartenweise von der jeweiligen Okologie und der anthropogenen Nutzungsgeschichte abhéngige -
erhebliche Beeintréchtigung der Angepaldtheit und Anpassungsfahigkeit gegenwartiger Wal dbaumpo-
pulationen durch diverse historische Beeintréchtigungen der selbstregulatorischen Regenerationssme-
chanismen sowie ihrer genetischen Grundlagen. Diese Beeintrachtigungen wurden letztlich durch die
anthropogen bedingten Waldflachenverluste (Riickgang des Flachenanteil von 90-100% auf ca. 20-
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30%), die nachhaltige Veranderung der Umweltbedingungen (z. B. athmosphérische Schadstoffe,
Klimaveranderungen) sowie den Verlust genetischer Information (z. B. Reduktion der Anzahl und
Grofl3e von Popul ationen) verursacht.

Die Einzelergebnisse legen nahe, dal? insbesondere der mesoevolutionére Prozef3 der eiszeitlichen
Verdrangung und Uberdauerung in Refugien sowie die mikroevolutionér wirksamen Nutzungen Kahl-
schlag mit kinstlicher Verjingung, die landwirtschaftlich motivierten Waldnutzungen Waldweide,
Schweinemast und Waldstreunutzung sowie der Wildverbiss bei dauerhaft Gberhhten Wildbesténden
ein hohes historisches Beeintréchtigungspotential aufweisen. Die Einzelergebnisse konnen al's Grund-
lage fir die weitere raum-zeitliche Modellierung genetischer Strukturen von Waldbaumpopulationen
dienen.

6.1.2 Nachhaltiger Umgang mit Walddkosystem-Ressourcen

Voraussetzung fur den nachhaltigen Umgang mit Waldtkosystem-Ressourcen bildet ihre Regenerati-
onsfahigkeit unter Erhalt der Identitét (Eigenheit) und Integritét (Funktionsfahigkeit). Die Regenerati-
onsfahigkeit basiert auf der Funktionsfahigkeit ihrer Selbstregulationsmechanismen (Rickkopplun-
gen). Im Zentrum ihrer Indikation stehen letztlich die Voraussetzungen erfolgreicher Anpassungspro-
zesse: Intaktheit der Mechanismen des genetischen Systems, Realisierung der externen Operationsbe-
dingungen der Mechanismen sowie die Verflgbarkeit (Existenz und Aquisition) genetischer Variation
fUr die Veranderung der Mechanismen. Auf dieser Grundlage gelten fir die Wertung der Nachhaltig-
keit der untersuchten forsthistorischen Einwirkungen die Feststellungen unter Kap. 6.1.1 entsprechend.
Je intensiver und lang anhaltender die adaptiven Selbstregulationsmechanismen von Waldbaumpopu-
lationen gestort wurden, desto stérker wurde das Prinzip der Nachhaltigkeit verletzt.

Fur die Indikation der bis in die Gegenwart reichenden Beeintrachtigung der adaptiven Selbstregul ati-
onsmechanismen von Waldbaumpopulationen kénnen praktikable Verifikatoren aus wald- und forst-
historischer Sicht (z. B. diversitétsbestimmende, riickwanderungsspezifische Merkmale, raumliche
geneal ogische Kontinuitét, Populationsgrofen, Erhalt der Metapopulation; vgl. Kap. 3.2.2) angewen-
det werden.

6.1.3 Nacheiszeitliche Wanderungswege und Genzentren

Zonen, in denen sich Ausbreitungswege getroffen haben (aus einem oder mehreren Glazial-Refugien),
missen hohere genetische Variation aufweisen. Dabel ist v. a. die qualitative Inklusion aller geneti-
schen Typen der beteiligten Verbreitungsstrome entscheidend (Genzentrum). Diese Genzentren die-
nen nicht nur als Quellen hoher innerartlicher genetischer Variation. Aufgrund der adaptiven Prozesse,
die in diesen Zentren bereits stattfanden, stellen die dortigen Populationen im Fall geneal ogischer
Kontinuitét dartiber hinaus auch hohe genetische Anpassungskapazitaten zur Verfiigung. Solche Ge-
biete kbnnen mit genetischen Differenzierungsuntersuchungen identifiziert werden (vgl. Kap. 4.2.2).
Bei Baumarten mit mehreren Haupteinwanderungsstrémen (z. B. Eiche) kénnen palynologische Er-
kenntnisse Hinweise geben, in welchen Regionen gezielt untersucht werden muf3.

Die Identifikation solcher Gebiete kann deshalb wertvolle Hinweise u.a. fUr die genetische Anrei-
cherung von Waldbaumpopulationen (Neubegriindung), die Ausweisung genetischer Ressourcen so-
wie zur Abgrenzung von Herkunftsgebieten geben.
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6.1.4 Stop-and-Go-Verhalten bei der Rekolonisation; Historische Sukzession der
Baumarten in den Walddkosystemen (mitteleuropaische Waldfolge)

Die intra- und interspezifische genetische Gesamtvariation in Okosystemen ist bei begrenztem Raum
und konstanten Umweltbedingungen grundsétzlich beschrankt (Artenvielfalt und mégliche innerartli-
che genetische Variation). Es ist deshalb anzunehmen, dal? eine erforderliche Voraussetzung fir die
Stabilitét von Waldokosystemen die geeignete Aufteilung inter- und intraspezifischer Variation ist.

Eine positive Regelung dieses Verhéltnisses kann eine Voraussetzung fiir die Ausbreitung von Arten
darstellen (, Stop-and-Go“-Verhalten): Ein Mangel an intraspezifischer Variation kann die Verbrei-
tungsfahigkeit einer Art beschranken (, Stop*). Mit einer erfolgreichen Einwanderung (,, Go*) kénnen
pro- oder antibiotische Wirkungen auf die vorhandenen Arten entfaltet werden. Im Fall probiotischer
Wirkungen flhrt die Einwanderung zu einer Stabilitétserhdhung, die ein verringertes Ausmal in-
traspezifischer Variation oder eine Besiedlung neuer Nischen der beteiligten Arten ermoglicht (z.B.
Reduzierung von Stref, Verbesserung der Stoffkreislaufe durch Streuabbau). Im Fall antibiotischer
Wirkungen fiihrt die Einwanderung, z.B. durch Konkurrenz, zu reduzierter intraspezifischer Variation
durch Verringerung der Populationsgrofien der vorhandenen Arten und gleichzeitig zu erhdhten adap-
tiven Anforderungen (Stref). Dies stellt fir die in der historischen Sukzession betroffenen Arten (mit-
teleuropdische Waldfolge im Vorfeld der Buche, insbesondere seltenere Baumarten) ein
grundsétzliches Gefahrdungspotential dar. Entfragmentierung der Verbreitung, entsprechende Popula
tionsgréiRen und ausreichender Genfluld zwischen Populationen erhéhen die intraspezifische Variation
und dienen der Forderung der Verbreitungsfahigkeit dieser Arten. Derartige Mal3nahmen unterstiitzen
angesichts drastischer Verénderungen der L ebensbedingungen deshalb die Stabilitét von Waldokosys
temen.

Die momentan angestrebte Erhéhung der interspezifischen Variation (Artenvielfat) darf jedoch
nicht Uber ein gewisses Mal3 hinaus auf Kosten der intraspezifischen Variation (adaptive Potentiale)
erfolgen, da sonst genetische Anpassungskapazitaten der Arten gefdhrdet werden. Ausschlagge
bend sind hier die biotischen Wechsel beziehungen bzw. die Mdglichkeiten, diese zu steuern.

6.1.5 Ausbreitung von Arten und Etablierung stabiler Waldokosysteme

Die von Seiten der Paldobotanik nahegelegten, hohen postglazialen Wanderungsgeschwindigkeiten
(Maximalwerte bis 500 Meter/Jahr bzw. 10 Kilometer/Generation bel Eiche; vgl. LANG 1994) sind
ohne die Beteiligung bictischer Vektoren nicht denkbar.

a) Diffusive Verbreitungen (Nahtransporte) dienen der allméahlichen Erweiterung von Waldokosys-
temen. Fir die Neu-/Wiederbesiedlung entfernter Habitate ist Migration, also der Ferntransport
von Saatgut, erforderlich. Derart entstandene ,,VVorposten vor der Ausbreitungsfront missen - be-
dingt durch Drifteffekte - mittels eines ausreichenden Polleneintrags (Genfluf3) mit genetischer Va
riation versorgt werden. Wesentlich fur die Verbreitungskapazitét von Arten ist deshalb die Relati-
on zwischen Saatgut- und Pollenverbreitungspotential.
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b) Die historischen Migrationen der Baumarten legen im Falle biotischer Vektoren (z.B. Vogelarten,
wie Eichel-, Tannenhaher, Fichten-Kreuzschnabel) koevolutiondre Beziehungen nahe (z. B.
QUESTIAU et al. 1999). Fir die Ausbreitung von Baumarten sind deshalb deren eigene Potentiale
(Variabilitdt), die demographischen Strukturen sowie die 6kologischen Anspriiche der biotischen
Vektoren in Wechsel beziehung zueinander mal3geblich.

Aufgrund sich standig andernder Umweltbedingungen und insbesondere der Vernichtung und des
Entstehens von Lebensrdumen ist eine notwendige Bedingung fur die Etablierung stabiler Waldoko-
systeme die standige Ausbreitung von Arten (Unterschied zwischen Naturverjingung und kinstli-
cher Bestandesbegriindung!) und der Erhalt permanenten, balancierten Genflusses. Aus letzterem
ergeben sich durch Forstwirtschaft und Raumplanung zu berlicksichtigende Anforderungen an
demographische Strukturen der Waldbaumpopulationen. Angesichts heutiger Fragmentierung ist ein
blofRer Nutzungsverzicht in Wadern (Total schutzgebiete) zur Etablierung stabiler Waldokosysteme in
Zeiten unsicherer Entwicklung der Umweltverhaltnisse deshalb mdglicherweise nicht ausreichend.
Die Ausbreitungspotentiale von walddkosystemaren Schllisselarten sowie die koevolutiondren
Wechselbeziehungen zwischen Baumarten und ihren biotischen Vektoren, die zu einer standigen
Verbreitung genetischer Information fihren, missen verstanden und berticksichtigt werden.
Implikationen fir den Naturschutz ergeben sich diesbeziiglich z. B. in den Bereichen
Schutzgebietskonzepte und Artenschutz.

6.1.6 Phylogenetische Biogeographie der Buche (Fagus sylvatica L.)

Fir den Genort IDH-A zeigen die Phylogramme der abstandsbasierten Verfahren fir 40 Populationen
eine frihe Aufspaltung in 2 Haupt-Abstammungsfolgen (Topologie). Innerhalb der Genealogien vari-
iert die Internodienlange erheblich (kladogenetische V organge; Enge der abstammungsgeschichtlichen
Beziehungen). Dies deutet auf z. T. erhebliche wanderungsbedingte Modifikationen hin. Ursachlich
konnte das Ausmal? adaptiver Anforderungen wahrend der Wanderung (,, Stop- and Go“-Verhalten)
sein. Hybrid-Regionen sowie eine weitere Auf-/Abspaltung von Ausbreitungsstrémen kénnen vorerst
nicht ausgeschlossen werden.

Anagenetische Prozesse al's Entwicklung am Ort verbliebener Populationen scheinen gegeniiber wan-
derungsbedingten, kladogenetischen Prozessen eher untergeordnet (Langenvergleich). In abweichen-
den Einzelfdllen konnen spezielle Anpassungen, regionale Verzweigung der Wanderungstrome oder
forsthistorische Einfllisse ursachlich sein.

Die raumlich orientierte Betrachtung zeigt eine gewisse Konsistenz der Gruppierung geographisch
benachbarter Populationen (Grof3regionen). Konsistenz der relativen geographischen Lage kann als
Autochthonie interpretiert werden. Inkompatible Einordnungen weisen dagegen auf Verfrachtungs-
vorgange hin. Neuzeitliche Verfrachtungen konnen haufig durch gezielte, intensive forsthistorische
Untersuchungen belegt werden.

Die Ergebnisse der einzellocusweisen Betrachtung gelten tendenziell auch bei Berticksichtigung des
Genbestands Uber 7 1soenzym-Genloci (LAP-A, IDH-A, 6PGDH-A, PGM-A, GOT-B, PGI-B, SKDH-
A). Eine weitere Wertung der Ergebnisse bei der Buche wird ermdglicht durch 1. den relativen Ver-
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gleich mit den Rekonstruktionen bei anderen Hauptbaumarten, 2. Klarung offener, methodischer Fra
gen bzw. 3. Entwicklung eines systemanalytischen Rekonstruktionsverfahrens.

6.1.7 Systemanalytische Eignung phylogenetischer Rekonstruktionsverfahren

Distanzbasierte Verfahren (Modell der phyletischen Additivitat)
Die Verfahren sind Algorithmen, die der Moddl lierung dienen (Anpassung der freien Parameter). Das
hierbei verfolgte Ziel besteht in der Minimierung der Diskrepanz zwischen aktuellen und modellierten
Beobachtungen. Diskrepanzmal3e ermdglichen den Test. Die erhaltene Rekonstruktion kann als sys-
temanalytische Schétzung der Phylogenie betrachtet werden.

Parsimony (Modell sparsamster Evolution)
Die ,modellierte” Ursache-Wirkungsbeziehung besteht in der ,, Sparsamkeit der Evolution* (Induktion
fraglich!). Die Minimierung evolutiondrer Modifikationen ist kein Diskrepanzmal3, so dal3 Modellka-
librierung und Test nicht erfolgen kénnen. Die Verfahren stellen damit eher eine Datentransformation
ohne eindeutige L ésung dar.

Kompatibilitat (Enkapsis-Modell)
Das Ziel besteht hier in der Bestimmung des gréfiten Satzes von kompatiblen Merkmalen (enkapti-
scher Merkmalssatz). Diese Maximierung ist jedoch kein Diskrepanzmald und kann zu mehreren, nicht
eindeutigen Ldsungen fuhren.

Aus systemanalytischer Sicht erscheint nur ein solches Verfahren zur phylogenetischen Rekonstrukti-
on letztlich sinnvoll, welches die enkaptische Zerlegung einer Menge von OTUs auf der Basis der
elementaren phylogenetischen Beziehung, der Verwandtschaftsbeziehung zwischen jewells drei O-
TUs, erlaubt und zu testbaren Hypothesen fihrt. Die Entwicklung eines solchen phylogenetischen
Rekonstruktionsverfahrensist dringend zu empfehlen.

6.1.8 Gefahrenpotential des Verlustes genetischer Variation durch forstliche Aus-
wahlvorgange

In forsthistorischer Sicht waren grundsétzlich alle Waldokosysteme von starker negativer Selektion
betroffen, solange im Zusammenhang mit der Nutzung die Bestandesverjiingung aus forstlicher Un-
kenntnis oder auch vorsétzlich nicht in Betracht gezogen wurde. Dies betrifft grundsétzlich die Phasen
der Ubernutzung der Wélder, insbesondere auch im Zusammenhang mit anderen die natlrliche Ver-
juingung ver-/behindernden Nutzungen oder Einfliissen (z. B. Waldweide, Wildverbif3). Die Zeitdauer
dieser Ubernutzungen mit starker negativer Selektion dirfte sich - regional differenziert - vom
14./15. Jh. bis zur Durchsetzung der geregelten Forstwirtschaft (sofern mit Naturverjingung arbeitend)
erstrecken. Besonders gravierend wirkten in diesem Zusammenhang grof3flachige gewerbliche, mer-
kantilistische und kriegsbedingte Exploitationen (Nachweise Giber immense Kahlschldge im Mittelalter
und der friihen Neuzeit, z. B. im Harz oder Schwarzwald, bei denen einzelne, nicht verwertbare Indi-
viduen zur Aussamung belassen wurden). Letztlich waren alle heutigen forstlichen Hauptbaumarten
von derartigen Mal3nahmen betroffen. Es liegt jedoch nahe, dal3 die Einwirkungen bel beiden Eichen-
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Arten, der Tanne sowie Fichte besondersintensiv erfolgten. Im Fall gerichteter Selektion wére hiermit
ein historisch bedingter Verlust genetischer Variation verbunden.

Forstlichen Bestandespflegemal3nahmen dirfte im forsthistorischen Kontext eher eine untergeordnete
Bedeutung zukommen, da - abgesehen von lokalen oder regionalen Einzelfédlen - eine flachendecken-
de forstliche Bestandespflege erst in der zweiten Hélfte des 19. Jh. einsetzte. Zudem wurden diese
Malinahmen lange Zeit mit Gberwiegend geringer Eingriffsintensitét umgesetzt.

Fir gegenwartige und zukinftige forstliche Auswahimodi kénnen folgende Schlul3folgerungen gezo-
gen werden:

1. Die fur die forstliche Nutzung malf3geblichen (Ziel-)Merkmale mussen hinsichtlich ihrer geneti-
schen Grundlage (Vererbungsmodus) untersucht werden (z.B. Prifung durch Vergleich der Varia
bilitét von Nachkommenschaften unterschiedlicher (Phano-) Typen).

2. Als Ansatz fur eine Prifungsmethode auf mogliche Auswirkungen forstlicher Mal3nahmen im Sin-
ne positiver/negativer Selektion ist die Reproduktion mal3geblich (Was wurde reproduziert? Wel-
che Genotypen und Allele? Wurde ausreichende Variation an den Genloci erhalten?). Wahrend ein
Verlust an genetischer Variation auf gerichtete Selektion hindeutet, kann der Erhalt mit balancie-
render Selektion in Zusammenhang stehen. Bel variabler (multifunktionaler) Nutzung mit Selekti-
on auf unterschiedliche Zieltypen in verschiedenen Besténden ist die Mdglichkeit eines Ausgleichs
durch Immigration (Genfluf3) zu berticksichtigen.

3. Essollten grundsétzlich nur solche Auspragungen als Zieltyp zugel assen werden, welche eine sta
bilisierende Selektionsform ermdglichen (hoher Heterozygotiegrad des Zieltyps).

P Im Fall stabilisierender Selektion ergibt sich im Hinblick auf den Erhalt von Zieltypen ein Er-
fordernis der Bestandespflege: Aufgrund der variationserhaltenden Wirkung kann die Selektions-
intensitét Uber die Generationen nicht reduziert werden, wenn der Zieltyp nicht einen gewissen An-
teil an der Merkmalsvariation unterschreiten soll (Erhalt der Gesamtvariation).

P Im Fall lang anhaltender gerichteter Selektion droht dagegen infolge potentiell unbeschrénkter
Anhaufung des Zieltyps ein dauerhafter Verlust genetischer Variation (des Zielmerkmals und des
assoziierten genetischen Hintergrundes). Diese Folge kann in ihrer Wirkung durch zunehmende
Absenkung der Selektionsintensitét (Verringerung der Pflegeintensitét) abgemildert werden.

4. Bestandespflege und Betriebsform: Im Rahmen forstlicher Bestandesbehandlungskonzepte mufl3
eine - abhangig von der ontogenetischen Phase - hinreichend niedrige Selektionsintensitat (Anteil
der selektiv entnommenen Bestandesmitglieder), insbesondere bei positiver Selektion (Negativ-
auswahl) angestrebt werden, um Populationsreduktionen zu vermeiden, welche zu nicht kompen-
sierbaren Verlusten im genetischen Hintergrund fuhrten. Stattdessen sollte die natiirliche Bestan-
desdifferenzierung und -strukturierung berticksichtigt und eine friihe Festlegung von Zielbdumen
vermieden werden. Es sollten Bestandesstrukturen und Behandlungskonzepte angestrebt werden,
welche die ausreichende Reproduktion der zu entnehmenden Tréger von Zielmerkmalen sichern
(Ungleichaltrigkeit, Strukturvielfalt, Belassen eines Teils solcher Individuen als Uberhalt, Altholz-
rest 0.4.). Eine groRflachige Uniformitat der Bewirtschaftungsweise von Waldern sollte vermie-
den werden. Die zur Zeit von vielen waldbaulichen und forstékonomischen Autoren empfohlene
Zielstarkennutzung muf3 deshalb - insbesondere bei nicht vorhandener bzw. unzureichender Ver-
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jingung der zielstarken Baume - al's besonders kritisch im Sinne der Erhaltung genetischer Variati-
on betrachtet werden.

5. Erhalt eines hohen AusmalBles genetischer Gesamtvariation in Anbetracht globaler Umwelt-
veranderungen: Die unter Punkt 2 und 3 genannten Aspekte sind in diesem Zusammenhang von
besonderer Bedeutung, da infolge veranderter und verstérkter Anpassungserfordernisse bisher ein-
seitig geforderte Genotypen zukiinftig versagen kénnten. Es muf3 deshalb berlicksichtigt werden,
daid sich - abhangig von der ontogenetischen Phase - eine frilhe Ausprdgung von Zielmerkmalen in
der weiteren Bestandesentwicklung als nachteilig, und damit irrefUhrend, erweisen konnte.

6.1.9 Forstliche Bewirtschaftung und Diskontinuitat der Regeneration

Jede Diskontinuitét der Verjungung beschrankt die Moglichkeit der Weitergabe von Information Uber
erfolgreiche Anpassungsprozesse und behindert damit fortwadhrende Anpassung an die jeweils aktuel-
len Umweltanforderungen. Je kiirzer die V erjiingungszeitraume im Wirtschaftswald sind und je gerin-
ger der Anteil an der Mast beteiligter Baume ist, desto geringer ist auch die Wahrscheinlichkeit, dal3
die volle genetische Information weitergegeben wird (vgl. HUSSENDORFER & MULLER-STARK
1997; ROTACH 1994). Alle zwischenzeitlich ausfallenden Individuen (Genotypen) kénnen dann zum
Genbestand der nachsten Generation auch jene Information nicht mehr beisteuern, welche ein Uberle-
ben vorangegangener Umweltanspriiche ermdglichte. Bel akuten, schadigenden Umwelteinwirkungen
oder -verénderungen besteht bei kontinuierlicher Verjlingung fir betroffene Individuen die Méglich-
keit, noch vor ihrem Ausscheiden genetische Information an die Nachkommen weiterzugeben (was die
adaptive Kapazitdt der Nachkommenschaft erhéht). Folglich kann in diesem Fall eine Anpassung an
rasche Umweltveranderungen bel kontinuierlicher Verjlingung schneller erfolgen.

Der Plenterwald ist die einzige forstliche Betriebsform mit kontinuierlicher Verjingung auf ganzer
Flache (bei einzelstammweiser Nutzung). Er sichert i.d.R. ein kleinflachiges Mosaik 6kologisch ver-
schiedener Anwuchs- und Entwicklungsbedingungen. Bei der in den Landesforstverwaltungen zu-
nehmend angestrebten Plenterung in Bestanden aus schlagweisem Hochwald (Zielstdrkennutzung)
mul3 beachtet werden, dal? die Ziel starken-Baume (nachweislich) hinreichend mit ihrer Nachkommen-
schaft in der Verjingung vertreten sind.

Von den Betriebsformen im schlagweisen Hochwald ist das Femel schlagverfahren hinsichtlich Anpas-
sung an die Reproduktionsbedingungen das variabelste Verfahren. Insbesondere bei freier (d.h. zeit-
lich und réumlich gestaffelter) Hiebsfiihrung mit ausgedehnten V erjiingungszeitraumen (30-50 Jahre)
kann eine zeitlich relativ kontinuierliche Verfligbarkeit genetischer Variation fir Anpassungsprozesse
erreicht werden. Die Verjingungsbedingungen sollten moglichst heterogen gestaltet werden, um un-
gleichférmige Strukturen im Jungbestand zu erzielen und kleinstanddrtliche Variation zu erhalten oder
zu fordern.

Eine Konzentration der Verjingung auf ein oder wenige Samenjahre beim Saum- und Schirmschlag-
verfahren (,, Verjiingung aus einem Guf3*) ergibt anndhernd gleichaltrige und wenig strukturierte Ver-
jingungen, die die zeitliche Variation des Genbestandes nur ausschnittsweise enthalten. Die zeitlich
konzentrierte, meist grofe Selektionsbasis (hohe Individuendichte im Jungwuchs) enthalt nicht die
genische Information der von der Fruktifikation ausgeschlossenen Baume. Aus der Sicht des Schutzes
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genetischer Ressourcen kdnnen die Bedingungen durch eine erhdhte Anzahl fruktifizierender Baume
(Besamungshiebe), raumlich heterogene Hiebsfiihrung (Lichtungshiebe) und langere V erjlingungszeit-
raume (Raumungshiebe) verbessert werden.

6.1.10 Wild und Jagd

In Abwesenheit obligater, carnivorer Pradatoren kommt der menschlichen Jagdausiibung die aleinige
Steuerungs- und Kontrollfunktion Uber die Pflanzenfresser zu. Im Spannungsfeld jagdhistorischer
Traditionen sowie jagdrechtlicher und jagdpolitischer Entwicklungen konnte die praktische Jagdaus-
Ubung ihrer Aufgabe in Hinsicht auf die 6kosystemare Steuerungs- und Kontrollfunktion Uber mehrere
Jahrhunderte (bzw. Baumgenerationen) meistens nicht ausreichend nachkommen. Dies ist im wesent-
lichen auch darauf zurtickzufihren, dal3 der Mensch als Prédator des pflanzenfressenden Wildes nie-
mals obligat in selbstregulatorische Riickkopplungsprozesse von Waldokosystemen eingebunden war.
Daseine Existenz im allgemeinen jedoch von der des Waldes abhangig ist, miissen die systeminternen
Sel bstregul ationsmechanismen wiederhergestel It werden. Diese 6kol ogische Argumentation begriindet
die Wiederansiedlung carnivorer Prédatoren des Reh- und Rotwildes - wo immer mdglich - als Mal3-
nahme zur Stabilisierung, zum Schutz und zur nachhaltigen Nutzung von Walddkosystemen. Die
Jagdausiibung sollte dartiber hinaus zuktinftig konsegquent und flachendeckend an in obigem Sinn 6ko-
systemar relavanten Regulationssurrogaten (z. B. Weiser der Verbif3belastung) ausgerichtet werden.

6.1.11 Autochthonie

Bislang ist der Autochthonie-Begriff kaum auf seine evolutionsbiologischen und populationsgeneti-
schen Implikationen hin untersucht worden. So mufdte folglich auch unklar bleiben, welche konkreten
Beziige der Autochthonie zur Stabilitét und damit letztlich zur Angepal3theit und Anpassungsfahigkeit
der Populationen bestehen.

Die mit Autochthonie verbundene Angepaldtheit ist das Ergebnis evolutionarer Stref3verminderung und
erhoht daher die Stabilitét der Populationen gegenliber (voriibergehenden) Stérungen. Autochthonie
verbessert ebenso die Voraussetzungen flr Stabilitét gegentiber dauerhaften Verénderungen der re-
gelmaltigen Umweltbedingungen. Dies geschieht im Verbund mit einem ausbalancierten Genflul3-
system, wel ches lokal e adaptive Differenzierung ermdglicht und zugleich die Verteilung evolutionarer
Anpassungskapazitat auf die Subpopulationen einer Metapopulation regelt.

Diese Auswirkungen der Autochthonie gestatten ihre Erkennbarkeit und Beurteilung im Einzelfall mit
Hilfe struktureller (genomische Assoziation) und historischer (phylogeographische Rekonstruktion;
vgl. Kap. 4.3) genetischer Indikatoren. Die derart gewonnenen Ergebnisse konnen bzgl. der in Frage
stehenden Waldbaumpopulationen eine wichtige Entscheidungshilfe fur einen nachhaltigen Waldbau
und den Schutzes von Genressourcen in Waldern geben.

6.1.12 Rezedente Waldbaumarten

Rezedente, das.heif}t i.d.R. seltene, nicht oder selten bestandeshildende, zertreute Verbreitung aufwei-
sende Baumarten (z: B. Wildobst-Arten, Esche, Ahorn-, Ulmen-, Linden-Arten) waren von den neu-
zeitlichen Verénderungen des Waldes besonders betroffen. Wahrend ihre Aus- bzw. Verbreitung tber
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das Mittelalter und die friihere Neuzeit im Rahmen von Nieder- und Mittelwaldwirtschaft gefordert
worden sein durfte (KUSTER 1996), fiihrten die Intensivierungen im Rahmen der geregelten Forst-
wirtschaft zur Ausldschung vieler lokaler und regionaler Vorkommen. Infolge ihrer geringen Popula
tionsgrofen besteht alein schon aus Grinden interspezifischer Konkurrenz permanente Gefahr lokaler
Extinktionen.

Rezedente Baumarten tragen substantiell zur Biodiversitédt in vielen Waldokosystemen bel. Im Hin-
blick auf ihre 6kosystemare Funktion kommt ihnen vermutlich eine Schlusselrolle zu. Kennzeichnend
ist ihre Fahigkeit, Waldoffnungen (Locher, Freiflachen) schnell zu besiedeln und dadurch bis zum
Zeitpunkt der Verdrangung durch dominante Baumarten die Kontinuitét der Nahrstoffkreidaufe zu
gewahrleisten (z. B. Zersetzbarkeit ihres Detritus). Diese Eigenschaften durften unverzichtbar sein fir
die Stabilitét von Waldokosystemen gegenlber Storungen geringen und grofReren Ausmal3es, v. a.
auch im Hinblick auf prognostizierte Klimaverénderungen. Der verstarkte Schutz rezedente Wald-
baumarten sind deshalb von besonderer Bedeutung fir den Schutz und die nachhaltige Nutzung von
Biodiversitdt in Waldern.

6.2 Handlungsempfehlungen

6.2.1 Integrierte waldbauliche Behandlung von Wirtschaftswéldern

Der Schutz waldtkosystemarer Ressourcen kann grundsétzlich unter Ausschluf? forstlicher Bewirt-
schaftung (Totalschutzgebiete) oder integriert im Rahmen einer angepaldten Nutzungsstrategie in be-
wirtschafteten Waldern erfolgen. In beiden Fallen miissen diein Kapitel 3.3 (nachhaltiger Umgang mit
Ressourcen) dargestellten, grundsétzlichen V oraussetzungen fir einen nachhaltigen Umgang mit gene-
tischen Ressourcen gegeben sein. In Anbetracht gravierender forstgeschichtlicher Einfllisse sowie
rezenter (auch externer) Beeintrachtigung sind Maldnahmen des Total schutzes nicht immer unbedingt
zielftihrend (Beispiel: driftbedingte Verluste genetischer Variation infolge geringer Populationsgrofien
bei nicht dominanten Arten). Fir die Gewahrleistung einer flachendeckenden Umsetzung der forstli-
chen Implikationen ist eine entsprechende Anpassung der gesetzlichen Regelungen im Forst- und
Umweltrecht und der relevanten Forderrichtlinien anzustreben.

Die Erhaltung der Selbstregulations- und Selbstorgani sationsmechanismen von Waldokosystemen bei
gleichzeitiger forstlicher Nutzung ist dauerhaft nur im Rahmen einer standortsgeméal3en, naturnahen
Wal dbewirtschaftung moglich (vgl. auch MULLER 1993). Eine solche Bewirtschaftungsweise mufd
u. a. durch Dauerbestockung, Erhaltung bzw. Wiederherstellung der Baumartenmischung entspre-
chend der natirlichen Waldgesellschaft(en), vertikal und horizontal gestufte Bestandesstrukturen, ge-
stufte Altersstruktur und somit heterogene Entwicklungsbedingungen charakterisiert sein.

Eine kahlschlagfreie Bewirtschaftung (Dauerbestockung) erméglicht ortliche geneal ogische Kontinui-
tat (Erhalt bzw. Aufbau von Autochthonie), vermeidet eine Entkopplung des Stoff-, Energie- und In-
formationshaushaltes und ist V oraussetzung fir eine natiirliche V egetati onsentwicklung.

Die obigen Ausfiihrungen zur Bedeutung der Riickkopplung im Rahmen der Reproduktionssysteme
fUr adaptive Vorgange zeigen, dal? vertikal und horizontal gestufte Bestandesstrukturen fir die Siche-
rung des kontinuierlichen Fortbestands der Waldgesellschaft in allen ihren Aufbauformen erforderlich
sind. Die waldbaulichen Pflege- und Nutzungskonzepte sollten deshalb auf die Forderung einer unre-
gelmafiigen, geklumpten Verteilung der Bdume in allen Entwicklungsstufen sowie Erhaltung bzw.
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Schaffung einer ausgeglichenen Verteilung verschiedener Bestandesentwicklungsphasen (Textur),
deren Flachenanteile sich an der Dauer der Entwicklungsphasen zu orientieren haben, abgestellt wer-
den.

Die maglichst vollsténdige Weitergabe der genetischen Information an die Folgegeneration unter
gleichzeitiger, fortwahrender Anpassung an die jeweils aktuellen Umweltanforderungen mui3 das Ziel
der Naturverjungung sein. Zur Erreichung dieser Ziele sollten Naturverjungungen kontinuierlich oder
zumindest in gestaffelten, langen Verjlngungszeitrdumen erfolgen. Die fortwahrende potentielle Be-
teiligung fruktifizierungsfahiger Baume sollte durch geeignete Mal3nahmen, z. B. die Ausdehnung des
Nutzungsalters und Bestandestrukturierung, sichergestellt werden.

Heterogene Umweltbedingungen (z.B. Keimbett-, Belichtungsverhaltnisse, Konkurrenzvegetation) im
Laufe der Waldentwicklung vermindern die Gefahr einseitig gerichteter Selektion und erhéhen die
Wahrscheinlichkeit des Erhalts der genetischen Variation. Kleinflachiger Wechsel von Standorts- und
Bestandesverhdltnissen (Beachtung kleinstandortlicher Variation, stufige Mischbestandsstruktur) er-
hoht die Vielfalt der raumlich und zeitlich wirkenden Umweltanforderungen und fordert durch sténdi-
ge Nutzung der Anpassungskapazitét die Erhaltung der langfristigen Anpassungsfahigkeit der Baum-
populationen.

Kunstliche Verjiingungen (Pflanzungen, Saaten) sollten nur in Ausnahmeféllen, wo natirliche Verjin-
gung - auch Uber sukzessionale Waldentwicklung - nicht (mehr) moglich ist und alle Forderungs- und
Sicherungsmalinahmen erfolglos geblieben sind, erfolgen. Aus genetischer Sicht sollte der Verwen-
dung lokal geworbener Wildlinge verstérkte Beachtung zukommen. Aufgrund des héheren Selekti-
onspotentials sind Saaten gegeniiber Pflanzungen vorzuziehen (ZIEHE et al. 1995). Das Vermeh-
rungsgut ist nach genetischen Kriterien auszuwéhlen (Herkunft, Beerntungsmodus) und sollte auf
Waldstandorten unter natiirlichen Bedingungen angezogen werden (Verzicht auf Sortierung). Ausrei-
chend hohe Populationsdichten sind sicherzustellen (Saatgutmengen bzw. Pflanzenzahlen). Beisaaten
oder -pflanzungen mit autochthon gewonnenem und genetisch Gberpriftem Vermehrungsgut kénnen
in Sonderféllen lokaler genetischer Verarmung relevant sein.

Vorhandene Wélder mit naturnaher Bestockung (Baumartenzusammensetzung, Bestandesaufbau,
Waldentwicklungsphasen), nachgewiesen oder mutmaldlich authochthone Wader und Waldrelikte,
historisch alte Walder (WULF 1994, 1997), seltene Waldgesellschaften, Populationen am Rande des
Verbreitungsgebietes ihrer Art, auf Sonderstandorten mit extremen Umweltbedingungen oder mit
phéanotypischen Besonderheiten sowie isolierte Restpopulationen seltener Baumarten sind generell als
potentielle Erhaltungseinheiten anzusehen und fir verstérkte Mal3nahmen zum Schutz genetischer
Ressourcen zu sichern (ZIEHE et al. 1989; LUPKE 1993; ZIEHE & GREGORIUS 1996).

Infolge historischer Waldfragmentierungen (sowie der Verfrachtung von Saat- und Pflanzgut) wurden
die Genflul3systeme bei vermutlich allen Waldpflanzenarten gestort. Die lokale adaptive Differenzie-
rung von Teilpopulationen als wesentliches Agens der Erhaltung genetischer Variation und Anpas-
sungsfahigkeit wurde damit lang anhaltend erschwert. Eine geeignete Waldvermehrung sollte zukiinf-
tig diesen Aspekt bei der Wahl potentieller Aufforstungsstandorte berlicksichtigen. Einen weiteren
Aspekt stellt hier die Wiederbegrindung von Wald insbesondere auf besseren (v.a. gute Nahrstoff-
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und Wasserversorgung) Standorten dar, die mit einer relativen Senkung der Belastungen durch externe
Umweltanforderungen verbunden ist. Seit dem Beginn menschlicher Rodung bis in die Gegenwart
wurde der Wald v.a. in diesem Bereich hoherer Standortsqualitét verdrangt (z. B. WULF &
SCHMIDT 1996).

Die kontinuierliche Waldverjtingung bzw. natiirliche Sukzession als wesentlicher selbstregulatorischer
Ruckkopplungsprozess von Waldokosystemen kann nur durch eine konsequente und andauernde Sen-
kung der VerbiRRbel astung infolge tUberhdhter Reh- und Rotwildbestande sichergestel It werden.

Zur Umsetzung einer genetisch nachhaltigen Waldbewirtschaftung mufd die Erforschung der raum-
zeitlichen Entwicklung genetischer Strukturen in Wéldern als Landschaftselementen vertieft werden.
Dies setzt die Einrichtung genetischer Langzeit-Beobachtungsfléchen in Waldern zwingend voraus.

6.2.2 Moglichkeiten der Stitzung von Anpassungsfahigkeit

Langfristig besteht die Notwendigkeit zur Erarbeitung eines Indikations- und Verifikationssystems von
Selbst- und Fremdregulation genetischer Systeme von Populationen. Angesichts der dargestellten
forstgeschichtlichen Einflisse (Verluste genetischer Variation, Beeintréchtigung genetischer Operati-
onen) kann es dagegen dringend erforderlich sein, ad hoc steuernde Maf3nahmen zur Stiitzung der
Anpassungsfahigkeit von Waldbaum-Populationen an die zu erwartenden Umweltbedingungen in situ
Zu ergreifen.

Ausgehend von dieser Sachlage, erscheinen die folgenden beiden grundsétzlichen Steuerungsansétze

unumganglich:

1. Kompensation neuer Anpassungsanforderungen durch Steuerung geeigneter abiotischer und bioti-
scher Umweltvariablen (z. B. Diingung, Mal3nahmen zur Sicherung der Naturverjingung, Bestan-
desaufbau, Artenspektrumy;

2. Mobilisierung der latenten oder Erweiterung der vorhandenen operierenden genetischen Anpas-
sungskapazitét.

Die Steuerung von Umweltvariablenist i.d.R. energieintensiv und in ihren 6kosystemaren Auswirkun-
gen nur begrenzt Uiberschaubar. Derartige Mal3nahmen sollten folglich nur dann angewandt werden,
wenn ein eindeutig positiver Zusammenhang mit dem Erhalt bzw. der Wiederherstellung der Selbstre-
gulationsmechanismen von Waldokosystemen nach wissenschaftlichem Kenntnisstand gegeben ist.
Dies trifft v.a. auf Mal3nahmen zu, welche die 6rtliche genealogische Kontinuitét von Populationen
nicht einschrénken und damit insbesondere als wesentliche V oraussetzung fr evolutionére Anpassung
die Funktionsfahigkeit der Reproduktionssysteme beachten (Sicherung der Naturverjingung z. B.
durch Bodenverwundung, Zaunung, Steuerung der Konkurrenzvegetation; Verdnderung demographi-
scher Strukturen wie z. B. Populationsgréfen und -dichten, Altersklassenaufbau etc.). Besonders
fragwirdig sind also Mal3nahmen zur Veranderung des natirlichen Standortes und der Umbau des
Artenspektrums. Letzteres sollte al's Notmal3nahme betrachtet werden, wenn auf3enbiirtige Umweltver-
anderungen die adaptive Kapazitéat der Schliisselarten tberfordern. Uberforderungen kénnen durch
eine Uberlastung des Puffervermégens der anderen Mitglieder des Artenspektrums (z. B. Schadigung
der Mykorrhiza) oder aber durch die Begiinstigung von zuvor nur in Schach gehaltenen Antagonisten
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(z. B. des verbeil3enden Schalenwildes durch Entfernung seiner Prédatoren) erfolgen. Die Nutzung der
Selbstregulationsmechanismen von Waldokosystemen in Form sukzessionaler Prozesse oder eine
Verbesserung der Bedingungen fir Genflufd zwischen Populationen (Defragmentierung, Schutz bzw.
Forderung biotischer Vektoren etc.) sollte hier Vorrang haben.

Mit Mal3nahmen zur Mobilisierung oder Erweiterung der genetischen Anpassungskapazitat von Popu-
lationen soll der Erhalt der arttypischen Funktionen innerhalb des Okosystems (auch unter Modifikati-
onen) unterstutzt werden. Derartige Mal3nahmen sind zu einer moglichst langfristigen Sicherung die-
ser bisher nur in Teilen bekannten Funktionen im Falle weniger drastisch und schnell verlaufender
Umweltverénderungen sinnvoll. Sind allerdings gerade diese arttypischen Funktionen nicht angepaldt
oder nicht anpassungsfahig, ist eine Anderung des Artenspektrums (eine Sukzession also) unausweich-
lich. Eine Mobilisierung der latenten genetischen Anpassungskapazitat kann v.a. durch waldbauliche
Mafl3nahmen ermdglicht werden, welche die allgemeine Fruchtbarkeit (weibliche und mannliche Ferti-
litét) erhdhen, die durchschnittlichen Generationsintervalle ohne Verlust wesentlicher Merkmale der
Altersklassenstruktur verkiirzen oder die Samen- und Pollenverbreitung und damit Gber vermehrte
Fremdbefruchtung die Rekombinantenbildung fordern.

6.3 Weiterer Forschungsbedarf
6.3.1 Indikation der Nachhaltigkeit des Umgangs mit Waldokosystemen

Fir einen nachhaltigen Umgang mit den genetischen Ressourcen der Walddkosysteme ist - wie oben
gezeigt - die Sicherung bzw. die Wiederherstellung der Funktionsfahigkeit aler im Wirkungsumfeld
betroffenen Selbstregul ationsmechanismen (Kriterium der Regenerationsfahigkeit) unabdingbar. Diese
sind durch die genetischen Systeme aler betroffenen Populationen bestimmt. Voraussetzung fiir den
Erfolg der durch diese Mechanismen vermittelten Anpassungsprozesse ist wiederum natirlich die
Verflgbarkeit ausreichender genetischer Variation in den jeweiligen Populationen. Forstwirtschaftli-
che Malinahmen und zukiinftig zu entwickelnde waldbauliche Strategien miissen deshalb auf dieses
Ziel ausgerichtet sein, um als nachhaltig gelten zu kdnnen.

Fir die Gewahrleistung der Nachhaltigkeit des Umgangs mit (Wald-)Okosystemen und deren geneti-
schen Ressourcen muf3 ein Kriterium-Indikator-V erifikator-System entwickelt und installiert werden,
welches das Kriterium der Regenerationsfahigkeit in geeigneter Weise indiziert und ein sachgerechtes
Instrumentarium an Korrekturmafl3nahmen enthalt. Grundlagen eines solchen Systems sowie entspre-
chende Verifikatoren aus historischer Sicht wurden in diesem Teilprojekt erarbeitet.

Die Forschung Uber anthropogene Formen der Beeinflussung der genetischen Systeme vor allem von
Schltisselarten in Walddkosystemen sowie tUiber Wege zur Wiederherstellung und Stérkung ihrer Funk-
tionstiichtigkeit konnte an praktischer Bedeutung erheblich gewinnen, wenn sie sich konsequenter auf
dieses Ziel hin ausrichtete. Bereits vorhandene Vorschldge zur Indikation der Nachhaltigkeit der
Waldbewirtschaftung miissen sich daran messen lassen, inwiefern die dargestellten V oraussetzungen
durch genetische Indikatoren bzw. Verifikatoren (oder geeignete Surrogate) berlicksichtigt werden.
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6.3.2 Autochthonie von Waldbaumpopulationen

Im Rahmen der langfristigen Entwicklung biologischer Vielfalt wird der Autochthonie (Bodenstan-
digkeit) biologischer Systeme entscheidende Bedeutung fur deren Stabilitét und Anpassungsfahigkeit
zuerkannt. Aufgrund dieser Referenz- bzw. Indikatorfunktion fiir die Stabilitét von Okosystemen er-
langt die Befassung mit der Autochthonie grof3e Bedeutung fir den Schutz und die nachhaltige Nut-
zung biologischer Vielfat in Waldern im algemeinen sowie den Waldbau im besonderen (u. a Wald-
umbau, forstliches Saat- und Pflanzgut). Hierbei sind grundsétzlich Uber die Ebene der Population
hinaus auch die Ebenen der Art und des Okosystems angesprochen. Im Rahmen dieser Arbeit konnten
nicht nur Einschétzungen tber forstgeschichtliche Einflisse auf die aktuell gegebene Autochthonie
forstlicher Hauptbaumarten behandelt, sondern auch erste Ansétze zur Bearbeitung dieses Fragen-
komplexes bereitgestellt werden. Zur Beantwortung des Fragenkomplexes sollten diese Ansdtze im
interdisziplindren Rahmen ausgebaut werden.

Obgleich entsprechende Beziige fr die Verwendung autochthonen Waldbaumpopul ationen vorliegen,
Z. B. in der forstlichen Saat- und Pflanzgut-Gesetzgebung (ANONYMUS 1979) und dem Schutz von
Waldgenressourcen (BEHM et al. 1997), stehen geeignete, praktible Verfahren zur Feststellung von
Autochthonie kaum zur Verfiigung. Bisherige Angaben zur Autochthonie — sofern nicht nach intensi-
ven forsthistorischen Untersuchungen - beruhen i.d.R. auf oft unsicheren historischen Quellen, sofern
diese Uberhaupt (kurzfristig) verfligbar sind. Nach Einschétzung des Verfassers dirfte hier nur ein
interdisziplindrer Ansatz, der wald-/forsthistorische, abstammungsgeschichtliche Rekonstruktionen
(Phylogeographie) mit gezielten populationsgenetischen Erhebungen verbindet, weitere Aufklarung
erbringen.

Weiterhin ist zu kléren, welche Bedingungen bei der Erhaltung, Ausbreitung und Verbringung von
autochthonen Populationen zu beachten sind und welche Moglichkeiten hierfir bestehen. Ohne Me-
thoden der Feststellung von Autochthonie sowie gezielter, vergleichender genetischer Untersuchung
sind Aussagen hierzu bisher kaum méglich. Die Beantwortung der Frage hat jedoch angesichts der
grofien Bedeutung der Autochthonie fir die Stabiltdt von Walddkosystemen in Anbetracht zu erwar-
tender, zukUnftiger Umweltveranderungen wesentliche Bedeutung u. a. fir die Effektivitdt waldbezo-
gener Schutzmal3nahmen und das forstliche Saat- und Pflanzgutwesen. In diesem Rahmen sind neben
forsthistorischen Verfrachtungen auch die rezente Verwendung nicht heimischer Herkiinfte sowie
fremdlandischer Arten von Bedeutung.

Die Feststellungen des weiteren Forschungsbedarfs lassen sich subsumieren unter dem Problemfeld
,raum-zeitliche Entwicklung genetischer Strukturen in Okosystemen®. Die zukiinftige Bearbeitung
dieses Themas setzt u. a. sowohl den Einbezug retrospektiver Entwicklungen als auch wiederholte
genetische Inventuren hinsichtlich der Bewertung aktueller Eingriffe bzw. Einfllisse voraus.
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7. Ausblick

Diese Arbeit konnte dazu beitragen, erste Einblicke in die historisch bedingte Begrenzung der aktuel-
len Angepaldtheit und Anpassungsfahigkeit von Waldbaumpopulationen al's den wesentlichen Elemen-
ten der Biodiversitét von Waldokosystemen zu gewinnen. Im Hinblick auf die prognostizierten, rapi-
den Klimaverénderungen und den bestehenden internationalen Verpflichtungen zum Schutz der Bio-
diversitét sind hier jedoch weitere Forschungsanstrengungen erforderlich.

In Anbetracht des gegenwartig bedenklichen Stabilitétszustands der Waldbesténde scheint das bisher
nur spérlich ausgepragte Bewul3tsein fir wal dgeschichtliche Folgewirkungen auf die genetische Basis
von Waldbaumpopulationen jedoch zu wachsen. Weitere Anstrengungen im Rahmen einer verantwor-
tungsvollen Umweltforschung sollten deshalb verstérkt interdisziplindr und unter Einbindung retro-
spektiver (umweltgeschichtlicher) Forschung erfolgen.
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8. Zusammenfassung

Problemstellung und Forschungsziel

Infolge den Schutz der Wélder betreffender, internationaler Abkommen ist ein erheblicher Bedarf an
Entscheidungshilfen in bezug auf die Erhaltung und nachhaltige Nutzung der biologischen Vielfat in
Waldern erwachsen. In Anbetracht weltweiter Gefahrdung der Walder und prognostizierter globaler
Klimaveranderungen stellt sich hinsichtlich der Ebene der genetischen Vielfalt die Frage, inwieweit
gegenwartige Wal dbaumpopul ationen Angepalitheit und ausreichende Anpassungsfahigkeit aufweisen
und wel che diesbeziiglich fordernden MalRnahmen gegebenenfalls ergriffen werden sollten.

In der Wald- und Forstgeschichte Mitteleuropas interferieren seit Jahrtausenden die anthropogenen
Einwirkungsfaktoren eng mit nicht anthropogenen (geodkologischen, ,, natiirlichen) Faktoren bezlig-
lich der dynamischen Veranderung der Umwelt, wobei in forstgeschichtlichem Kontext anthropogene
Steuerungseinflisse die natirlichen Faktoren zunehmend Uberlagerten.

Auf der aleinigen Grundlage vergleichender Untersuchungen gegenwartig existierender Waldbaum-
Populationen kénnen jedoch historisch bedingte Konsequenzen fur deren gegenwaértige Angepalitheit
und die Verfligbarkeit ausreichender Anpassungsfahigkeit nicht beurteilt werden. Erst der explizite
Einbezug zusétzlicher Informationen Uber die anpassungsrelevante V orgeschichte unserer Waldbaum-
arten ermdglicht eine Einschétzung des in dem gegenwartigen genetischen Zustand al's Ergebnis von
Umwelt- und Nutzungseinfllissen enthaltenen Potentials fir zukinftige Anforderungen. Eine derart
abgesicherte Einschéatzung kann zur weiteren Verdeutlichung der aktuellen Situation fuhren, die fir
weitreichende Entscheidungen der Umweltsteuerung, z. B. Nutzungs- und Schutzmal3nahmen in
Walddkosystemen, Voraussetzung ist.

Die Aufgabenstellung dieser Arbeit besteht vor diesem Hintergrund in der interdisziplindren Untersu-
chung von Konsequenzen wald- bzw. forstgeschichtlicher Entwicklungen fiir die aktuelle genetische
Zusammensetzung von Waldbaumpopulationen in Mitteleuropa. Das Ziel dieser Arbeit besteht darin,
aus verfigbaren Informationen Uber wald- und forstgeschichtliche Entwicklungen systemanalytischen
Anspriichen gentigende Hypothesen iber mdgliche Auswirkungen auf den gegenwartigen genetischen
Zustand von Waldbaumpopulationen in Mitteleuropa zu erarbeiten, sowie Entscheidungshilfen im
Bereich der Erhaltung und nachhaltigen Nutzung der biologischen Vielfalt in Wéldern abzuleiten.

Anwendung und Entwicklung von Methoden

Das Vorhaben, wald- und forsthistorische Entwicklungen in bezug auf die Angepaldtheit und Anpas-
sungsfahigkeit gegenwartiger Wal dbaumpopulationen zu beurteilen, erfordert einen neuartigen, inter-
disziplinéren und systemanalytisch arientierten Untersuchungsansatz. Dariiber hinaus mufi3 ein metho-
disch begriindeter Zugang zur Bewertung entwickelt werden.

Im Untersuchungszusammenhang ist die Induktion von Hypothesen Uber Ursache-Wirkungs-
Beziehungen von zentraler Bedeutung. Ausgehend von der Ermittlung und Beschreibung wald- und
forsthistorischer Entwicklungen wird geprift, inwieweit diese in qualitativem Zusammenhang mit der
Angepaldtheit und Anpassungsfahigkeit heutiger Waldbaumpopulationen stehen.
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Auf der Grundlage einer systemorientierten Charakterisierung von offenen dynamischen Systemen,
von Anpassung sowie der Bedeutung von Populationen im Kontext 6kosystemarer Anpassungsprozes-
se wird es moglich, Anpassungsvorgange auf der Ebene von Populationen, deren Mechanismen und
ihre Funktionsbedingungen (Erfullung der Operationsbedingungen der Mechanismen des genetischen
Systems) zu beschreiben und Auswirkungen wald- und forsthistorischer Prozesse auf heutige Ange-
paldtheit und Anpassungsfahigkeit in bezug auf kiinftige Umweltanforderungen einzuschétzen.

Im Hinblick auf forstgeschichtliche sowie aktuelle Waldnutzungen ist dartiber hinaus die Bewertung
ihrer Nachhaltigkeit von aktuellem Interesse. Hierzu werden genetische Voraussetzungen fir einen
nachhaltigen Umgang mit Waldotkosystem-Ressourcen sowie M églichkeiten zur Indikation aus 6kolo-
gisch-genetischer Sicht bestimmt.

Zum Zwecke der Hypothesenbildung in bezug auf wald- und forsthistorische Einwirkungen werden
- unter Verwendung populationsgenetischer Datensdtze am Bespiel der Baumart Buche (Fagus sylva-
tica L.) - fur die Darstellung der raumlichen Verteilung genetischer Parameter sowie zur Rekonstruk-
tion der Abstammungsverhaltnisse von Waldbaumpopulationen im Raum ein geographisches Informa-
tionssystem sowie phylogenetische bzw. phylogeographi sche Methoden angewandt. Weiterhin werden
ausgewdhlte forstgeschichtliche Probleme wie die Wirkung forstlicher Auswahlvorgénge, die Rolle
des Wildverbisses sowie der Autochthonie und Ausbreitung von Wal dbaumpopulationen im Hinblick
auf die Problemstellung analysiert.

Ergebnisse und Schlufolgerungen

Die qualitative Bewertung wald- und forstgeschichtlicher Entwicklungen auf den aktuellen geneti-
schen Zustand von Waldbaumpopulationen kann auf der Grundlage der Analyse von Erfordernissen
fUr erfolgreiche Anpassungsprozesse sowie genetischer Voraussetzungen fir den nachhaltigen Um-
gang mit Waldokosystem-Ressourcen erfolgen. Im einzelnen werden diesbeziiglich die eiszeitliche
Verdrangung und Uberdauerung in Refugien, die nacheiszeitliche Riickwanderung sowie die forsthis-
torisch bedeutsamen ,, Eingriffe” in Form von Niederwald-, Mittelwald- und Plenterwaldnutzung, die
Nutzungsarten im schlagweisen Hochwald wie Femel- und Schirmschlag sowie Kahlschlag mit kiinst-
licher Verjingung, der Wildverbiss sowie die landwirtschaftlichen Waldnutzungen Waldweide,
Schweinemast und Streunutzung analysiert. Die Analyse belegt insgesamt eine - baumartenweise von
der jeweiligen Okologie und der anthropogenen Nutzungsgeschichte abhéngige - erhebliche Beein-
tréchtigung der Angepaldtheit und Anpassungsfahigkeit gegenwaértiger Waldbaumpopulationen durch
diverse historische Beeintrachtigungen der selbstregulatorischen Regenerationssmechanismen sowie
ihrer genetischen Grundlagen. Diese Beeintréchtigungen wurden letztlich durch die anthropogen be-
dingten Waldflachenverluste (Riickgang des Flachenanteil von 90-100% auf ca. 20-30%), die nachhal-
tige Verdnderung der Umweltbedingungen (z. B. athmosphérische Schadstoffe, Klimaverdnderungen)
sowie den Verlust genetischer Information (z. B. Reduktion der Anzahl und Gréfe von Populationen)
verursacht.

Die angewendete Methodik und die Ergebnisse kénnen als Grundlage fir die weitere raum-zeitliche
Modellierung genetischer Strukturen von Waldbaumpopul ationen dienen.

Voraussetzungen fir den nachhaltigen Umgang mit Waldokosystem-Ressourcen werden aufgezeigt.
Im Zentrum ihrer Indikation stehen letztlich die Voraussetzungen erfolgreicher Anpassungsprozesse:
Intaktheit der Mechanismen des genetischen Systems, Realisierung der externen Operationsbedingun-
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gen der Mechanismen sowie die Verflgbarkeit (Existenz und Aquisition) genetischer Variation fur die
Verénderung der Mechanismen. Mogliche Verifikatoren aus wald- und forsthistorischer Sicht werden
genannt und die untersuchten forsthistorischen Einwirkungen im Hinblick auf Nachhaltigkeit einge-
schétzt.

Die Anwendung des geographischen Informationssystems (Darstellung der raumlichen Verbreitung
genetischer Parameter) sowie phylogenetischer bzw. phylogeographischer Methoden (Rekonstruktion
der Abstammungsverhaltnisse von Waldbaumpopulationen im Raum) ermdglichen die Hypothesenbil-
dung in bezug auf Auswirkungen nacheiszeitlicher Wiederbesiedlung, die nacheiszeitlichen Einwan-
derungswege, forstgeschichtliche Einwirkungen auf die genetische Variation sowie Stérungen der
Autochthonie rezenter Waldbaumpopulationen. Die am Beispiel der Baumart Buche (Fagus sylvatica
L.) auf der Grundlage von Isoenzym-Genorten durchgefiihrten Untersuchungen erbrachten u.a. die
Ergebnisse eines gemal der potentiellen Haupteinwanderungsrichtung von Siidost nach Nordwest
gerichteten Trends abnehmender genetischer Diversitét und Differenzierung, einer raumlichen Uber-
einstimmung von Gebieten geringerer genetischer Variation und der historischen Verbreitung des
Niederwal des sowie Hinweise auf eingeschrankte Angepaldtheit infolge forsthistorischer Verfrachtung
von Waldbaumpopul ationen.

Nach den in dieser Arbeit angestellten, grundsitzlichen Uberlegungen zur phylogenetischen Rekon-
struktion erscheint aus systemanalytischer Sicht nur ein solches Verfahren letztlich sinnvoll, das die
enkaptische Zerlegung einer Menge von OTUs auf der Basis der elementaren phylogenetischen Bezie-
hung, der Verwandtschaftsbeziehung zwischen jeweils drei OTUs, erlaubt. Die Entwicklung eines
solchen phylogenetischen Rekonstruktionsverfahrensist dringend zu empfehlen.

Forstgeschichtlich waren Waldbaumpopulationen aller Walddkosysteme in bezug auf die jeweiligen
forstlichen Zielmerkmale starker negativer und/oder positiver Selektion ausgesetzt. Die Erhaltung
eines hohen Ausmal3es genetischer Gesamtvariation erfordert zukiinftige forstliche Bewirtschaftungs-
konzepte, die eine niedrige, insbesondere positive Selektionsintensitéat aufweisen, eine frihe Festle-
gung von Zielbdumen vermeiden und unbedingt die ausreichende Verjingung der Tréger der Ziel-
merkmale (Ziel starkennutzung!) zusichern.

Jede Diskontinuitéat der Verjingung beschrénkt die Moglichkeit der Weitergabe von Information tber
erfolgreiche Anpassungsprozesse und behindert fortwahrende Anpassung an die jeweils aktuellen
Umweltbedingungen. Die in forsthistorischem Kontext bzw. bis in die Gegenwart angewandten Be-
triebsarten und V erjungungsformen weisen dieses Merkmal in unterschiedlichem Mal3e auf. Geringste
Beeintrachtigungen waren bzw. sind mit dem Plenter- und Femel schlagbetrieb verbunden.

In forsthistorischer Zeitspanne bis in die Gegenwart behindern bzw. gefahrden Giberhohte Wildbestéan-
de (Reh-, Rotwild) durch Verbifd und selektive Entmischung die Selbstregulationsmechanismen von
Waldbaumpopulationen sowie letztlich von Wal dokosystemen.

Der (differentiellen) Autochthonie von Waldbaumpopulationen kommt grof3e Bedeutung zu fir die
Indikation deren Stabilitdt und Anpassungsfahigkeit. Kahlschlagswirtschaft im Verbund mit der Ver-
frachtung von Saat- und Pflanzgut haben seit Jahrhunderten — bei den Baumarten in unterschiedlichem
Ausmal’ - zu Stérungen und Verlust von Autochthonie gefiihrt. Die Identifikation autochthoner Wald-
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baumpopulationen erscheint jedoch interdisziplindgr mit Hilfe historischer genetischer Indikatoren
(phylogeographische Rekonstruktion) méglich.

Rezedente, d.h. seltene bzw. zerstreute Verbreitung aufweisende Baumarten (nicht-dominante Baumar-
ten, u.a. Wildobstarten, Ulmen) waren von waldgeschichtlichen und jingeren forstgeschichtlichen
Entwicklungen besonders negativ betroffen. Infolge ihres Beitrags zur Biodiversitét der Walder und
ihrer waldokosystemaren Funktionen erhélt der Schutz ihrer genetischen Ressourcen besondere Be-
deutung.

Im Rahmen waldtkosystemarer Forschungen ist die Integration forstorts- bzw. bestandesgeschichtli-
cher Untersuchungen dringend zu empfehlen.

Handlungsempfehlungen

In bezug auf den nachhaltigen Umgang mit Walddkosystem-Ressourcen basiert die nachhaltige Wald-
bewirtschaftung auf der Erhaltung der Regenerationsfahigkeit der Wal dokosysteme und daher auf dem
Erhalt der Eigenheit und Funktionsfahigkeit der Selbstregulationsmechanismen. Hierfir sind aus gene-
tischer Sicht folgende Mal3nahmen unverzichtbar: Die integrierte waldbauliche Behandlung von Wirt-
schaftswaldern (u.a. kahlschlagfreie Bewirtschaftung, Orientierung an natiirlichen Waldgesell schaften,
vertikal und horizontal gestufte Bestandesstrukturen, kontinuierliche Verjingung, Férderung nattrli-
cher Sukzession), der verstarkte Schutz genetischer Ressourcen im Wald (u.a. seltene Baum- und
Straucharten bzw. Waldgesellschaften, autochthone Waldbaumpopulationen, historisch alte Wéalder),
Waldvermehrung (Defragmentierung, hohere Standortsqualitét), die Minderung des Wildverbisses
sowie die Einrichtung von genetischen Langzeit-Beobachtungsflachen in Wéldern. Darliber hinaus
mufi3 selbstverstandlich die maximal mdgliche Senkung externer, schadlicher Einfliisse auf Waldodko-
systeme (z.B. Schadstoffeintrage) erreicht werden.

Moglichkeiten der Stiitzung der Anpassungsfahigkeit an kiinftige Umweltbedingungen in situ bestehen
einerseits in der Steuerung von Umweltvariablen und andererseits in der Mobilisierung der latenten
und operierenden Anpassungskapazitat. Erstere umfassen z. B. Verdnderungen des natirlichen Stand-
orts oder den Umbau des Artenspektrums. Derartige Mal3nahmen sind energieintensiv, in ihren tko-
systemaren Auswirkungen aufgrund fehlender Rickkopplung nur begrenzt tberschaubar, und sollten
deshalb auf dringende Erhaltungsmal3nahmen beschrénkt werden. Zweitere dienen dem Erhalt arttypi-
scher Funktionen innerhalb von Waldokosystemen und nutzen bzw. férdern deren Selbstregulations-
mechanismen. Hierzu gehdren u. a. die Kontinuitét der Reproduktion, Erhéhung der Anzahl fruktifi-
Zierender Individuen, Erhéhung der Fremdbefruchtungsanteile (Defragmentierung) sowie Forderung
der natrlichen Sukzession.

Im Hinblick auf die Erhaltung und nachhaltige Nutzung von Waldokosystem-Ressourcen besteht drin-
gender Forschungsbedarf vor allem bzgl. der Indikation und Verifikation der genetischen Nachhaltig-
keit der Waldbewirtschaftung sowie der Identifikation der Autochthonie von Waldbaumpopul ationen.
Beide Forschungsfelder basieren auf der Analyse der raum-zeitlichen Entwicklung genetischer Struk-
turen in Walddkosystemen als Landschaftselementen. Hierzu konnten bereits Vorarbeiten erbracht
werden.
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Anhang 1: Kurzbeschreibung wald- und forstgeschichtlicher Entwicklungen

ANHANG 1

Kurzbeschreibungen von wald- und forstgeschichtlichen Entwicklungen

Die folgende Kurzdarstellung dient der Beschreibung wald- und forstgeschichtlicher Entwicklungen.
Sie basiert nach Sachverhalt und Auffassung auf einer Auswahl bedeutsamer Werke zur Wald- (Quar-

tarforschung) und Forstgeschichte® 2. Die vorgenommene Gliederung ergab sich im Rahmen

des

»Begleitprojektes’ zur multimedialen Visualisierung der Ergebnisse des o.g. Verbundprojektes

(SCHOLZ & DEGEN 1999) zur EXPO 2000 (vgl. Anhang 3).

EINFUHRUNG IN DIE W ALDGESCHICHTE ...ttttttututieetttetttiiassesassesstisaasssaesseessssnnseesssessssssnseesssesssnsnnnaeeasees 112
VEGETATIONSGESCHICHTE DER LETZTEN 20.000 JAHRE IM UBERBLICK. ......veeiviiieieieieieeeeeeeeteesveesresseaeas 113
NACHEISZEITLICHE RUCKWANDERUNG MITTELEUROPAISCHER HAUPTBAUMARTEN..........ccceveeeieeeeeeeennnn. 115
MERKMALE DER NACHEISZEITLICHEN RUCKWANDERUNG EINIGER WICHTIGER BAUMARTEN...........ccceunn... 116
URSACHEN NACHEISZEITLICHER EINWANDERUNGS- UND AUSBREITUNGSMUSTER

EINIGER WICHTIGER BAUMARTEN. ...t ttttttttttttiiss s e ttetatttaas s s e e s sessssssseessseaastassssesseeesassanseseasessssssnnssenssens 118
BEGINN DER FORSTGESCHICHTE MITTELEUROPAS. .....uiiiittiittiiiisssessesesssiissesesssesssnsnssesssssssssnnnaesasssenns 120
MITTELALTERLICHE UND NEUZEITLICHE ANTHROPOGENE WALDRESSOURCENNUTZUNG BIS ZuM

19. JAHRHUNDERT: WALDFLACHE......ccutttuiiieeteteetttae e e e e e eeetttta s e e e e eesaetta s eaeeesaeteasaaseeeeeessssnnaeeaeeeensnnnn 122
MITTELALTERLICHE UND NEUZEITLICHE ANTHROPOGENE WALDRESSOURCENNUTZUNG BIS ZUM
19.JAHRHUNDERT: PRODUKTE DES WALDES......uttuiitieettettitiiaeeeeeeessnttnsaeeasessssinnaaeesssessnnnnaeeesesssnmnnn 126
VVALD UND GESELLSCHAF T ...t ttttttttttitteeaettesttssssesssesssstansesaeeessstasaaaasseestss e eaaeesestanaaeaeeeeestnnnnsees 129
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?2 palaobotanik, Waldgeschichte:

FIRBAS (1949, 1952), GLIEMEROTH (1995) und LANG (1994).

%8 Forstgeschichte:
HASEL (1985), HAUSRATH (1982) und MANTEL (1990).
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EinfuUhrung in die Waldgeschichte

Erdgeschichte (=Geschichte des Lebens)

Vor etwa 4,6 Milliarden Jahren entstand unser Planet. Bis zum Kambrium vor ca. 570 Mio. Jahren,
das entspricht 87% der Erdgeschichte, bildete sich die Erdkruste, und es entstanden erste Lebensfor-
men als Prokaryonten, spater eukaryontische Algen sowie die Tierwelt der Meere. Mit Beginn des
Kambriums setzte die Besiedlung des Landes ein. Im Paldophytikum herrschten zunéchst Farn-
Pflanzen vor, wahrend im Mesophyticum die Gymnospermen Dominanz erlangten. Seit etwa 130-90
Mio. Jahren, in der Kreidezeit, entfalteten sich in explosionsartiger Vervielfaltigung der Sippen die
Angiospermen. Mit Beginn des Quartérs vor 2,4 Mio. Jahren setzten ausgepragte Kalt- oder Eiszeiten
ein. Seit etwa 10.000 Jahren, dem Beginn der Nacheiszeit (Holozén, Postglazial), greift der Mensch in
den Naturhaushalt ein. Die Einwirkungen des Menschen auf seine belebte und unbelebte Umwelt
nehmen mit steigender Bevolkerungsdichte und kulturtechnischer Entwicklungsstufe in Mitteleuropa
insbesondere in den letzten 2000 Jahren dramatisch zu.

Vor dem Eiszeitalter (Tertiar)

Die Entwicklung der Vegetation im Tertidr, also vor 63 - 2 Mio. Jahren, war durch die allméahliche
Verdrangung vorherrschender immergriiner (sub-)tropischer Gehdlze durch sommergrine Baume
gemalligter Klimate aus dem Norden geprégt. Diese Entwicklung war vor alem Folge zunehmender
Abklhlung des Klimas, begleitet von zunehmenden Klimaschwankungen. Neben den erdgeschichtlich
dlteren Gymnospermen waren zu Beginn des Tertidrs die grof3en Gruppen der Angiospermen mit den
meisten der heutigen Familien und Gattungen bereits herausgebildet. Ab dem jingeren Tertiar (Mio-
zan, 26-12 Mio. J. v. h.) nahm der Anteil heutiger Arten stark zu, wdhrend bis zum Anfang des Plio-
zans viele der subtropischen Sippen erloschen. Gegen Ende des Tertidrs bzw. vor dem Beginn des
Eiszeitalters (Pleistozéns) vor rd. 2,5 Mio. Jahren war in Europa eine sehr artenreiche warm-geméafdigte
Gehdl zflora verbreitet, die sich neben den heute in Mitteleuropa noch vorhandenen Baumgattungen (u.
a. Abies, Picea, Pinus, Betula, Carpinus Quercus, Fagus, Tilia, Ulmus) aus einer Vielzahl weiterer
Baumgattungen zusammensetzte, die heute nur noch in Nordamerika und Ostasien vorkommen (z. B.
Tsuga, Hamamelis, Eucommia).

Das Eiszeitalter (Pleistozan)

Das Pleistozén (die letzten 2,4 Mio Jahre) war gekennzeichnet durch vielfache, starke klimatische
Schwankungen: Wechsel zwischen (mindestens 12) Kaltzeiten (Glaziale) und Warmzeiten (Interglazi-
ae), wobel das Ausmalid des Temperaturabfalls vom Alt- Uber das Mittel- zum Jungpleistozan deutlich
zunahm. Seit etwa dem Mittelpleistozén wiesen die Kaltzeiten eine Dauer von 100.000 Jahren, die
Warmzeiten eine Dauer von ca. 15.000 Jahren auf. Wéahrend der Kaltzeiten kam es zu kontinentalen
Vergletscherungen (nordische Inlandvereisung in Nordeuropa und Britische Inseln; stidlichere Hoch-
gebirge wie Alpen, Karpaten und Pyrenden), dieim Maximum ca. zwei Drittel des européischen Fest-
landes bedeckten.

Die européische Vegetation war durch die pleistozénen Klimaschwankungen dramatischen Verénde-
rungen unterworfen. Wahrend v. a. in den jungeren Kaltzeiten die Baumarten nur in kleinen, isolierten
Populationen in Sid- und Sldosteuropa Uberdauerten, also grof3ere geschlossene Waldfléachen nicht
exigtierten, drangen die Walder in den Warmzeiten in den Norden Europas vor. Bel diesen nahezu
zyklischen Prozessen der Verdrangung und Wiederausbreitung gelang es immer weniger Baumarten
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bzw. -gattungen, verlorene Areale wiederzubesiedeln. Diese Entwicklung fuhrte zu der heutigen rela
tiven Artenarmut mitteleuropéischer Geholze gegenuber klimatisch vergleichbaren geographischen
Breiten in Nordamerika und Asien.

Das Holozan (Postglazial, Nacheiszeit)

Das Holozén, mit dessen Beginn die Wiederbewadung Mitteleuropas einsetzte, umfaldt die letzten
10.000 Jahre. Nach maximaler Eisausdehnung vor ca. 20.000 Jahren setzte eine allméahliche Klimaer-
warmung ein. Wahrend im Spétglazial (15.000 - 10.000 v.h.) weite Teile Mitteleuropas noch waldfrei
waren, setzte in Sud- und Stidosteuropa die Rickwanderung der ersten Baumgattungen ein. Die nach-
eiszeitliche V egetationsentwicklung Mitteleuropas umfaldte in den Grundzligen folgende Phasen: be-
reits im Spatglazial Birken-Kiefern-Walder bis in das Préboreal (Vorwarmezeit), im Boreal Uber At-
lantikum bis ins Subboreal Eichen-Mischwélder, seit ca. 3.000 Jahren Dominanz von Buchen-Tannen-
Wadern.

In der ersten Halfte des Hol ozéns wanderten neolithische Bauernkulturen (Bandkeramiker) von Siidos-
ten nach Nordwesteuropa ein. Durch Acker- und Viehwirtschaft begannen nennenswerte menschliche
Einfllsse auf die Waldvegetation (Rodungen, lokale Holznutzung und Waldweide), die - ausgehend
von den Altsiedlungsgebieten - bis zur Gegenwart nahezu stetig zugenommen haben.

Vegetationsgeschichte der letzten 20.000 Jahre im Uberblick

Vegetation Europas um 20.000 v.h. (vor heute)

Zeitliche Einordnung: Das letzte Stadial des Pleniglazials (Weichsel-Eiszeit) umfaldte den Zeitraum
zwischen 25.000-15.000 v.h., direkt vor Beginn des Spétglazials (ab 15.000 v.h.).

Klima Ausgepragt kontinentales Klima; Sommertemperaturen ahnlich wie heute, jedoch sehr kalte
Winter mit Permafrost-Bedingungen. Eiszeitliche Vergletscherung Europas erreicht max. Ausdeh-
nung um 20.000 v.h..

Vegetation: Vegetationsformen in Europa mit Anpassung an extrem kalte Winter und trockenes
Klima (Tundren, Steppentundren und Steppen). Diese Formen dhneln Formen der heutigen Siid-
randlage des nordeuropdischen Inlandeises (z. B. Gronland, Isdand mit Zwergstrauch-
Gesellschaften und offenen Schutt-/GerdlIfluren). In Mitteleuropa zwischen vergletscherten Alpen
und nordeuropéischem Inlandeis: waldlose Tundrenvegetation mit Steppenpflanzen (Artemisia u.a.;
Steppentundren, Dryasfloren). In Sldeuropa: weitgehend waldlos, Artemisia-Steppen in tieferen
Lagen, in Gebirgen in mittlerer Hohenstufe kleine, voneinander isolierte Geholzrefugien (Waldin-
seln, glaziale Uberdauerungsgebiete).

Vegetation Europas um 10.000 v.h.

Um 15.000 v.h. (Wende Weichsel-Pleniglazial zu Spéatglazial): Die Eismassen zogen sich in Nord-
und Nordwest-Europa nach max. Ausdehnung um 20.000 v.h. zunehmend zurtick. Aufgrund des
niedrigen Meeresspiegels waren England, Wales und Schottland noch mit dem Kontinent verbun-
den sowie Teile der Adria, Agéis und Biskaya meerfrei. Vermutlich erste lokale Ausbreitungsvor-
gange bei Baumarten aus glazialen Refugialgebieten in Siid-/Stidost-Europa, daneben vermutlich
auch thermisch anspruchslosere Nadelbaumarten in Randbereichen der Alpen und Karpaten. In
Slideuropa bis stidliches Mitteleuropa: baumlose Steppentundren (Artemisia, Ephedra, Gréser); im
nordlichen Mitteleuropa: baumlose Tundra.

Zeitliche Einordnung: Beginn des Holozéns (ca. 11.000 astronomische Jahre, 9.000 v.Chr.)
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Klima: Seit 15.000 v.h. nahezu kontinuierlicher Temperaturanstieg. Ausnahme: Jiingere Dryas
(11.-10.000 v.h.) mit Klimartckschlag in Nord-/Nordwest-Europa, Stillstand der Gletscher-
schmelze bzw. Wiedervordringen des Eises. Im Holozan ab 10.000 v.h. rascher Temperaturanstieg
bisins Atlantikum (5000 v.h.) auf Werte, die Uber denheutigen liegen.

Vegetation: Vor dem Holozan seit der Allerdd-Zeit (12.-11.000 v.h.) im eisfreien Mitteleuropa
boreale Kiefer- und Kiefern-Birken-Waélder. Der rasche Temperaturanstieg ab 10.000 v.h. induziert
umfangreiche Pflanzenwanderungen in Europa. Zustand in Sid-/Sldost-Europa: Waldsteppen
sommergriner Laubholzsippen; zunehmende Entwicklung zu Eichen-dominierten Laubmischwal-
dern. Zustand in Mitteleuropa: Kiefernwélder mit Birke; baumfreie Tundren auf den Britischen In-
seln und am Rand des nordischen Inlandei ses.

Mensch: In Mitteleuropa mesolithische Sammler und Jager in kleinen Populationen mit nur gerin-
gen Einwirkungen auf die Vegetation.

Vegetation Europas um 5.000 v.h.

Zeitliche Einordnung: Boreal 9.-8.000 v.h., Atlantikum 8.-5.000 v.h., Subboreal 5.-2.500 v.h..
(5.800 astronomische Jahre, also ca. 3.800 v.h.).

Klima: Thermischer Hohepunkt der nacheiszeitlichen Erwdrmung zum Ende des Atlantikums be-
reits tberschritten. Kuhler und trockener.

Vegetation: Seit dem Borea und Atlantikum aus Siden Vordringen thermisch anspruchsvollerer
sommergriiner Laubwaldgesellschaften nach Mitteleuropa und nérdlichem Skandinavien. Kiefer-
und Kiefern-Birken-Wa der weitgehend nach Nordeuropa abgedrangt, daneben vereinzelte isolierte
Restvorkommen in Mitteleuropa (,, Reliktfohrenwader*). In Mitteleuropa Dominanz lichtbedirfti-
ger Laubbaumarten in wechselnden Anteilen (u.a. Eiche, Ulme, Linde, Esche, Ahorn, Hasel). Ein-
setzen der allmahlichen Ausbreitung von schattenertragenden Baumarten (Buche, Fichte, Tanne)
aus Siid-/Suidost-Europa zuungunsten (unter Verdrangung) der Lichtbaumarten.

Mensch: Fortsetzung der Ausbreitung neolithischer Bauernkulturen Uber SO-Europa nach NW-
Europa. Der Wald in Siid- und Mitteleuropaist bereits in den Altsiedlungsgebieten (v.a. fruchtbare
Ebenen) von Rodungsinseln (,, Siedlungskammern*) durchzogen. Die Zuriickdréngung des Waldes
in Mitteleuropaist insgesamt jedoch noch bescheiden.

Heutige (potentiell) natirliche Vegetation

Problem der Definition: Die heutige natiirliche Vegetation entspricht einer gedachten Pflanzende-
cke, wie sie sich ohne Eingriffe des Menschen darstellen wirde. Die heutige potentiell natiirliche
Vegetation entspricht einer gedachten Pflanzendecke, wie sie sich unter Einbeziehung menschli-
cher Eingriffein der Vergangenheit nach deren Aufhoren in der Gegenwart darstellen wiirde. Beide
Begriffe sind hypothetische Konstruktionen einer nur von nattrlichen Klima- und Bodenfaktoren
abhangigen V egetationsgliederung.

Starke Unterschiede zwischen dieser hypothetischen Konstruktion und der aktuellen, realen Vege-
tation. Zustand des Waldes in seiner Quantitét (rdumliche Verbreitung) und Qualitét (Struktur, Zu-
sammensetzung) in der européischen Kulturlandschaft nach jahrtausendelanger menschlicher Be-
einflussung und jahrhundertelanger intensiver Umgestaltung durch den Menschen.

Vegetation: 5 Haupt-V egetationszonen mit jeweils vorherrschenden Pflanzenformationen. A) Ark-
tische und alpine Zone mit baumloser Zwergstrauch-, Rasen- und Hochstauden-V egetation. B) Bo-
reale Zone mit immergrinen Nadelwéldern. T) Temperierte Zone mit sommergriinen Breitlaub-
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wéldern. M) Mediterrane Zone mit immergrinen Hartlaubwéldern. P) Ponnonische-pontisch-
anatolische Zone mit Waldsteppen, Steppen und Halbwiisten.

Nacheiszeitliche Rickwanderung mitteleuropaischer Hauptbaumarten

Abies (Tanne)

Wanderung: Die Rickwanderung der Tanne aus ihren eiszeitlichen Refugien setzte im suiddstlichen
Mittelmeerraum um 11.000 v.h., im Apennin und in den Pyrenden um 10.000 v.h. ein. Fir die Besied-
lung eines Areals bis nach Mittelfrankreich, Mitteldeutschland und Mittelpolen benétigte Abies ca.
7.000 Jahre. Bis 8.000 v.h. wanderte Abies vorrangig nérdlich der Karpaten und beiderseits des Do-
nautales von Siidost nach Nordwest, spéter in nérdlicher Richtung. Bereits 6.000 v.h. stief? Abies regi-
onal an ihre Ausbreitungsgrenzen. Die maximale Gesamtausbreitung wurde um 3.000 v.h. erreicht.
Ruckzug (Vergleich max. Ausdehnung der 1. Spuren mit rezenter natiirlicher Verbreitung): Ungari-
sche und siidrussische Steppengebiete sowie Arealgrenze in West-, Mittel- und Osteuropa seit 3.000
v.h.

Massenausbreitung: Sudlich der Alpen und auf der slidostlichen Balkanhalbinsel ab 10.000 v.h.,
zwischen 8.000 und 7.000 v.h. im nérdlichen Alpenvorland und von dort die néchsten 4.000 Jahre
nach Norden voranschreitend. Im nérdlichen und nordwestlichen Einwanderungsgebiet kommt es
nicht mehr zu einer Massenausbreitung.

Mensch: Starke Flachenverluste durch Ubernutzungen seit dem Mittelalter (, Hollander-Holzhandel*),
Umwandlung vonTannenwaldern in Fichtenwalder sowie starke Disposition gegenliber Schadstoff-
Immissionen.

Picea (Fichte)

Wanderung: Neben einem slidosteuropéischen Refugialraum verfligte Picea (vermutlich) Uber ein
zweites Refugium im Stdural, aus dem Picea jedoch erst spéter die Einwanderung nach Europa antrat
a's aus dem stidosteuropéi schen Refugium. Die Einwanderungsrichtung von Picea verléauft hauptsach-
lich von Ost nach West und ist durch haufige regionale Stops gekennzeichnet. Die Einwanderung der
Fichte aus Stidosteuropa begann bereits um 14.000 v.h. Bis 9.000 v.h. erreichte die Fichte eine Aus-
breitungslinie Poebene — Donau-Oberlauf - Mittelpolen. In den anschliefRenden 9.000 Jahren (bis
2.000 v.h.) besiedelte die Fichte einerseits im Norden fast ganz Skandinavien, erreichte im Westen
aber lediglich die Westal pen, den Rhein und das norddeutsche Tiefland. Die Fichte scheint sich (neben
der Buche) a's einzige Baumart nach wie vor in Ausbreitung zu befinden.

Rickzug (Vergleich max. Ausdehnung der 1. Spuren mit rezenter natirlicher Verbreitung): Nord-
grenze in kontinentalen Gebieten Skandinaviens und Rufdands, Halbwiisten und Steppen Siidrufdlands
und Sldspaniens.

Massenausbreitung: Vor 10.000 v.h. in Sidosteuropa und fortgesetzt bis 1.000 v.h. in Mitteleuropa
nach Westen. Zusétzlich ab 6.000 v.h. aus dem Refugium im Siidural in nordwestlicher Richtung nach
Skandinavien. Zwischen diesen beiden Gebieten verbleibt ein Gurtel von Norddeutschland, Sid-
schweden und Nordpolen, in dem Picea nicht zur Massenausbreitung kommt.

Mensch: Stark positive Effekte auf Ausbreitung und Vorkommen durch kiinstliche Anpflanzungen in
den letzten Jahrhunderten (stark gestortes rezentes Areal). Starke Verbreitung von Samen- und
Pflanzmaterial. Geschétzt al's raschwiichsiges Bauholz.
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Quercus (Eiche)

Wanderung: Die Eiche hielt sich wéhrend der Kaltzeiten der Eiszeit im gesamten Mittelmeerraum in
dort vorherrschenden Steppen und lichten Hainen auf. Seit ca. 12.000 v.h. wanderte Quercus sehr
rasch auf breiter Front von Stiden her nach Norden in Mittel- und Nordeuropa ein. Eine zeitliche Ver-
z6gerung von ca. 2.000 Jahren trat in Stiddeutschland, der Slowakei, der Tschechei und Stidpolen auf.
Schon um 9.000 v.h. erreichte Quercus die Westgrenze des Kontinents (GB. IRL) und breitete sich bis
zum Warmeoptimum im Atlantikum um 7.000 v.h. weiter nach Skandinavien und Rufdand aus.
Rickzug (Vergleich max. Ausdehnung der 1. Spuren mit rezenter natirlicher Verbreitung): Nord-
grenze in kontinentalen Gebieten Skandinaviens und Rufdands, Halbwiisten und Steppen Stdrullands
und Sldspaniens.

Massenausbreitung: Vor 10.000 v.h. in Slideuropa, bereits um 9.000 v.h. im nérdlichen Alpenvor-
land und weiteren 1.000 Jahren fingerformig in Mitteleuropa nach Norden. Letzte Massenausbreitung
in Irland, Danemark und Stidschweden um 5.000 v.h.

Mensch: Uberwiegend positive Effekte auf historische Ausbreitung. Geschétzter Baum als Nutz- und
Bauholz, fur die Eichelmast, Gewinnung von Gerberlohe und Verwendung im Niederwaldbetrieb.
Flachenverluste durch Ubernutzung, Degradation sowie Umwandlung in Nadelwal der.

Fagus (Buche)

Wanderung: Die Buche trat die Rickwanderung aus ihrem Refugialgebiet in SO-Europa (Balkan)
sowie eventuell im Apennin (Italien) nach Mitteleuropa um 9.000 v.h. neben der Carpinus (Hainbu-
che) als letzte Baumgattung an. Die Buche erreichte ca. um 5.000 v.h. Elbe und Weser. Von dort aus
ist eine weitere dstlich (nach Polen und Stidschweden) und westlich (nach Frankreich, Stidengland und
Nordspanien) gerichtete Ausbreitung anzunehmen.

Ruckzug (Vergleich max. Ausdehnung der 1. Spuren mit rezenter natiirlicher Verbreitung): Steppen
Stdru3lands.

Massenausbreitung: Fir die Gebiete Mittel- und Norddeutschlands sowie Slidschwedens brauchte
Fagus mehr als 2.000 Jahre, um zur Massenausbreitung zu kommen. In anderen Gebieten waren hier-
far nur wenige 100 Jahre erforderlich. An der Nordgrenze des Areals und jiingst besiedelten Gebieten
kam Fagus nicht mehr zur Massenausbreitung.

Mensch: Geschétztes Nutz- und Brennholz, Waldweide (Schweinemast). Grofie Flachenverluste durch
Degradierung und Umwandlung in Nadelwalder (Fichte, Kiefer) in den letzten Jahrhunderten.

Merkmale der nacheiszeitlichen Ruckwanderung einiger wichtiger Baumarten

Anfang und Ende der Ausbreitung (in ersten Spuren) einer Baumgattung

Beginn der Einwanderungsbewegung: Ab 16.000 v.h Alnus, gefolgt von Picea ab 14.000 v.h. Ab
13.000 v.h Ulmus, 1000 Jahre spéter bei Quercus, Tilia und Fraxinus.

Relativ spdte Einwanderung von Abies und Acer (11.000 v.h.) sowie Taxus und Carpinus (10.000
v.h.). Als letzte Baumgattung begann Fagus mit einer Ausbreitung der 1. Spuren aus den eiszeitlichen
Refugien ab 9.000 v.h.

Die Zeitdauer zwischen dem Anfang und dem Ende der Wanderbewegung der ersten Spuren bei den
einzelnen Baumgattungen ist unterschiedlich: Sehr lange bei Picea (14.000 v.h. bis 0), lange (trotz des
spaten Beginns der Riickwanderung) bei Fagus (9.000 v.h. bis 1.000 v.h.), relativ kurzer Zeitraum von
3000 Jahren bei Ulmus und Quercus. Es liegen Hinweise vor, wonach die Wanderung bei Picea, Fa-
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gus und Carpinus méglicherweise noch nicht abgeschlossen ist. Bei Abies und Acer hort die Ausbrei-
tung der ersten Spuren bereits um 3'000 v.h. auf.

~Stop and Go“ - Bewegungen bei den einzelnen Baumgattungen

Phanomen: Ausgehend von einer bestimmten Verbreitung einer Gattung zu einem bestimmten Zeit-

punkt, erfolgt die Weiterwanderung in den néchsten Zeitebenen vielfach nur in bestimmten Teilgebie-

ten des bisher eingenommenen Areals, wahrend in anderen Teilbereichen die Vorwértsbewegung fur

mehr oder weniger lange Zeit stoppt und die Weiterwanderung erst spéter wieder aufgenommen wird.

Dieses Phanomen 183t sich bei allen Baumgattungen bei der Riickwanderung nach Mittel- und Nord-

europain mehr oder minder starkem Mal3e feststellen.

Gemeinsame Tendenzen der Baumgattungen fir Gesamteuropa:

a) Uberwiegendes ,, Go* -V erhalten zwischen 7.000 bis 5.000 v.h (Mitte Atlantikum bis Mitte Subbo-
real, Verschlechterung des Klimas nach dem Klimaoptimum des Atlantikums);

b) Uberwiegendes ,, Stop*-Verhalten zwischen 13.000 bis 11.000 v.h. in Zentraleuropa.

Verhalten einzelner Baumgattungen am Beispiel von Fagus:

Nach dem vollstandigen Erreichen Zentraleuropas von Siiden um 5.000 v.h. stoppte die Weiterwande-
rung an der Westgrenze des Areals und wurde dort erst um 2.000 v.h. wieder aufgenommen, wahrend
die Weiterwanderung nach Nordeuropa nicht unterbrochen wurde. Einwanderungsbewegungen nach
Mittel- und Nordeuropa mit haufigen, langeren Stops zeigt Picea. Demgegenlber verlduft die
Ruckwanderung von Quercus zigig.

Ausdehnungs-, Stillstands- und Riickzugsmuster der Baumgattungen

Der Vergleich der rezenten Arealkarten der Baumgattungen mit der maximalen Ausdehnung der Area
le der 1. Spuren der Baumgattungen (Annahme: Areal der ersten Spuren einer Baumgattung entspricht
ihrer enemaligen Verbreitungsgrenze) zeigt folgende Ubereinstimmungen:

Rlckzug an den Arealgrenzen, insbesondere an der jeweiligen Nordgrenze,

Ruckzug aus den kontinentalen Steppen Stid-Ruf3lands und der Ukraine.

Daneben sind folgende Aspekte von Bedeutung:
Abies und Acer (sowie bereits friher Fraxinus) zeigen um 3.000 v.h. einen jahen Ubergang von
Ausbreitungsbewegung und Rickzug ohne zwischengeschaltete Stillstands-Phase an den Areal-
grenzen. Neben der menschlichen Nutzung als Werk-, Bau- und Nutzholz kann hierfir auch der
postulierte subatlanti sche Klimasturz ursachlich gewesen sein.
Picea sowie in Teilen Fagus und Carpinus sind die einzigen Baumgattungen, die noch in Ausbrei-
tung befindlich zu sein scheinen.
Hinsichtlich des Riickzugs und der Stillstandsphasen féllt eine gewisse Uneinheitlichkeit auf. Ge-
gen eine alleinige Steuerung durch grof3klimatische Ereignisse spricht der unterschiedliche Zeit-
punkt sowie eine fehlende Ubereinstimmung mit bekannten Klimaveranderungen. Beispiele (E =
Ende der Ausbreitung, S = Stillstand, R = Riickzug) : Ulmus E 8.000 v.h., nachfolgend 2000 Jahre
S, dann R; Quercus E 7.000 v.h., folgend 1.000 S, dann R; Tilia E 6.000 v.h., folgen 2.000 Jahre S,
dannR.

Anfang und Ende der Massenausbreitung

Beginn: Um 11.000 v.h. Corylus, Tilia und Ulmus, ab 10.000 v.h. Abies, Alnus, Picea und Quercus,
spater (8.000 v.h.) Fagus.
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Die zeitliche Haufung der ersten beiden Gruppen liegt im Ubergangsbereich vom Spétglazial zum
Holozan. Hauptursache dirfte die Klimaerwarmung und einsetzende Bodenentwicklung sein.

Corylus, Tilia und Ulmus zeigen ein Ende ihrer Massenausbreitung bereits um 6.000 v.h., Alnus und
Quercus ca. 1.000 Jahre spéter (Klimaverschlechterung nach holoz&nem Wéarmeoptimum im Atlanti-
kum?). Abies um 3.000 v.h. (subatlantischer Klimasturz?) sowie Fagus und Picea 2.000 bzw. 1.000
v.h. (menschliche Nutzung?).

Ursachen nacheiszeitlicher Einwanderungs- und Ausbreitungsmuster

einiger wichtiger Baumarten

Nach ihrem zeitlichen Auftreten in der Rickwanderung (mitteleuropéische Waldfolge) werden die

Baumarten in 3 Gruppen eingeteilt:

1. Protokratisch: Besiedlung des heutigen Areals grofdtenteils bereits im Spéatglazial (sofern eisfrei):
Pinus sylvestris, Betula.

2. Mesokratisch: Einwanderung und Besiedlung in den ersten Jahrtausenden des Holozéns: Quercus,
Tilia, Ulmus, Fraxinus u.a..

3. Telokratisch: Einwanderung insbesondere in den westlichen und nordlichen Teil des heutigen Are-
alserstin der 2. Hélfte des Holozans: Abies, Picea, Fagus.

Als steuernde Faktoren der nacheiszeitlichen Ruckwanderung und Besiedlung in Zeit und Raum (Are-

algeschichte der Baumarten) wurden bisher im wesentlichen vier Ursachenkomplexe diskutiert: Refu-

gialsituation und Wanderung, Wettbewerb, Klima und Mensch.

Artspezifisches Wanderungsverhalten

Das redlisierte Wanderungsverhalten dirfte maf3geblich bestimmt gewesen sein durch einerseits An-
zahl und Lage der Refugien und andererseits artspezifische Bestimmungsgriinde des
Ausbreitungsvermdgens.
Refugiasituation

Der pal&obotanische Nachwels el szeitlicher Gehdlzrefugien ist aus verschiedenen Griinden problema-
tisch. Eswird Ubereinstimmend davon ausgegangen, dal? die Baumarten die Stadiale der letzten Eiszeit
in kleinen, zerstreuten und voneinander isolierten Populationen in Slidwest-, Siid- und Siidosteuropa
Uberdauerten. Topographisch lagen solche Refugien vornehmlich im submontanen Gebirgsbereich
sowie in FluRniederungen. Die folgende Tabelle gibt eine Ubersicht tiber mogliche eiszeitliche Refu-
gien (aus: GLIEMEROTH 1995, S.147).

Refugium Baumgattungen
Iberische Halbinsel (Acer), Alnus, (Fraxinus, Quercus)
Italien (Abies), Acer, (Carpinus), (Corylus), (Fagus),
Fraxinus, Quercus, Tilia
Sudfrankreich Acer, Quercus
Ostrand der Alpen Acer, Fraxinus, Quercus, Tilia
Balkan-Halbinsel Abies, Acer, Carpinus, Corylus, Fagus, Fraxinus,

Picea, Quercus, Tilia, Uimus

(Fortsetzung nachste Seite)
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Refugium Baumgattungen

Nordliche Umrandung des Schwarzen Meeres (Acer), Alnus, Carpinus, Corylus, Fagus, Fraxinus,
Picea, Quercus, Tilia, Ulmus

Turkei Abies, Acer, Alnus, Carpinus, Corylus, Fagus,
Fraxinus, Quercus, Tilia, Uimus

MittelruRland Alnus, Picea

Tab. 16: Mogliche Glazialrefugien von Baumgattungen (nach GLIEMEROTH 1995).

Refugien werden hier als Gebiete verstanden, von denen aus die erste grofRere Wanderbewegung der
ersten Spuren der einzelnen Baumgattungen palynologisch zu erfassen ist.

Zur Refugiasituation der Geholze |53t sich im Uberblick feststellen:
in den einzelnen eiszeitlichen Refugien sind meist mehrere Baumgattungen vertreten gewesen. Die
Baumgattungen in denselben Refugien zeigen meist einen unterschiedlichen Beginn der Riickwan-
derung und verschiedene Riickwanderungsgeschwindigkeiten.
Die eiszeitlichen Refugien lagen v. a. in Slidwest-, Siid- und Slidosteuropa. Es muf3 davon ausge-
gangen werden, dai solche Refugiardume klimatisch begiinstigt waren und eine gewisse Habitats-
vielfalt aufweisen muidten. Die meisten eiszeitlichen Refugien lagen in gebirgigen Gebieten mit
dem Schwerpunkt in der submontanen Stufe. Ferner werden Refugialbereiche im nicht verglet-
scherten Umfeld der zentral européischen Gebirge (z. B. Alpen, Karpaten) vermutet.
In einigen der Refugien treten zahlreiche Baumgattungen auf, in anderen Refugien kénnen nur
einzelne Baumgattungen nachgewiesen werden. Ursachlich hierfir dirften die ,, Auswanderungs-
wege" zu Beginn der letzten Eiszeit aus Europa sowie die (aut-)okologischen Anspriiche der
Baumgattungen und ihre Konkurrenzkraft in der Refugialsituation gewesen sein.

Ausbreitungsvermoégen
Als bestimmende Faktoren fir diesen Ursachenkomplex werden zumeist folgende Merkmale angese-
hen: (Minimales) Blihreifeadter, Hochstalter, Verbreitungsvektoren der Pollen und Samen, Standort-
anspriche (Klima, Licht, Boden).
Auf die historische Wandergeschwindigkeit kann geschlossen werden durch Identifikation von Ein-
wanderungsorten und Datierung sowie des erforderlichen Zeitbedarfs fiir die Uberwindung der ent-
sprechenden Distanzen gemad W = V/B , wobel W = Wandergeschwindigkeit (m/a), V = Verbrei-
tungsspriinge (km), B = Minimales Bluhreifealter (a).
Ein Vergleich historischer (rekonstruierter) und rezenter (beobachteter) Verbreitungsspriinge erlaubt
die Gewichtung der Ursache ,, Ausbreitungsvermogen®:
V ezent > Vhisorisch: Eine hdhere potentielle Wanderungsgeschwindigkeit ist gegeben; andere Fakto-
ren sind mal3geblich (z.B. Klima).
Vieent < Vihisarisch: Eine geringere potentielle Wanderungsgeschwindigkeit ist gegeben; dies deutet
insbesondere im Fall der protokratischen Baumgattungen (Pinus, Betula) auf eine weitere Streu-
ung (bisher nicht entdeckter) eiszeitlicher Refugien, die eine schnelle Wiederbesiedlung ermég-
lichten.
Vieent = Vhisoisch: Die Wanderungsokologie ist mal3gebliche Ursache der Verbreitung; Beispiel
hierfir ist eine gegenwaértig noch unvollstandige, nicht durch klimatische Bedingungen gebremste
Wanderung, wie sie anscheinend im Fall von Fagus und Picea vorliegt.
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Wettbewerb: Konkurrenten am zu besiedelnden Standort

Zu unterscheiden ist der Nachweis der drtlichen Anwesenheit (Erreichen eines Gebietesin ersten Spu-
ren) und die Massenausbreitung an diesem Standort. Bei den Baumgattungen/-arten dauerte dieser
Schritt unterschiedlich lange (erforderliche Anzahl Generationen). Die Konkurrenzbedingungen waren
im Spétglazial und im Holozan unterschiedlich.
Bei den protokartischen Gehdlzen sind Unterschiede nicht feststellbar: Pinus und Betula als Pionie-
re (erste Waldbildner, Lichtbaumarten) in offenen Landschaften ohne Geholzkonkurrenz.
Bei den mesokratischen Gehdlzen geringe Unterschiede: Quercus u.a. as Licht-/Halbschattbdume
mufdten lediglich die konkurrenzschwachen Pioniere verdrangen.
Bei den telokratischen Geholzen ist ein Zeitbedarf von bis zu 2.000 Jahren (und mehr) festzustel-
len: Die Halbschatt-/Schattbaumarten Tanne, Fichte und Buche muf3ten sich im Wettbewerb mit
Okologisch stabileren, konkurrenzstérkeren mesokrati schen Waldgesellschaften durchsetzen.

Klima

Fortlaufende Klimadnderungen in den letzten 20.000 Jahren kénnen ein weiterer Ursachenkomplex fir
die européische Waldentwicklung darstellen. Ubereinstimmend wird davon ausgegangen, daf? diese
bestimmend fir das Ausldsen der Gehdlzwanderungen waren. In bezug auf die mitteleuropéische
Grundfolge (Betula-Pinus, Corylus-Quercetum mixtum, Fagus-Abies) ist festzustellen:
Die protokratischen und mesokratischen Baumgattungen (Pinus, Betula, Quercus u.a..) sind beim
Vorriicken ihrer Arealgrenzen nicht oder nur wenig hinter den klimatisch mdglichen Grenzen zu-
rtickgeblieben.
Bel den telokratischen Baumgattungen verzdgert sich die Ausbreitung - vermutlich aufgrund gerin-
gerer Wanderungsgeschwindigkeit - gegentiber den klimatisch mdglichen Grenzen. Bei Fagus und
Picea liegen Hinweise fir unvollstdndige Wanderung vor.

Mensch

Grundsétzlich sind positive und negative Auswirkungen menschlicher Aktivitaten auf die Ausbreitung
und das Vorkommen von Baumarten denkbar. Ersteres ergibt sich infolge von Samenverschleppung
sowie aktiver Forderung (Anbau); zweiteres ergibt sich infolge selektiver (Uber-)Nutzung.

Zunéchst 183 sich eine raumliche und zeitliche Koinzidenz der Ausbreitung (in bezug auf Hauptrich-
tung und zeitlichen Ablauf) neolithischer Bauernkulturen und einiger Baumarten feststellen. Am
wahrscheinlichsten gilt, dal? der Mensch als sekundarer Ausbreitungsfaktor gewirkt hat. Dies erstreckt
sich auf den Transport bzw. die Verschleppung von grofReren Baumsamen (z. B. ef3bare Frichte von
Corylus; aber auch Fagus und Quercus). Zum anderen kénnen neolithische Auflichtungen des Waldes
die Ausbreitung insbesondere von Fagus beglinstigt haben.

Beginn der Forstgeschichte Mitteleuropas

Der Anfang der Forstgeschichte soll durch den Beginn nenneswerter menschlicher Einflunahme auf
den mitteleuropéischen Wald definiert werden (ROZSNYAY 1994). Nach neuesten Erkenntnissen ist
dies die Siedlung neolithischer Bauernkulturen um 6.000-5.000 v. Chr. (,, Neolithische Revolution®).
Hierzu muf3 geklart werden, worin die Art und Weise der Einflu3nahme dieser Kulturen auf den Wald
bestand. Darliber hinauswird die Zeitdauer deutlich, in der der Mensch den Wald in Mitteleuropa
beeinfluft.
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In der Alt- und Mittelsteinzeit (Paldo-/Mesolithikum) lebte der Mensch in Mitteleuropa in kleinen
Gruppen nomadisierender Sammler und Jager. Bedeutende anthropogene Einfliisse auf die Vegetation
werden nicht postuliert.

Erste nennenswerte anthropogene Einwirkungen auf den Wald in Mitteleuropa, und damit der Beginn
der Forstgeschichte, zeigen sich im Rahmen der Landnahme durch neolithische Bauernkulturen
(Bandkeramiker) im 6. Jahrtausend v.Chr. Der Umgang mit Getreide und Haustieren begriindete die
landwirtschaftliche Produktion und die Bildung fester Siedlungen und damit den Ubergang vom no-
madisierenden Sammler und Jager zum sef3haften Bauerntum (,, Neolitische Revolution*). Durch die
jungsteinzeitliche Waldrodung und Waldweide begann die anthropogene Verénderung von Waldfl&
che und Waldaufbau zu einem Zeitpunkt, zu dem die natiirliche Waldgeschichte (Riickwanderung der
Baumarten) in Mitteleuropa noch nicht abgeschlossen (Buche, Hainbuche, Tanne) war.

Die Besiedlung des heutigen Deutschlands erfolgte seit ca. 5.700 v. Chr., zun&chst durch die soge-
nannten Bandkeramiker (,bandverzierte" Keramiken als Leitfossil), aus Slidost kommend und nach
Nordwest gerichtet. Dabel wurden bereits bemerkenswerte Bevilkerungsdichten erreicht (100 Sied-
lungen zwischen K&ln und Aachen; nach LUNING (zit. In ROZSNYAY 1994) rd. 360.000 Einwoh-
ner, d.h. 1,5 Einw./kmz2; nach ABEL (zit. In ROZSNYAY 1994) 5.500 Jahre spéter (500 n. Chr.) ca.
2,4 Einw./km?). Die Siedlungen konzentrierten sich in den sogenannten Ur- bzw. Friihsiedlungsgebie-
ten, v.a. in klimatisch beglnstigten L 63-Regionen mit hoher Bodenfruchtbarkeit.

Die Umwelt der neolithischen Siedler

Die neolithische Besiedlung fallt in die Klimaphase des ,, Mittleren Atlantikums* (holozéanes Klimaop-
timum, 1-3 Grad warmer als heute). Sie erstreckte sich auf klimatisch begiinstigte Standorte mit bester
Bodenfruchtbarkeit (Braun- /Schwarzerden mit L6R) in planarer bis koliner Héhenstufe und Wasser-
ndhe (Flulldufe). Da Mitteleuropa zu dieser Zeit Uberwiegend von Eichenmischwaldern bestockt war,
mufdten die Siedlungs- und Ackerflachen durch Rodung gewonnen werden. Diese lichten Eichen-
mischwalder boten glinstige V oraussetzungen fir Siedlung und Waldweide wegen ihrer grof3en Vege-
tationsvielfalt (Graser, Krauter, Stréucher sowie andere Baumarten neben der Eiche: Birke, Kiefer,
Ahorn-Arten, Kirsche, Pappel, Weide, Hasel u. a). Die Buche, Hainbuche, und Tanne hatten jedoch
zu dieser Zeit das Gebiet noch nicht wiederbesiedelt.

Nutzung des Waldes durch die Bandkeramiker

Die waldbezogenen Nutzungen erfolgten zum Zwecke des Siedlungsbaus, der Werk- und Brennhol z-
versorgung sowie der Landwirtschaft und Viehzucht. Man geht dabei von einem Rodungsbedarf fir
Siedlungs- und Ackerbaufléche von ca. 1,8 ha je Hof aus. Die Rodungen erfolgten mit Steinéxten und
-beilen unter Belassung der Stocke, z.T. auch als Brandrodung. Dabei entstanden Ackerflachen mit
niederwaldartiger Nebennutzung (Ausschléage). Rekonstruktionen ergaben, dald Fallungen bis 30 cm
Stammumfang durchgefihrt wurden, strkere Stémme jedoch durch Ringelung abgetttet wurden.
Aufgrund minimaler Transportkapazitéten dirfte in Siedlungsnéahe vorwiegend eine einzel stammweise
Nutzung (,, Plenterbetrieb”) erfolgt sein.

Uber den Bereich der Holznutzung hinaus wurde das Nutzvieh (Rind, Schaf, Schwein und Ziege)
durch Waldweide und Laubgewinnung (Viehfutter durch Schneiteln von Baumen) ernghrt. Daneben
erfolgten Nebentdtigkeiten als Sammler und Jager, die mit Verbreitung von Friichten (Beeren von
Stréuchern, Eicheln, Haselnlisse, Kirschen, Birnen) verbunden war.
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Durch Rodung und verschiedene Nutzungen war also bereits ein Einflul? auf die Waldfl&che sowie die
Zusammensetzung des Waldes gegeben. Rekonstruktionen in Lof3gebieten in den alten Bundesléndern
ergaben eine mutmafdliche Verringerung der Waldflache um ca. 5% durch bandkeramische Rodungen.
Die EinfluRnahme v.a. durch Waldweide war mdglicherweise noch groi3er. Sie fihrte zur Auflichtung
der Eichenmischbestdnde und zur Forderung des Arteninventars, vermutlich auf Kosten der Linde. Bei
allgemein geringer Siedlungskonstanz konnte jedoch der Wald Uber lange Zeit vortibergehend verlo-
rene Fléchen wiederbesiedeln.

Mittelalterliche und neuzeitliche anthropogene Waldressourcennutzung

bis zum 19.Jahrhundert: Waldflache

Im Verlauf der nacheiszeitlichen Wiederbewaldung war das deutsche Gebiet nahezu vollstandig be-
waldet worden. Der Beginn nennenswerter Rodungen von Wald fallt zusammen mit der Besiedlung
durch jungsteinzeitliche Bauernkulturen (vgl. Abschnitt ,,Beginn der Forstgeschichte"). Von nun an
wurde der Wald zuriickgedréangt, um die frei werdenden Flachen fir Landwirtschaft, Siedlung, Ge-
werbe und spéter auch Verkehrswege zu nutzen. Die verbliebene Waldflache wird neben forstlichen
Nutzungen stets auch landwirtschaftlich und jagdlich genutzt.

Rodung des Waldes: Wettbewerb um den Raum

Man geht davon aus, dal3 bis 500 n. Chr. etwa 25% des Waldes, vornehmlich in den Frihsiedlungsge-
bieten und in Sid- und Stdwestdeutschland unter rémischem Einfluf3, gerodet waren (Waldanteil
75%). Innerhalb von ca. 800 Jahren (2-3 Baumgenerationen) wurde dieser Waldanteil auf ca. 25%
reduziert und im Hinblick auf die Feld-Wald-V erteilung unsere heutige Kulturlandschaft ausgeformt.

Bevolkerungswachstum und damit steigender Flachenbedarf fir Siedlung und Landwirtschaft fihrten
zwischen 500 n. Chr. (Ende der V6lkerwanderung, Beginn der Frankischen Zeit) bis 1300 (Ende des
Hochmittelalters) zu intensiven Rodungswellen. Ausgehend von den Siedlungsgebieten im 6./7. Jh.
erfolgten Rodungen im frankischen Landausbau entlang der Flutaler zunehmend in Randgebieten der
grofRen Waldregionen (8./9. Jn.). Seit ca. 1.000 n. Chr. |oste stérkeres Bevolkerungswachstum (Land-
hunger zur Erndhrungssicherung) weitere groflie Rodungswellen aus. Die Rodungen erstreckten sich in
den Norden und Osten und betrafen zunehmend auch bisher unbertihrte Waldregionen (v.a. Mittelge-
birgsbereich). Deren hohere Lagen waren schliefdlich intensiv im 12./13.Jh. von Rodungen betroffen.

Im Spatmittelalter, um 1350, erreichte die Bevolkerung mit 13-15 Mio. den hdchsten Stand des Mit-
telaters. Nachfolgend kam es infolge u. a. von Seuchen zu einem Bevolkerungsriickgang, der zu ei-
nem Stillstand der Rodungen und dem stellenweisen Wiedervordringen des Waldes, v.a. um aufgege-
bene Siedlungen (Wstungen) im Mittelgebirgsbereich, fihrte.

Damit war bereits im 14. Jh. die heutige Landschaft im Hinblick auf den Waldanteil und die Wald-
Feld-Verteilung im wesentlichen ausgepragt. Aus dem Wald mit eingestreuten Rodungsinseln waren
Waldinselnin einer Agrarlandschaft geworden (unter etwa heutiger Wald-/Feldverteilung). Der grofite
Anteil der verbliebenen Waldflachen féllt seither zusammen mit dem Mittel gebirgsbereich.

In der Neuzeit standen bis zum 18.Jh. ortlichen Rodungen, vorzugsweise zur Forderung landesherrli-
cher Betriebe wie Glashitten oder Eisenhiitten in Montangebieten, |okale Wiederbewaldungen gegen-
Uber. Der Dreif3igjahrige Krieg im 17. Jh. flhrte Gber einen drastischen Bevokerungsriickgang zu einer

122



Anhang 1: Kurzbeschreibung wald- und forstgeschichtlicher Entwicklungen

Entlastung des Rodungsdruckes, wenngleich es aufgrund spaterer Wiederbesiedlung nicht zu einer
effektiven Wal dflachenzunahme kam.

Zu Beginn des 19. Jh. fihrten die gesellschaftspolitischen Veranderungen (Agrarreform, Rodungs-
freiheit) zu erneuten Rodungen von Waldflachen. Allerdings ermdglichten produktionstechnische
Fortschritte (z.B. Stallhaltung) und verstérkte Konkurrenzbedingungen in der Landwirtschaft (z.B.
Woll-Importe) den zeitgleichen Beginn der umfassenden Wiederaufforstung ehemaliger landwirt-
schaftlicher Flachen (Odland, Grenzertragsboden). So ging in Deutschland zwischen 1883 und 1935
die landwirtschaftliche Flache um ca. 1.800.000 ha zurtick, wahrend die Waldflache durch Auffors-
tungen um ca. 550.000 ha anstieg.

Fir das 20. Jh. 183 sich trotz positiver Verschiebung des Flachenverhaltnisses von Forst- und Land-
wirtschaft nur ein geringer Netto-Anstieg des Waldfl&chenanteils feststellen. Nach wie vor werden
erhebliche Waldflachen fur Industrie, Verkehr und stéadtische Siedlung gerodet. Demgegeniiber stehen
zunehmende Wiederaufforstungen, jedoch vorzugsweise in ohnehin relativ waldreichen, 1andlichen
Regionen.

Nutzung der verbliebenen Waldflache durch Landwirtschaft und Jagd

Die Jagd

Die Jagd ist neben der Imkerei die dteste menschliche Waldnutzungsform. Ausgehend von natiirli-
chen, geringen Wilddichten wird angenommen, dal3 die Jagd bis ins Mittelater keine wesentliche,
unmittelbare Einwirkung auf den Wald hatte. Die Beeinflussung des Waldes beginnt mit der herr-
schaftlichen Reservierung des Jagdrechts im Mittelalter. Seitdem hat die Ausrottung natirlicher Rau-
ber und die jagdliche Uberhege des pflanzenfressenden Wildes (insbesondere Reh- und Rotwild) hau-
fig zu Gberhthten Wilddichten gefihrt, als deren Folgen - v.a. durch den Verbif3 der Baumverjlingung
- sich betréchtliche Einwirkungen auf Wald- und Forstwirtschaft eingestellt haben (ndhere Angaben
im Abschnitt ,, Wild und Jagd").

Der Wald im Dienst der Landwirtschaft

Der Nahrwald: Die landwirtschaftliche Bedeutung des Waldes

Bevolkerungswachstum bei gleichbleibender agrarischer Produktivitdt erforderte, neue agrarische
Flache durch Rodungen der Walder zu gewinnen (Parallelen zu heutigen Entwicklungslandern sind
evident!). Neben den rodungsbedingten, langanhaltenden Flachenverlusten des Waldes (Acker- und
Grunland) wurde aber auch der verbliebene Wald flr Zwecke der Erndhrungssicherung (Waldfeldbau,
Waldweide und Streunutzung) und Holznutzung zunehmend intensiver genutzt. Obgleich vom holzer-
nen Zeitalter gesprochen wird, diente der verbliebene Wald Uber lange Zeit v.a. als Nahrwald, war also
erforderlicher Bestandteil der Landwirtschaft zur Existenzsicherung der Bevdlkerung. Der Druck der
Erndhrungssicherung bei einer steigenden Bevolkerungszahl war jedoch mit zunehmend negativen
Auswirkungen auf den Wald verbunden.

Die Aufhebung der engen Verflechtung zwischen Landwirtschaft und Waldnutzung im 19. Jh. war
eine der Vorbedingungen zur Einflihrung einer geregelten Forstwirtschaft. Sie wurde eingeleitet durch
gesellschafts- bzw._agrarpalitische Verénderungen (Agrarreform) in Verbindung mit produktionstech-
nischen Fortschritten in der Landwirtschaft (u.a. Futterpflanzen, Stallhaltung, Dingemittel), auf deren
Grundlage die almahliche Ablésung von landwirtschaftlichen Nutzungsrechten im Wald im 19. Jh.
madglich wurde.
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Waldweide: GroRviehweide

Bis zur Einfuhrung der Stallhaltung erfolgte die Fitterung von Rindern, Pferden, Schafen und Ziegen
durch Eintrieb in den Wald. Die Waldweide umfal3te die Gras- und Laubweide im Wald mit Rindvieh,
Schafen, Ziegen, Pferden (Grofviehweide) usw. durch Aufnahme von krautigen Pflanzen, Baumfriich-
ten sowie Bléttern, Zweigen, Knospen und Rinde von Baumen und Strauchern, insbesondere von de-
ren Jungwuchs. Eine besondere Form der Waldweide ist die Schweinemast, d.h. der Eintrieb von
Hausschweinen in den Wald zur Nutzung der Waldfrichte.

Die Wa dweide al's landwirtschaftliche Nutzung des Waldes reicht zuriick in die Zeit erster Besiedlung
durch neolithische Bauernkulturen. Der Waldweide kam aufgrund nicht hinreichender Weide- und
Fitterungsmoglichkeiten bei steigenden Bevolkerungs- und Viehbestandszahlen zunehmende Bedeu-
tung bei der Nutzung des Waldes zu. Erst die Einfuhrung landwirtschaftlicher Futterpflanzen und der
Stallhaltung sowie die Ablésung der Waldweiderechte im 19. Jh. dréngte den Einflu dieser Art der
Nutzung auf den Wald zurtick.

Waldweide: Schweinemast

Bis zur Einfihrung des Kartoffelanbaus und der Stallhaltung im 18./19.Jh. wurden Hausschweine in
Eichen- und Buchen-Mischwélder eingetrieben. Der Mast durch Aufnahme von Eicheln, Bucheckern
und anderen Baumfriichten kam seit dem Mittelalter aus erndhrungswirtschaftlichen Griinden Uberra-
gende Bedeutung in der Waldnutzung zu. So wurden beispielsweise im Lushardwald bei Bruchsal in
einem gutem Mastjahr bis zu 20.000 Schweine auf 60 km? (3,3 Schweine/ha) eingetrieben. Die
Schweinemast war gebunden an lichte Laubwalder mit &teren, grokronigen Individuen , fruchttra-
gender* Baumarten (v.a. Eiche, Buche sowie Hasel, Wildobst, VVogelbeere etc.) und sicherte bzw.
forderte Uber lange Zeit deren (anthropogene) Verbreitung.

Aufgrund der bedeutenden Funktion der Schweinemast fur die Ernahrungssicherung der Bevolkerung
erfolgten bereits friihe mittelalterliche Regelungen in Wald- und Forstordnungen. Hierbei wurde z. B.
der Beginn und die Dauer des Eintriebs, die Zahl der einzutreibenden Tiere und deren Aufsicht sowie
Falungsverbote fir ,fruchttragende® Baume geregelt. Mit dem gebuhrenpflichtigen Recht der
Schweinemast wurden im Mittelalter erste Einnahmen aus der Waldnutzung erzielt. Lange Zeit wurde
der Wald danach bewertet, wieviel Schweine in ihm durch Aufnahme von Eicheln und Bucheckern
gemastet werden konnten, und nicht - wie heute - nach seinem Holzvorrat. So Uberstiegen die Geld-
einnahmen aus Schweinemast bisin die Neuzeit die Ertréage aus der Holznutzung im allgemeinen deut-
lich.

Futterlaubgewinnung

Seit fruhgeschichtlicher Zeit wurde zur zusétzlichen Fitterung des Viehs v. a. im Winter bis in das
19. Jh. die Gewinnung von Laub im Wald durchgefihrt. Hierbei erfolgte die Laubnutzung nach zwei
Verfahren: Beim , Laubstreifen” wurde das Laub der Zweige vieler Baum- und Straucharten abge-
streift und anschlieffend getrocknet und gespeichert; beim , Schneiteln wurden dagegen junge,
belaubte Baum- und Strauchaste geschnitten oder abgebrochen (z. B. Weiden- oder Hainbuchen-
Kopfholzbetrieb). Fur Zwecke der Futterlaubgewinnung wurden unter den Baumarten insbesondere
Ulme, Esche, Hainbuche, Weide u.a. genutzt.

Waldfeldbau

Die Produktivitét der mittelalterlichen Acker war sehr begrenzt (Ertrag ca. das Dreifache des Geséten).
Wenn eine weitere Produktivitétssteigerung nicht erzielt werden konnte, weiteres Waldland zur Ro-
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dung nicht zur Verfigung stand und die Bevilkerung weiter zunahm, muf3te der Wald zwischenzeit-
lich auch als Acker dienen. Dies wurde ermoglicht durch die Eigenschaft des Wiederaustriebs bei vie-
len Laubbaum- und Straucharten (z.B. Eiche, Buche, Esche, Hasel) nach Abtrieb in jingerem Alter
(,Ausschlag aus dem Stock*). Der Waldfeldbau bestand in einer vortibergehenden Inanspruchnahme
der Waldflachen fir den Getreideanbau. Uber lange Zeit erfolgte der Waldfeldbau ungeregelt, d.h. auf
gerodeten Flachen wurde unter Belassen der Stécke die Bodendecke abgebrannt und 1-3jdhrige Ge-
treidesaat durchgefiihrt (slash-and-burn). Infolge schneller Bodenermiidung wurden die Flachen auf-
gegeben und vom Wald wiederbesiedelt. In historischer Zeit ging man zunehmend dazu Uber, bessere
Standorte nach Waldrodung permanent landwirtschaftlich zu nutzen. Daneben erfolgte Uber lange Zeit
eine , geregelte Wald-Feldwirtschaft* als kombinierte land- und forstwirtschaftliche Nutzung des Wal-
des. Hierbei wurde i.d.R. im Rahmen der Niederwaldwirtschaft die Holznutzung mit vortibergehen-
dem Getreideanbau und der Waldweide verbunden.

Bei der geregelten Niederwaldwirtschaft seit dem spateren Mittelalter wurde ein regelméafdiger Laub-
holz-Ausschlagwald (meist Niederwald, seltener Mittelwald) mit landwirtschaftlicher Zwischenkultur
(Getreidesaat) und Waldweide verbunden. Nach dem Abtrieb des Nutzholzes erfolgte das Abbrennen
der Bodendecke entweder ganzflachig oder - nach Abschélen des Bodentiberzugs - stellenweise. Die
Asche wurde zur schnellen Diingung auf der Flache verteilt und ein 1-3jahriger Getreideanbau unter
Schonung der Stocke durchgefiihrt. Nach dem Wiederaustrieb der Laubholz-Stocke (notfalls unter
zusétzlicher Eichensaat oder -pflanzung) konnte die Flache ab dem 3. Jahr fur die Waldweide ver-
wendet werden. Je nach 6rtlichen Nutzungsbedurfnissen erfolgte die landwirtschaftliche M ehrfachnut-
zung im Rahmen der Umlaufzeiten zwischen Abtrieben des Holzes alle ca. 7-20 Jahre.

In verschiedenen regionalen Abwandlungen war diese Bewirtschaftungsform besonders stark in Mit-
telgebirgen (z.B. Siegerland, Spessart, Odenwald, Bayrischer Wald, Eifel, Schwarzwald) verbreitet.
Aber auch in Verbindung mit dem Hochwaldbetrieb kam es zur landwirtschaftlichen Zwischennut-
zung. Hierbei wurde - i.d.R. nach Kahlschlag - bei der kiinstlichen Bestandesbegriindung Getrei desaat
unter landwirtschaftlicher Bodenbearbeitung eingebracht.

Als integrierte landwirtschaftliche Mehrfachnutzung des Waldes wurde der Waldfeldbau (zusammen
mit der Produktion von Holzkohle und Eichenrinde zur Gerbstoffgewinnung) bis zum Ende des 19. Jh.
durchgefiihrt und wurde in den Notzeiten der beiden Weltkriege kurzfristig wieder aufgenommen.

Streu- und Plaggennutzung

Die Nutzung der Waldbodenstreu wurde mit dem Anstieg der Viehbesténde und der allmahlichen Ein-
fuhrung der Winterstallhaltung im ausgehenden Mittelalter eine wichtige landwirtschaftliche Wald-
nutzungsform. Hierbei diente die Streu der Viehlagerstéite und Dingerbeschaffung (Stallmist zur
Duingung der Felder). Spater wurde mit der Einfiihrung der Kartoffel sowie dem Klee als Futterpflanze
auch die Sommerstallhaltung des Viehes mdglich. Dies fihrte jedoch nicht zu einer Entlastung des
Waldes (Waldweide), sondern zu einer weiteren Verscharfung. Die erforderliche Einstreu wurde durch
die verstarkte Nutzung der Streu und des Auflagehumus des Waldbodens gewonnen. In Odland- und
Heideregionen wurde der gesamte Oberboden als Plaggen genutzt. Dies hatte die Entkopplung des
Nahrstoffkreislaufes im Wald durch Nahrstoff-Export in landwirtschaftliche Ackerfl&chen zur Folge.

Ein Beispiel hierflr stellt die Waldvernichtung und Heideausbreitung im nordwestdeutschen Tiefland
dar. Zu den Holzilbernutzungen der Lineburger Saline kamen im 17. Jh. die Schafweide (ca. 0,5 Mio.
Schafe weideten um 1800 in diesem Gebiet) und die Streu- bzw. Plaggennutzung hinzu, gefordert
durch die merkantilistische Agrar- und Gewerbepolitik (Wollproduktion). In diesem Teil des Kénig-
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reiches Hannover sank der Waldteil unter 10%, Waldverjingung konnte nicht mehr erfolgen. Der ver-
bliebene Wald bestand zunehmend aus Kiefer, statt wie bisher aus Eiche und Buche. Eine vergleichba
re Entwicklung des Waldes erfolgte auch in anderen Regionen Deutschlands, z. B. in der Oberpflalz.

Zeidlerei (Wald-Imkerei): Gewinnung von Honig und Wachs

Bis in die Neuzeit war Honig der einzige SiRstoff und das Wachs wertvoller Rohstoff fir Kerzen
u.v.m.. Die Imkerei mit Wildbienen (,Zeidlerei*) wurde bisin das 19. Jh. hinein regional systematisch
(z.B. im Nirnberger Reichswald, Oberpfalz, Fichtelgebirge) betrieben und brachte grof3e Ertrége ein.
Die Zeidlerei war an das Vorkommen lichter Mischwalder gebunden. Neben ihrer Funktion als Nek-
tarquelle dienten v.a. starke Baume (Linde, Salweide, Kiefer, Eiche) nach kinstlicher Aushéhlung der
Ansiedlung von Wildbienenvolkern. Der Einflul? der Zeidlerei auf den Wald erlosch mit dem Import
von Rohrzucker bzw. der gewerblichen Stearin-Produktion.

Mittelalterliche und neuzeitliche anthropogene Waldressourcennutzung bis
zum 19.Jahrhundert: Produkte des Waldes

Der Wald war bis zum Beginn der Nutzung fossiler Brennstoffe im 19. Jh. (Ende des holzernen Zeital-
ters) lebensnotwendig fur die Versorgung und kulturelle Entwicklung der Bevolkerung Mittel europas
(landwirtschaftliche Nutzung, Baustoff, Brennstoff). Die Formen der Nutzung hingen u.a. von gesell-
schaftlichen Entwicklungen, dem technologischen Fortschritt und v. a. dem Bevolkerungswachstum
ab. Die Holznutzung fiihrte mit Zunahme des Hol zbedarfs lokal bereitsim Mittelater, jedoch weitver-
breitet bis zum 18. Jh. zu Waldzerstérungen und -devastierungen in erheblichem Ausmald. Dieser
Waldzustand - bei weiter steigendem Holzbedarf - bildete die Grundlage zur Zeit des Beginns der
geregelten Forstwirtschaft.

Das holzerne Zeitalter

Man spricht vom hoélzernen Zeitalter deshalb, weil Holz ein |ebensnotwendiger Roh-, Bau- und Werk-
stoff sowie die einzige Energiequelle bis zum Beginn der ,, echten* Eisenzeit im 19. Jh. war. Der jahr-
liche Holzbedarf pro Kopf im Hochmittelalter wird als etwa 6-8 mal so hoch wie der heutige geschéatzt
(6-8 m3/a; heute 1 m3 Rohholzaquivalente/a). Es kann davon ausgegangen werden, dafld um die Mitte
des 14. Jh. der Holzbedarf der Bevdlkerung durch die Produktion der Walder noch befriedigt werden
konnte. Erste Zeugnisse lokaler Holzverknappung oder Holznot, und damit das Bewuf3tsein von der
Endlichkeit des Waldes, kommen mit dem Ende der grof3en Rodungen bereits im 13. Jh. auf.

Bauerliche Waldbewirtschaftung

Bis zum 13./14.Jh., also bis zum Aufkommen der grof3en Konkurrenten um die Waldnutzung (Stéadte
und Grofl3gewerbe), wurde der Wald weitverbreitet nach bauerlichem Bedarf genutzt. Je nach Region
und Produktionsziel entstanden dabei die Waldformen Hutewald (Mast-/Weidewald, Hochwald), Nie-
der- und Mittelwald sowie der Plenterwald.

Der Hutewald (Hochwald) bestand v.a. aus fir die Waldweide wesentlichen, fruchttragenden Baumar-
ten, v.a. der Eiche, wobei der lichte Wald aus starken und grof3kronigen Baumen mit grofder Mastpro-
duktion und reicher Bodenflora zusammengesetzt sein sollte.

Niederwalder (Ausschlagswalder) waren die Energiewalder des Mittelalters. Sie lieferten schwaches
Brennholz, das auch zur Produktion von Holzkohle verwandt wurde. Sie bestanden aus wiederaustrei-
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benden Laubbaumarten, die in 10-30jéhrigem Turnus geschlagen wurden. Im Mittelwald wurden ein-
zelne Austriebe nicht genutzt oder zusétzlich Baume gepflanzt, so dal3 neben dem Unterholz eine O-
berhol zschicht heranwuchs, die zusétzlich Bau- und Werkholz liefern konnte.

In Regionen, in denen Nadelbdume, die die Fahigkeit des Wiederausschlag nicht besitzen, vorkamen,
nutzten die Bauern den Wald einzel stammweise nach jeweiligem Bedarf (Plenterwald).

Harz, Teer, Pech, Lindenbast und Gerberlohe

Harz, Pech und Teer wurden von Boots- und Schiffsbauern sowie Kifern in grof3en Mengen benétigt.
Der Rohstoff, das Baumharz der Kiefer, wurde deshab v. a. in Kiefernwal d-Gebieten durch Rinden-
einschnitt gewonnen. Dem Rindenbast der Linde kam im Mittelalter die gleiche Rolle zu wie spéter
dem Sisal. Die Rinde von Eichen (v.a. im Niederwald) und Fichten waren bis ins 19. Jh. Rohstoff zur
Gewinnung der Stoffe zum Gerben von Leder.

Grol3verbraucher von Waldprodukten

Stadte und Grof3gewerbe begannen ab dem 14. Jh. andere Anforderungen an den Wald zu stellen: Zum
einen sollte die flachenbezogene Holzmasse moglichst grofd sein, zum anderen sollte dieser Vorrat im
Wege des Kahlschlags genutzt werden. Im Verbund mit der Fl6l3erei und Trift wurden Grof3kahlschl&
ge eingefuhrt. Dartiber hinaus wurde erstmals, u. a. aus transport- und verarbeitungstechnischen Griin-
den, das Nadelholz von Fichte, Tanne und Kiefer dem Holz der Laubb&ume vorgezogen.

Stadtischer Holzverbrauch

Im 12. und 13. Jh. wurden in starkem Mal3e Stadte gegrindet, die sich zunehmend zu Zentren des Ge-
werbes, des Handels und der Verwaltung entwickelten und Macht und Reichtum gewannen. Man
schétzt fir das Hochmittelalter einen Anteil von ca. 20% der Bevoélkerung in ca. 4.000 Stadten und
Mérkten (Minchen, Frankfurt ca. 10.000 Einw., Kdln grofte Stadt mit ca. 30.000 Einw.). Die wach-
senden Stadte wiesen einen immensen Holzverbrauch auf. Sie waren Uberwiegend aus Holz gebaut,
brannten wiederholt ab und wurden wiederholt neu aufgebaut (Bsp: 7 Grol3feuer in Worms von 1221-
1298). Daneben verbrauchten die einfachen Feuerungs- und Heizsysteme riesige Mengen von Holz
(Schétzung: bei 1,5 m3 Brennholz-Verbrauch je Einw. und Jahr Gesamtsumme ca. 4 Mio. m3 Holz =
1/7 des heutigen Einschlags der BRD). Hinzu kommen der Holz- und Energiebedarf von Gewerbe und
Handwerk.

Das Verfligen Uber Holzvorréte war jedoch nicht nur ein rechtliches Problem, sondern v.a. aus Sicht
der lokalen Holzversorgung ein Transportproblem. Die schwache Infrastruktur und unzureichende
Transporttechnik sowie der Kostenaufwand verhinderten den Holztransport Gber langere Strecken.
Entferntere Holzvorréte wurden zunehmend durch Wassertransport erschlossen. Im 13. Jh. entstand
die FloRerel (zusammengebundenes Stammholz; Fl6Re dienten gleichzeitig als Transportmittel fir
weitere Waldprodukte) auf grofReren Fliissen sowie die Trift (ungeordneter Transport von Stammab-
schnitten in B&chen). Von nun an konnten grof3ere Stédte Uber Rhein, Main, Weser, Elbe und Donau
mit ihren breiteren Nebenfliissen mit Holz und Waldprodukten aus den vorher weitgehend unberiihrten
Mittelgebirgsbereichen (z.B. Schwarzwald, Fichtelgebirge, Harz) versorgt werden. Mit der Einfihrung
dieser Transporttechnik begann auch die Exploitation der Eibenbestdnde, insbesondere der Alpen,
deren elastisches Holz fur die Herstellung von Bégen und Armbrust grof3en Wert hatte.

Waldverbrauch durch Eisen- und Salzgewinnung und Glasherstellung

Bereits zu keltischen und romischen Zeiten wurde Bergbau betrieben, Metalle verhittet, Salz und Glas
hergestellt. Diese Gewerbe entwickelten sich jedoch mit dem Bevodlkerungsanstieg und dem Aufbl G-
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hen von Wirtschaft und Handel schnell zu vorkapitalistischen Grof3unternehmungen, deren Produktivi-
tét vorrangig vom Holz und Wasser zur Energiegewinnung und vom Transport abhing. Zwei Beispiele
fUr die Bindung der Eisen- und Salzproduktion an den Wald bzw. sein Holz in jener Zeit:

a) Oberpfaz als ,Ruhrgebiet des Mittelaters*: Waffenschmiede des Heiligen Romischen Reiches.
Jahresproduktion 1387: 2.000 Tonnen Eisen durch 77 Eisenhdmmer, um 1480: 10.000 Tonnen Eisen
durch 200 Eisenhdammer. Fir die Gewinnung 1 Tonne Eisen wurde Holzkohle aus ca. 50 m3 Holz be-
notigt. Die Leistungsféahigkeit der Walder in der Oberpfalz war Uberfordert, seit Mitte des 16. Jh. mul3-
te die Produktion gedrosselt werden; spéter erfolgte der Niedergang. Weitere Regionen der Eisenpro-
duktion im Mittelalter: Bohmen, Tirol, Steiermark, Harz, Siegerland.

b) Salzgewinnung der Lineburger Saline: Zur Salzgewinnung wurde salzhaltiges Wasser in grofien
Sudpfannen eingedampft. Bereits um 1350 betrug die jéhrliche Produktion der Lineburger Saline
30.000 Tonnen Salz. Der hierzu erforderliche jahrliche Holzeinsatz wird auf 250.000-300.000 m2 ge-
schétzt, wobei das Holz von 14-17 km? Wald alein fur die Befeuerung der Sudpfannen erforderlich
waren. Die heutige Liineburger Heide, die damals noch Wald war, entstand als Folge der mittelalterli-
chen Salzproduktion.

Daneben setzte die grofRe Produktion von Glas ein, insbesondere in denjenigen Regionen, die weder
Erz noch Salz liefern konnten (z. B. Bayrischer Wald, Spessart, Hessisches Bergland, Schwarzwald).
Hierzu waren grof3e Mengen Holz zur Befeuerung der Schmelzofen sowie ein weiteres Holzprodukt,
Pottasche, als Schmelzmittel erforderlich. Pottasche - oder Kali - war u.a. erforderlich fir die Glas-
schmelze, Seifensiederel und Tuchférberei und konnte bis in das 19. Jh. nur aus Holzasche gewonnen
werden. Da die Ofen der Glashiitten zur Schmelze 20-30 Stunden befeuert werden mufiten und Pott-
asche mit einem Massenanteil von ca. 25% zugefihrt werden muiite (Volumenanteil Pottasche an
einem m3 Holz: 0,05-1,5 Tausendstel) wurden fir die Glas- und Pottascheherstellung enorme Mengen
an Holz verbraucht, wobei alles Holz vom Reisig bis zum starkem Altbaum verwendet wurde.

Merkantilistische Holznutzung

In der Wiederaufbauphase nach Ende des DreifZigjahrigen Krieges (1648) bildeten sich durch die stei-
gende Nachfrage nach Holz und anderen Waldprodukten durch grof3e Stadte, Grof3gewerbe und die
seefahrenden Kolonialméchte, v.a. Endland und Holland, Uberregionale Mérkte bei steigenden Prei-
sen. Das merkantilistische Verbot des Exports von Rohstoffen wurde im Falle von Holz umgangen,
indem das geschlagene Holz a's bearbeitetes Produkt deklariert wurde. In der Folge wurden hohe
staatliche Einnahmen erzielt, in dem die Wélder, v.a. entlang grof3er Fllisse wie Rhein, Donau, Main,
Elbe und Weser, fir Exploitationen durch Holzhandel skompanien fir Exportzwecke freigegeben wur-
den. Das von den Holzhandel skompanien eingeschlagene Holz, insbesondere Fichten-, Tannen- und
Eichenstarkholz fur Bau- und Schiffsbauzwecke, wurde durch Trift und v.a. FloRerei (HauptfloRe mit
bis zu 30.000 m® Holz) fluRabwarts an die Bestimmungsorte transportiert. Die Waldnutzungen im
Rahmen des Uberregionalen Holzhandels erfolgten vielfach sehr waldschéadlich, z. B. in Form von
GroRkahlschlagen oder regionaler Ubernutzung einzelner Arten (v.a. Tanne im Schwarzwald, Eiche
u. a in der Rheinebene, der Pfalz und im Odenwald). Im Rahmen der merkantilistischen Agrar- und
Handel spolitik waren hiervon alle Waldgebiete im Einzugsbereich grof3er, aber auch kleinerer Fliisse
betroffen. Lediglich Wélder, die der Versorgung landesherrlicher Grof3ggewerbe (Bergwerke, Metall-
verhittung, Salinen) dienten, wurden nach dem Ziel einer nachhaltigen Holzversorgung bewirtschaf-
tet. Entsprechende Bestimmungen, u. a. Uber die Ordnung des Holzeinschlags und die kiinstliche Be-
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standesverjiingung, wurden z. B. bei der Metallgewinnung im Harz und der Salzproduktion im nérdli-
chen Alpenvorland umgesetzt.

Fir die 150- bis 200jahrigen Periode vom Ende des Dreif3igjahrigen Krieges bis zum Mitte des 19. Jh.
wird der Wald vielfach a's ausgeplindert und in Aufldsung begriffen beschrieben. Weitere Fléchen-
verluste des Waldes waren mit der weitverbreiteten Zunahme von Heide und Odland verbunden.

Wald und Gesellschaft

Zwischen Waldzustand und gesellschaftlicher Entwicklung bestanden und bestehen komplexe Interak-
tionen. Zentral hierbei erscheinen insbesondere das Bevolkerungswachstum (Hol zbedarf), wirtschafts-
und sozial politische Entwicklungen und der technologische Fortschritt. Die Nutzungsweisen im Wald
waren gepragt durch unterschiedliche Nutzungsinteressen (z.B. bauerliche Nutzung, grof3gewerbliche
Nutzung), deren wirtschaftpolitische Regelung nicht nur erhebliche Folgen fir den Wald, sondern
auch fir die gesellschaftliche Entwicklung hatte. Ausgehend von mittelalterlichen Meldungen lokaler
Holznot wurde im Rahmen des zunehmenden Holzbedarfs und der damit verbundenen Nutzungskon-
flikte nach Regulativen einer nachhaltigen Waldnutzung gesucht. Im allgemeinen kann festgestellt
werden, dal? die Diskrepanz zwischen derartigen Bemihungen und dem Nutzungsdruck und dem da
mit verbundenen Waldzustand insbesondere in der 150-200jdhrigen Phase zwischen dem Ende des
Dreifdigjahrigen Krieges bis zum Beginn der geregelten Forstwirtschaft um 1800-1850 stetig zunahm.

Im Rahmen heutiger internationaler Schutzbemiihungen fir den Wald sollte deshalb nicht in Verges-
senheit geraten, dal3 der damals verbliebene Waldanteil neben naturrdumlichen Eigenschaften (Klima,
Bdden) v.a. durch den technologischen Fortschritt, die Ausbeutung fossiler Energietrager (Nutzung
erdgeschichtlich ater Walder!), Import von Holz und Waldprodukt-Substituten im Verbund mit einer
zunehmenden Demokratisierung und Liberalisierung des Gesellschaftswesens bewahrt werden konnte.

Frankische Landnahme und Einforstungen

Ausgehend von der Vodlkerwanderungszeit (ca. 300-500 n. Chr.) bildete sich aus altem germanischen
Volksbrauch und dem tlbernommenen romischen Recht eine Feudalgesell schaft im Frankischen Reich
(Merowinger, Karolinger) heraus. In dieser von der agrarischen Bodennutzung abhéngigen Gesell-
schaft mit raumlich stark begrenzten Méarkten war der Besitz von Land Voraussetzung zur Herr-
schaftssicherung. Die Frankenkonige setzten romisches Recht durch, indem sie bisher herrenloses
Land (Niemandsland) flr sich beanspruchten (im Gegensatz zur ,gemeinfreien” Nutzung nach germa-
nischem Recht). Die Nutzungsrechte wurden durch Bannlegung (Einforstung) derartiger Gebiete
(i.d.R. grofRere Waldgebiete) fir die Konige reserviert. Dieser Vorgang wurde zu einem entscheiden-
den Entwicklungsinstrument jener Zeit (Bindung des Adels und der Kirche fur Zwecke der Verwal-
tung, des Militdrs und Landausbaus durch Lehen und Schenkungen) und war dariiber hinaus eine Vor-
aussetzung fur die Erhaltung groRer Waldgebiete (z.B. Harz, Spessart, Nurnberger Reichswald,
Schonbuch, Soonwald u.v.m.) bis in die Gegenwart. Grundherren mit nahezu alleiniger Verfligungs-
gewalt (iber Grund und Boden waren also die Konige, der Adel und die Kirche.

Vom Nahrwald zum Wirtschaftsfaktor

Bis zum 13./14.Jh. wurde der Wald Uberwiegend nach bauerlichem Bedarf genutzt. Neben den ro-
dungsbedingten Flachenverlusten des Waldes wurde allerdings auch der verbliebene Wald zum Zwe-
cke der Erndhrungssicherung und Holznutzung zunehmend intensiver genutzt. Obgleich vom , hol zer-
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nen Zeitalter* gesprochen wird, diente der verbliebene Wald Uber lange Zeit bisin die Neuzeit v.a. as
Nahrwald, war also erforderlicher Bestandteil der Landwirtschaft zur Existenzsicherung der Bevolke-
rung.

Obwohl der Wald seit dem Hochmittelalter nur noch einen Fléchenanteil von ca. 25-30 % aufwies,
hétte er vermutlich seine Rohstoff- und Erndhrungssi cherungsfunktion fur die bauerliche Bevdlkerung
- bei weiteren Verbrauchsbeschrénkungen - vermutlich noch lange Zeit erfiillt. Zu dieser Bevolke-
rungsgruppe kamen jedoch mit den Stédten, Bergwerken, Salinen und Glashitten Konkurrenten um
die Holznutzung auf, deren Verbrauch immens war. Dieses |Gste eine Kette von Folgereaktionen aus,
deren Ursprung in der sprunghaft steigenden Wertschétzung des Holzes, die sich in einer entsprechen-
den Preisentwicklung niederschlug, bestand. Die verschiedenen Anspriche von Bauern und Grof3-
verbrauchern an den Wald bekamen grof3e Bedeutung zu dem Zeitpunkt, zu dem das Holz als Han-
delsgut und Energiequelle groRgewerblicher Produktion einen Wert erhielt und sich Méarkte entwickel -
ten und Preise bildeten.

Bauerliche und grol3gewerbliche Nutzungskonkurrenten

Erstmals wurde das Waldprodukt Holz Voraussetzung fur den Reichtum der Grundherren, weil der
Wald nicht mehr vorrangig fir bauerliche Waldweide, sondern sein Holz fir die Produktion von Sil-
ber, Salz, Eisen, Kupfer, Glas genutzt wurde. Die Einschrankung der bauerlichen Waldnutzungen
fuhrte zu erheblichen sozial- und wirtschaftspolitischen Verwerfungen (Bauernaufsténde, Bauernkrieg
1525). Die GrofRverbraucher von Waldprodukten, die Stédte und Grof3gewerbe, begannen andere An-
forderungen an den Wald zu stellen: Zum einen sollte die fldchenbezogene Holzmasse méglichst grof3
sein, zum anderen sollte dieser Vorrat im Wege des Kahlschlags genutzt werden. Im Verbund mit der
FloRerei und Trift wurden Grofkahlschlage eingefiihrt. Darliber hinaus wurde erstmals, u. a. aus
transport- und verarbeitungstechnischen Griinden, das Nadelholz von Fichten, Tanne und Kiefer dem
Holz der Laubbdume vorgezogen.

Um die bauerlichen Nutzungen im Wald zugunsten grof3gewerblicher Waldnutzungen zuriickdrangen
zu koénnen, war die Modifikation der Besitz- und Nutzungsrechte im Wald erforderlich. Die Nieder-
schlagung der daraus resultierenden Bauernaufsténde bahnte schlief3lich den Weg zu einer durch lan-
desherrliche Forstordnungen geregelten Nutzung des Waldes im absol utistischen Staat des 17. und 18.
Jh.

Holznot induziert Bemuhungen um nachhaltige Waldbewirtschaftung

Im Spéatmittelalter ergab sich hinsichtlich der Holzversorgung und des Waldzustandes ein recht hete-
rogenes Bild: Wahrend weite Teile des waldreichen Mittelgebirgsraums bisher nur wenig angetastet
waren und in vielen Gebieten eine gleichgewichtige Nutzung und Erzeugung von Holz gegeben war,
mehrten sich die Beispiele lokaler und regionaler Holznot. Letzteres induzierte erste Bemiihungen zu
einer Waldnutzung, die dauerhaft eine ausreichende Versorgung mit Holz und anderen Leistungen des
Waldes sichern sollte. Hierbei ist zu bedenken, daf’ ausreichende Kenntnisse zur Ermittlung von Holz-
zuwachs und Holznutzung a's V oraussetzung einer nachhaltigen Holznutzung erst frihestens ab der 2.
Héalfte des 18. Jh. vorlagen.
Nieder- und Mittelwaldwirtschaft als erste planmaRige und nachhaltige Holzertragsregelung
(Waldnutzungsystem): Jahrlich konstante Holznutzungsmengen sicherte die Schlageinteilung im
Ausschlagswald, in dem - orientiert an der Umtriebszeit - nur jeweilige Flachenanteile genutzt
wurden.
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Kunstliche Waldverjingung: Im Hoch- bzw. Weidewad wurde die Verjingung der Eiche (und
Buche) kinstlich gesichert durch Pflanzung oder Saat. Forstrechtliche Schutzbestimmungen und
Verpflichtung zur Neupflanzung von , fruchttragenden Baumarten (v.a. Eiche, auch Buche) rei-
chen zurtick bis ins Mittelalter. Die verfahrenstechnischen Probleme bei der kiinstlichen Verjin-
gung der Nadelbaumarten wurden erstmals 1369 durch P. Stromeir im Nurnberger Reichswald G-
berwunden. In der Folge setzte sich sein Saatverfahren zur Verjingung von Fichte und Kiefer
durch und wurde zur Abwehr lokaler Holznot zunehmend angewendet; es bildete bereits zu diesem
Zeitpunkt die Grundlage fir die Verénderung der natrlichen Baumartenzusammensetzung im mit-
teleuropdischen Wald bis in unser Jahrhundert.

Auch Teile der Verwaltungen von Grof3ggewerben (v.a. Bergwerke, Salinen) suchten nach Wegen,
ihre betriebliche Holzversorgung langfristig zu sichern. Malf3geblich hierfir waren entsprechende
Organisationsformen (Kontrollfunktion), Instruktionen (Holznutzungsordnungen) und erstmals
Nutzungspléne. Beispiele sind die Reichenhaller Saline und der Bergbau des Harzes. Die Mal3nah-
men waren bereits geprégt durch das Bemihen um Sicherung des spéteren Grundsatzes der
Nachhaltigkeit in der Forstwirtschaft.

Frihe Forstgesetzgebung

Bereits im Mittelalter wurden von Grundherren und Markgenossenschaften fir ihren Wald Waldord-
nungen (Weistiimer) aufgestellt, die die jeweiligen Gebote und Verbote der Waldnutzung regelten. Mit
der ersten Hélfte des 16. Jh. wurden von den Landesherren Forstordnungen verfigt, deren Bestim-
mungen jedoch erstmals fur alle Walder im Herrschaftsgebiet galten. Diese Forstordnungen - mehr
oder minder motiviert durch die Angst vor Holznot - dienten als rechtlicher Hebel fur Waldnutzungs-
vorschriften der Landesherren und fir ihre Durchsetzung. Sie enthielten i.d.R. Rodungsverbote (als
Vorbehaltsregelung) und Aufforstungspflichten (z. B. die Nutzung lediglich der durch Forster
markierten Baume, das Nachpflanzen von Eichen sowie das Belassen von Samenbaumen auf Holzein-
schlagsflachen), Beschrankungen der Waldweide (u.a. Beschrankungen der Zahl der Weidetiere und
der Weidezeit, Verbot der Waldweide von Ziegen und Schafen, Ausschlul® von Jungwédern) sowie
vielfache Vorschriften zur Begrenzung des Holzverbrauchs. Zur Durchsetzung dieser Bestimmungen
wurden erhebliche Strafen angedroht.

Vermutlich haben die Forstordnungen einerseits den Niedergang der Walder bis zum DreifZigjahrigen
Krieg aufhalten konnen, andererseits jedoch lokales, gemeinrechtliches Verantwortungsbewuf3tsein
zugunsten von eigenniitzlichem Bestreben zerschlagen. Insgesamt zeigen die aufgefiihrten, bisin das
Mittelalter zurtickreichenden Versuche das zunehmende Bemiihen um Walderhaltung, wenngleich
offensichtlich in der Phase zwischen 1500 bis 1800 Anspruch der Walderhaltung und die Realitdt des
Waldzustandes zunehmend divergierten.

Absolutismus und Merkantilismus

Das Ereignis des Dreifdigjahrigen Krieges (1618-1648) verschiittete die bisherigen Ansétze zur Wald-
erhaltung und verénderte die Richtung der weiteren Entwicklung des Waldes. Die Bevolkerungszahl
war von ca. 16 Mio. auf ca. 10 Mio. reduziert (und damit geringer als 1350), Handel und Gewerbe
weitgehend erloschen. Der reduzierte Holzverbrauch und die dezimierten Viehbestdnde ermdglichten
dem Wald eine kurze Regenerationsphase (Reduktion von Holzbedarf, Weidevieh- und Wildbestén-
den).

Zu dem Verlust von Erfahrung und Organisation der erhaltenden Waldnutzung trat jedoch — als Aus-
druck der Bedeutung der Jagd im feudalen, absolutistischen Staat — die Ubergabe von Macht und
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Verantwortung im Wald an Jagdpersonal, soweit die Walder nicht unmittelbar der Versorgung von
landesherrlichen Grol3gewerben dienten. Die Entwicklung einer eigensténdigen Forstwirtschaft wurde
fur 200 Jahre unterbunden. Zusammen mit der béuerlichen Waldweide fiihrte die Ubervermehrung
von Rot- und Rehwild durch VerbiR zur Verhinderung weiterer Waldverjingung und damit zur zu-
nehmenden Verlichtung und Devastierung der Walder. Durch den selektiven Wildverbil3 wurde in
vielen Regionen die Entwicklung vom Laub- zum Nadelwald eingel eitet.

Nach Ende des Dreifdigjdhrigen Krieges wurden zur Finanzierung des Wiederaufbaues in den absolu-
tistischen, deutschen Territorial staaten neue Wege der Staatsfinanzierung gesucht. In der Folge setzte
sich hier der Merkantilismus als Wirtschaftspolitik durch. Hauptaufgabe war die Stérkung der staatli-
chen Finanzkraft und das allgemeine Wirtschafts- und Bevolkerungswachstum. In seinem Zentrum
stand die Forderung von Gewerbe und Manufakturen, u.a. durch Gewéahrung von Monopolen und
Schutz gegen aufRere Konkurrenz durch Einfuhrzdlle. Rohstoffe sollten nicht exportiert, sondern in-
landisch veredelt und gewinnbringend gehandelt werden. In der Phase der merkantilistischen Wirt-
schaftspolitik der absolutistischen Staaten bis zum Ende der 2. Halfte des 18. Jh. wurde die Walder-
schliefdung, der Fluftransport sowie der Export von Holz und Waldprodukten meist durch grof3e Holz-
handel skompanien stark ausgebaut. Der Merkantilismus war deshalb — entweder ohne Bemiihen oder
mit uneffektivem Bemihen hinsichtlich der Regeneration der Walder - mit einer forcierten Devastie-
rung und Zerstorung des Waldes in vielen Regionen verbunden.

Faktoren der Rettungen des Waldanteils

In bezug auf die 2. Halfte des 18. Jh. erscheint es selbst unter optimistischen Annahmen (ber Wald-
flache, Waldzustand und Holzverbrauch als aul3erst fraglich, ob die Wélder selbst bei konstanter Be-
volkerungszahl dauerhaft hétten fortexistieren konnen. Indes ist in diesem Zeitraum ein weiterer Be-
volkerungsanstieg zu verzeichnen (um 1750 ca. 18 Mio, um 1800 ca. 25 Mio. Einwohner), der im
weiteren Verlauf noch deutlich zunimmt. Folgende gesellschafts- und wirtschaftspolitischen, techno-
logischen und letztlich forstlichen Faktoren stehen im Zusammenhang mit der Verhinderung der tota-
len Waldzerstdrung:
Aufklarung und Rationalismus: Freiheit und Gleichheit der Blirger; Folge: Uberwindung der stan-
dischen bzw. zlnftischen, feudalen Gesellschaftsordnung durch den liberalen Staat, Mediatisie-
rung, Bauernbefreiung, Sakularisation;
Liberalisierung der volkswirtschaftlichen Ordnung: Freiheit und Sozialbindung des Eigentums;
Fortschritte in Naturwissenschaft und Technik: u.a. Energiegewinnung aus fossilen Brennstoffen
(Kohle, Torf, Ol), Dampfmaschine, Produktivitétssteigerung in der Land- und Erndhrungswirt-
schaft.
Diese Rahmenbedingungen verursachten fir die Wal dbewirtschaftung einschneidende V eranderungen.
Als Voraussetzung fur die Durchsetzung einer geregelten Forstwirtschaft wurde einerseits die Wald-
besitzverteilung reformiert und das Eigentum am Wald neu geordnet. Andererseits gelang durch die
voranschreitende Ablésung vorwiegend landwirtschaftlich motivierter Waldnutzungsrechte (,, Purifica-
tion*) die Trennung von Forst- und Landwirtschaft und damit die Sicherung der alleinigen Verfi-
gungsrechte der Waldbesitzer.

Geregelte Forstwirtschaft

Im Rahmen der geregelten Forstwirtschaft wurden aus 6konomischen Motiven und z. T. standdrtlichen
Zwangen in ca. 150 Jahren die Anteile von Laub- und Nadelholzbdumen umgekehrt, der Anteil der

132



Anhang 1: Kurzbeschreibung wald- und forstgeschichtlicher Entwicklungen

Reinbestande sowie die kiinstliche Bestandesbegriindung durch Pflanzung erheblich ausgeweitet. Die
Ausrichtung und Praxis der Forstwirtschaft des 19. Jh. mit ihren Folgen fir die heutigen Waldokosys-
teme stehen im Kontext der Erhaltung der biologischen Vielfalt in der Kritik. Es muR3 jedoch auch
bedacht werden, dal? sich eine in bezug auf das damalige Hauptkriterium der Hol zproduktion planmé-
Bige und nachhaltige Forstwirtschaft durchgesetzt hatte und dal3 dadurch in gut einem Jahrhundert aus
zerstérten und degradierten Waldern wieder Hochwalder mit einer heute dreifachen Massenproduktion
und fiinffachen Nutzhol zausbeute entstanden sind.

Einflu? der Weltkriege

Zwischen 1914 und 1950 war die Waldbewirtschaftung kriegsbedingten Zielen und Folgen ausgesetzt.
Im Ersten Weltkrieg und den nachfolgenden Hunger- und Inflationsjahren mufite der Wald ohne zu-
sétzliche Holzeinfuhren den gesamten Bedarf decken. Anstatt, wie von zahlreichen Vertrtern der
Forstwirtschaft gefordert, eine naturgemal3ere Wal dwirtschaft einfiihren zu kénnen, wurden die aufge-
bauten Holzvorréte Uberwiegend im Kahlschlag-Verfahren abgebaut. Unter dem national sozialisti-
schen Regime wurde der Wald einer staatlichen Planwirtschaft mit Preisbindung auf geringem Niveau
und einer vorgeschriebenen Holzeinschlagsmenge unterworfen. Dabei wurden, insbesondere mit Be-
ginn des Zweiten Weltkrieges, Holzmengen genutzt, die um das Zweifache Uber der nachhaltigen Lei-
stungsfahigkeit der Walder lagen. Bis schliefflich 1952 der Holzpreis wieder freigegeben wurde und
die nachhaltige Forstwirtschaft wieder aufgenommen werden konnte, mufdte der Wald zusétzlich zu
erheblichen Holznutzungen im Rahmen von Reparationseistungen an die Siegerméachte sowie zur
Energiegewinnung der notleidenden Bevolkerung dienen.

Der erneute Wiederaufbau der Waldes sowie seine weitere nachhaltige Bewirtschaftung in den nach-
folgenden Jahren wurde auf der Grundlage von Waldgesetzen des Bundes und der Lander durchge-
fUhrt. Seit den 70er Jahren hat sich in der Waldbewirtschaftung die Lehre von den Vielfachfunktionen
des Waldes (Nutz-, Schutz- und Erholungsfunktion) und ein zunehmend stérkerer Einfluf3 der natur-
gemald orientierten Waldbewirtschaftung mit Renaissance der Laubbaumarten, Mischbestandswirt-
schaft und der Naturverjiingung durchgesetzt. Als Nettoimportland fir Holz importiert Deutschland
heute jedoch noch immer ca. 20% seines Holzbedarfs (in Rohholzéquivalenten incl. Zellstoff) aus dem
Ausland, wobei im Falle der borealen und tropischen Region héufig Primér- oder naturnahe Sekun-
déarwalder betroffen sind.

Wild und Jagd in Mittelalter und Neuzeit

Im Vergleich zu weitgehend ungestérten Waldokosystemen gelten Stérungen durch hohe Wildbestan-
de (v. a Reh- und Rotwild) in mittel europdischen Waéldern als eine der gravierendsten V erdnderungen.
Diese Storungen bestehen v. a. in der Verarmung der Biodiversitét auf Artenebene infolge von selekti-
vem Asungsverhalten. Wissenschaftlich sind enge Beziehungen zwischen der Hohe der Wildbestande
und dem Zustand der Waldvegetation nachgewiesen worden. Zu hohe Dichten der Schalenwildarten
Reh und Rotwild fiihren durch Wildverbif3 von jungen Baumen zur selektiven Entmischung der Wald-
verjingung (bevorzugter Verbil von Mischbaumarten z. B. Tanne, Ahorn, Esche, Eiche, Hainbuche,
Vogelbeere) und kénnen im Extremfall die nattirliche Waldverjiingung vollstandig verhindern.

Die Vegetationsverarmung zieht auch eine Verarmung nachfolgender, abhangiger 6kologischer Ketten
(z. B. Insekten) nach sich. Es mul3 davon ausgegangen werden, dal3 mit diesem stdrungsbedingten
Biodiversitatsverlust eine gravierende Destabilisierung der Waldokosysteme verbunden ist. Die Ursa

133



Anhang 1: Kurzbeschreibung wald- und forstgeschichtlicher Entwicklungen

chen Uberhohter Wildbestande sind im algemeinen anthropogenen Ursprungs. Kulturlandschaft
(Randlinienver-mehrung, Asungsverbesseung), Aussterben natiirlicher Pradatoren (Wolf, Luchs) so-
wie Uberhege des Wildes (Jagdausiibung).

Die Geschichte unserer Wéalder ist aufgrund der engen Verkniipfung mit der Geschichte des Wildes
und der Jagd ohne deren Kenntnis kaum nachvollziehbar.

Aus forstgeschichtlicher Sicht ist festzustellen, dal? tberhdhte Wildbesténde zur Verarmung unseres
heutigen Waldes beigetragen haben: In Form einer schleichenden Entmischung der Waldverjiingung
auf Kosten vieler Laubbaumarten und indirekter Forderung von Fichten und Kiefern einerseits, ande-
rerseits durch Blockade der natiirlichen Waldverjingung, was die Forstwirtschaft meist veranlalite,
derartige Bestande in der Folgezeit kahlschlagweise zu nutzen und kinstlich zu verjiingen. Durch
Entmischung bedingte Verluste an Biodiversitdt in der Verjingungsphase kénnen bei (noch heute
Uberwiegenden) altersklassenweisen Waldstrukturen haufig erst im Rahmen der néchsten Waldgenera
tion ausgeglichen werden und sind deshalb fiir diesen Zeitraum (100-200 Jahre) meist festgeschrieben.
Starker Wildverbil3 be- bzw. verhindert in vielen Regionen bis zur Gegenwart eine naturnahe Wald-
bewirtschaftung mit natdirlicher Waldverjingung.

Es lassen sich - stark vereinfacht - folgende historische Phasen charakterisieren, in denen der zuneh-
mende Einflu? des Wildes bzw. seine Zurtickdrangung entscheidenden Anteil am Waldzustand und
Einflul® auf die Wahl der Mittel bei den von der Forstwirtschaft eingel eiteten Walderneuerungsmal3-
nahmen hatte:

Phasen der Ubervermehrung von Reh und Hirsch:

Zeit des feudalen Jagdrechts (ab ca. 800 n. Chr. - 1789/1848), vermutlich mit Unterbre-
chungen im Rahmen grof3erer Kriege: Beginn mit den Einforstungen des vormals herren-
losen Waldes durch die frankischen Konige, die sich damit auch die Begjagung des ,,Hoch-
wildes* (z. B. Rotwild) vorbehielten. Die, niedere Jagd” (z. B. Rehwild) wurde zumeist auf
den lokalen Adel Ubertragen. Die hergebrachte, freie Jagd nach germanischem Recht fand
hiermit ihr Ende. Nach 1648 kulminierte die Jagdleidenschaft der absolutischen Herrscher
alsfeudalem Gesellschaftereignis derart, dal? Gberwiegend Jagdpersonal fur die Verwaltung
der Wader (sofern sie nicht der Versorgung von merkantilistischen Grof3gewerben wie
z. B. Salinen und Bergwerken dienten) eingesetzt wurde. Diese Entwicklung verhinderte
den Ausbau einer eigenstandigen Forstwirtschaft fir die folgenden zwei Jahrhunderte. Zum
einen wurden walderhaltende bzw. -verbessernde Mal3nahmen nicht mehr fortgefihrt oder
behindert, zum anderen wurde die Eingliederung der Wal dbewirtschaftung in die merkanti-
listische Wirtschaftspolitik nicht umgesetzt. Die mit der feudalen Jadgausiibung verbunde-
ne Uberhege des Wildes fiihrte neben erheblichen sozialen Spannungen (b&uerliche Jagd-
frondienste, Wildschéden in Feldern) zur zunehmenden Entmischung und Verlichtung der
Waélder.

Seit Anfang des 20. Jh. bis zum Ende des 2. Weltkrieges: Seit der 2. Halfte des 19. Jh.
wurde die Idee der Hege vermehrt propagiert, die den Jager nicht nur als Erbeuter, sondern
auch als Beschiitzer des jagdbaren Wildes betrachtete. Um 1900 wurden in Jagdgesetzen
Schonzeiten festgelegt und die Erlegung weiblicher Tiere eingeschrankt. Mit dem Reichs-
jagdgesetz von 1934 wurde schliefdich eine staatlich gelenkte und kontrollierte Hege ein-
gefuhrt, die u.a. die Pflicht zur Futterung in Notzeiten vorschrieb.
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Phase der Zurickdrangung des Wildbestandes (1789/1848 - ca. 1985/1900): Ende des feudalen
Jagdregimes. Jedem wurde das Jagdrecht auf eigenem Grund und Boden eingerdumt. Die Bedeu-
tung der Jagd im Interessenfeld der Land- und Forstwirtschaft wurde zurtickgedrangt. Die Existenz
vieler der aus Naturverjiingung stammenden, heutigen Buchen-Altbesténde werden auf diese kurze
Phase der Entspannung des V erbi3drucks zurtickgeftihrt.

Geregelte Forstwirtschaft

Ausgehend vom Waldzustand vor Beginn der modernen Forstwirtschaft — sind die wesentlichen Fak-
toren fir das Handeln der modernen Forstwirtschaft im 19. und 20. Jahrhundert und deren Folgen fiir
den Aufbau und die Zusammensetzung des deutschen Waldes von Bedeutung. Dabei sind die Begrun-
dung von Forstwissenschaft und —verwaltung, das Gebot der auf den Holzvorrat bezogenen nachhalti-
gen Waldnutzung, die Verdnderungen der Holz-Nachfrage, die Veranderung der Baumartenanteile und
des Altersklassenaufbaues in Verbindung mit der sich durchsetzenden Betriebsart Hochwald als
schlagweiser Altersklassenwald herausgestellt worden. Es wird deutlich, dal3 die moderne Forstwirt-
schaft der letzten 200 Jahre einerseits erhebliche Leistungen erbracht (Nachhaltigkeit der Holznut-
zung, mehrfache Ertragssteigerung, Wiederbewaldung), andererseits den verbliebenen Wald gravie-
rend kiinstlich beeinflufdt und gestaltet hat.

Der Waldzustand bei Beginn der Forstwirtschaft im 18. Jh.

Im 18. Jh. war der Wald im Hinblick auf seinen Holzvorrat auf dem schlechtesten Zustandsniveau
angelangt, wenngleich regional und ortlich Unterschiede bestanden. Bevdlkerungswachstum, landes-
herrliche Grof3gewerbe, Holzexport und beginnende Industrialisierung erforderten steigende Mengen
an Holz und Holzkohle, die den Holzzuwachs der devastierten Wélder zunehmend Uberstieg. Die Ex-
ploitation in den Hochwaldern im Mittelgebirgsbereich sowie die Ubernutzungen in den noch weit
verbreiteten Mittel- und Niederwéldern fihrten im Verbund mit Waldweide und Wildverbil3 zu einer
zunehmend geringeren Waldverjiingung. Der Anteil ehemaliger Waldflache, der zu Odland, BloRen
und geringem Weideland degradiert worden war, nahm stetig zu (z. B. im bayrischen Spessart 1814
25% BIloRen und Kruppelwald; im Nirnberger Reichswald waren 1790 nur zwei Bestdnde tber 90
Jahre alt). Insgesamt war die Ausgangssituation zu Beginn der geregelten Forstwirtschaft also gepragt
durch Holznot einerseits und ein starkes Uberwiegen devastierter, aber noch im Sekundarnaturwald-
stadium erhaltener Wélder mit hohem Anteil von Laubb&umen andererseits.

Uberblick tiber die geregelte Forstwirtschaft

Der verbliebene Wald erfuhr ab Mitte des 18. Jh. bis zum Wirtschaftswald des 20. Jh. wesentliche
Verénderungen in Aufbau und Zusammensetzung. Aus dem vielfach devastierten, aber noch naturna-
hen Wald war ein gepflegter Kunstwald geworden. In unserem Jahrhundert weist er einen hohen An-
teil von Nadelbdumen und Reinbestanden auf und ist meist flachenweise gleichaltrig. Seine vielfach
kinstlich durch Saat und Pflanzung begriindeten Bestédnde I6sten ehemals devastierte und kahlge-
schlagene Hochwélder ab oder entstammen aus der Umwandlung von Nieder- und Mittelwadern. Die
Bestande des neuen Waldes sind anfélliger gegeniiber Kalamitéten (Insekten-, Brand- und Sturmsché-
den), aber sie liefern ein Mehrfaches der urspriinglichen Holzertrage. In diesem Wald wurde das Ge-
bot der geregelten Forstwirtschaft, nicht mehr Holz zu nutzen als nachwéchst (klassische forstliche
Nachhaltigkeit), frihzeitig durchgesetzt.
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Die Renaissance im Wald

Eingebettet in die gesellschaftspolitische Entwicklung (vgl. Abschnitt ,Wald und Gesellschaft*) und
konfrontiert mit devastierten Wadern und steigendem Holzbedarf setzte sich zwischen 1750 und 1850
die Forstwirtschaft als eigenstandiger Wirtschaftszweig durch. Ihr Ziel war der Wiederaufbau des
Waldes in Form hochproduktiver und ertragbringender Wélder, die in bezug auf den Holzzuwachs
nachhaltig genutzt werden sollten. Wichtige begleitende und forderliche Entwicklungen hierbei waren
uva:
Ausbildung von Fachpersona (Begrindung und Ausbau der forstwissenschaftlichen Ausbildung)
und Aufbau forstlicher V erwal tungsorganisationen (Forstverwaltungen, z.B. Preul3en, Bayern);
Abnahme der Waldweide durch Fortschritte in der Landwirtschaft (Stallhaltung) und Ablésung von
Holz- und Streunutzungsrechten sowie Waldweiderechten (Purification);
Senkung des Verbilidruckes durch Reh- und Rotwild durch Bestandsreduktionen nach Ende der
feudalen Jagd (nach 1848);
Infrastruktur und Handel: Ausweitung von Holzmérkten, Ausbau der Transportkapazitdten (Eisen-
bahn), Import von Holz;
Verschiebungen in der Holzverwendung, Holznachfrage und Hol zpreisrelation:
VVom Brennholz zum Nutzholz (Bau- und Industrieholz): 1800: 90% Brennholz, 1850: ca.
75%, 1900: knapp 50%, heute: weniger als 10%;
Vom Laubholz zum Nadelholz: Vom energiereichem Laub-Brennholz zum leichteren Na-
delholz al's Bau- und Grubenholz;
(Nadel-)Bauholzpreise mehrfach so hoch wie Brennhol zpreise.

Zu Beginn der Aufbauarbeit um 1800 bestand zunédchst die forstliche Zielvorstellung in méglichst
hoher Holzproduktion mit ausreichenden Umtriebszeiten fur Starkholz. Im Vorfeld der Holzmarktver-
anderungen (Holznachfrage, Holzpreise) setzte man zunéchst weiterhin auf Laubbaumbesténde
(Brennholzproduktion).

Ursachen des Wandels der Waldbestockung

a) Geplante Begriindung bzw. Bewirtschaftung von Laub- bzw. Mischwéldern nicht mehr mdglich
(6kologische Zwangslage):

Bei der Neubegriindung von Wald auf Acker-, Heide-, Hutungs- und Odlandflachen sowie in de-
vastierten Wéaldern, die weitverbreitet vorlagen, herrschen abiotische (Frost, Sonne, Diirre, Bodenzu-
stand) und biotische (Konkurrenz anderer Pflanzen, Verbif3 durch Vieh und Wild) Bedingungen, die
nur von robusten Baumarten mit Pioniereigenschaften erduldet werden. Hierzu gehoren Fichte und
Kiefer, nicht aber Buche und Eiche. Das Ausmal3 an Devastierung bzw. Zerstérung der Wélder im
18. Jh. erlaubte die Walderhatung, -wiederherstellung und -mehrung haufig nur durch den Anbau von
Nadel baumbestanden.

b) Begriindung bzw. Bewirtschaftung von Laub- bzw. Mischwaldern mdglich, jedoch nicht zielgerecht
(wirtschaftliche Motive):

Zu Beginn des 18. Jh. wurde die Forstwirtschaft erstmals in ihrer Geschichte ein selbstandiger Wirt-
schaftszweig. Die Verfahren und Ziele ihrer Produktion orientierten sich zunehmend an dem Markt,
auf dem die Nachfrage durch Interessen im Rahmen der Industriellen Revolution bestimmt waren.
Aufgrund steigender Holzpreisen wurden v.a. Fichten- und Kiefernholz nachgefragt. Die Umstellung
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auf vermehrten Anbau von Nadel baumarten zu Lasten von Buche und Eiche wurde durch deren Uber-
legenheit in der volumenbezogenen Wuchsleistung und Nutzhol zausbeute beschleunigt.

Ab etwa 1820 wurde im Geiste des Wirtschaftsliberalismus die forstwirtschaftliche Theorie der Bo-
denreinertragslehre verbreitet, welche das Ziel der Erwirtschaftung der maximalen Rente aus dem
Waldboden verfolgte. Diese Lehre fafdte den Holzvorrat als Kapital und den jahrlichen Holzzuwachs
als dessen Rente (Verzinsung) auf. Bei bekanntem Holzvorrat und —zuwachs konnte somit berechnet
werden, mit welcher Baumart und Produktionszeit die héchste Bodenrente (Kapitalverzinsung) er-
reicht werden konnte. Unter erheblichen internen Auseinandersetzungen in der forstlichen Fachwelt
erlangte diese Lehre in Teilen der Forstwirtschaft als genereller Wirtschaftsmal3stab grof3e Bedeutung.
Die qualitativen Konsequenzen der Umsetzung der Bodenreinertragslehre bestanden im Umbau des
vorhandenen Waldes in relativ vorratsarme Nadel baum-Reinbesténde (Fichte, Douglasie, Kiefer) mit
kurzen Produktionszeitrdumen von ca. 60-90 Jahren, die im Kahlschlag genutzt und durch Pflanzung
kinstlich neu begriindet werden sollten.

Im Gegenzug formierten sich digjenigen Forster und Forstwissenschaftler, die nicht bereit waren, diese
Konsequenzen mitzutragen. lhre wirtschaftliche Auffassung driickten sie in der ,Gegenlehre* der
Waldreinertragslehre aus, die den baren UberschuR? der Einnahmen tiber die Ausgaben des Betriebes
maximieren wollte. Gemal ihrer Maxime galten stérkeres Holz und langere Produktionszeiten als
optimal, so dal3 Laubbaum-Bestande (Buche, Eiche) wirtschaftlich konkurrenzfahig blieben. Zudem
wurden aufgrund geringerer Belastung durch Naturgefahren und besserer Ausnutzung der standortli-
chen Variation Mischbestdnde und deren Naturverjlingung vorgezogen.

Die grol3e Umstellung vom Sekundarwald zum ,gepflegten Forsterwald®

Waldbau und Forsteinrichtung (Waldinventur und Nutzungsplanung) setzten die neuen Erkenntnisse
der aufkeimenden Forstwissenschaft sowie die 6konomischen Ziele in die forstliche Praxis um. Der
Wald sollte optimal als Hochwald in Form des schlagweisen Altersklassenwal des bewirtschaftet wer-
den. Die einfache kinstliche Nadelholzverjingung (Fichte, Kiefer) - zundchst als Saat, spater als
Pflanzung — beglnstigten diesen Wandel.

Die Einbringung des Nadelholzes

Ausgehend von den Anfangen des verbreiteten Anbaues von Nadelbaumarten schon im 16. und 17. Jh.
in Bergbaugebieten (u.a. Oberpfalz, Thiringer Wald, Sachsen, Wiirttemberg), wurde ab 1750 zur sys-
tematischen Nadelhol zeinbringung die Nadelholzsaat bzw. -pflanzung angewandt (Fichte und Kiefer,
spéter auch Larche und die fremdl&ndischen Nadelbaumarten Strobe und Douglasie). Die Fichte wur-
de zunéchst hauptsachlich in den Mittelgebirgen West- und Mitteldeutschlands in ehemaligen Buchen-
Gebieten angebaut. Ab Mitte des 19. Jh. im Zuge der Bodenreinertragsehre hielt sie vermehrt auch
Einzug in den tieferen Lagen (,, Verfichtung*). Die Kiefer wurde v.a. in tieferen Lagen und den nord-
und nordostdeutschen Heide- und Sandgebieten hauptséchlich in ehemaligen Eichengebieten ange-
baut. Der zeitliche Schwerpunkt der Ausweitung bei Fichte und Kiefer lagim 19. Jh..

Einflihrung von fremdlandischen Baumarten

Hohere Ertrags- und Stabilitatserwartungen fuhrten ab Anfang des 18. Jh. zur Einfuhr Uberseeischer
Baumsamereien (v.a. aus Nordamerika) und zu deren lokalem Anbau, der ab Mitte des 19. Jh. starker
ausgedehnt wurde (u.a. Weymouthkiefer, Douglasie, Sitkafichte, Robinie, Roteiche, K listentanne und
Japanische Larche).
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Das Schicksal der Laubbaumarten im 19. Jh.

Wesentlichen Einflu® auf Erhaltung und Forderung der Buche im schlagweisen Hochwal dbetrieb hatte
das Verfahren der Schirmschlagverjiingung, welches seit dem Ende des 18. Jh. angewandt wurde.
Dieses Verfahren sicherte vielmals die natlrliche Verjingung der verbliebenen Buchenbestande nicht
nur im Hochwald, sondern verhalf auch zur Ausweitung der Buchenflache im Rahmen der Uberfiih-
rung von Nieder- und v.a. Mittelwéldern.

Die Anteilsflachen der Eiche, jahrhundertelang ,,Brotbaum® der bauerlichen Waldbewirtschaftung,
wie auch die ihrer Begleiter Esche, Ulme, Linde und Wildobst-Baumarten wurden v .a. durch Um-
wandlung oder Uberfiihrung der Nieder- und Mittelwal der reduziert.

Die langfristige Verdnderung der Baumarten

Verteilung von Laub- und Nadelholz im Vergleich von 1300 und 1900

Man geht davon aus, daf? die Laubbaumarten im Gebiet Deutschlands zu Beginn der geschichtlichen
Zeit bis in das Spatmittelalter einen Flachenanteil von ca. 70% aufwiesen. Zum Beginn des 20. Jh.
hatten sich jedoch die Flachenanteile der Laub- und Nadelbaumarten im Wald umgekehrt (1913: 30%
Laubbaumarten, 70% Nadelbaumarten). Wesentliche Anteile dieser Verdnderungen gehen zuriick auf
die Umwandlung Ubernutzter Walder und Aufforstungen von Weideland im Rahmen der zunehmen-
den Durchsetzung der geregelten Forstwirtschaft seit ca. 1750. So stieg z.B. in PreuRen der Nadel-
baumanteil zwischen 1740 und 1883 von 50% auf 80%. Zwischen 1883 und 1913 sank der Laub-
baumanteil im Gebiet des Deutschen Reiches weiter von ca. 35% auf ca. 30%, vorwiegend a's Folge
der Umwandlung von Nieder- und Mittelwaldern.

Veranderung der Baumartenanteile im 19. und 20. Jh.
(bezogen auf das Gebiet der alten Bundesldnder)

Die weitere starke Zunahme des Nadelbaumanteils von ca. 60% auf nahezu 70% geht v.a. auf die Er-
hohung des Fichtenanteils zurtick, der von 33,1% im Jahr 1900 auf 40,4% im Jahr 1961 (68% der Na-
delbaumfléche) anstieg. Der Anteil der Tanne wurde halbiert (1900: 4,7%; 1961: 2,4%) und erfuhr
spéater infolge des Waldsterbens weitere Flachenverluste. Wahrend der Anteil der Kiefer fast stagnierte
(26-27%), wurde der Anbau von Larche (0,2% auf 1,2%) und Douglasie ausgeweitet.

Die Verringerung der Flachenanteile der Laubbaumarten erfolgte v.a. zu Lasten der Buche und sonsti-
gen Hartlaubhol zer (Esche, Ulme, Hainbuche), deren Anteil sich von 1883-1961 von 28% auf ca. 21%
verminderte. Der Anteil der Eiche im Hochwald stieg von 5,6% auf 7,4%, v.a. durch Uberfilhrung
und Umwandlung von Eichen-Niederwald in Eichen-Hochwald. Da aber gleichzeitig auch der Mittel-
und Niederwald, der zu einem hohem Prozentsatz aus Eiche bestand, stark zurtickging, hat sich insge-
samt der Eichen-Anteil an der gesamten Waldfl&che zunehmend verringert. Der deutsche Wald, i.d.R.
as schlagweiser Altersklassenwald, besteht also seit dem letzten Jahrhundert Gberwiegend aus den
Nadel baumarten Fichte und Kiefer.

Diese generelle Entwicklung verlief regional z.T. unterschiedlich. So betrug der Laubbaumanteil in
Westdeutschland (NRW, Hessen, Rheinland-Pfalz und Saarland) aufgrund des hier regional sehr ho-
hen Niederwaldanteils 1883 noch 71% und wurde nachfolgend, v.a. durch verstarkten Anbau der Fich-
te, auf 40% reduziert. Im nordwestdeutschen Raum wurden zuerst Heiden und Odland ab Mitte des 18.
und besonders im 19 Jh. mit Kiefer aufgeforstet, wéhrend die vorhandenen Laubwalder zunéchst im
wesentlichen unverandert blieben. Erst mit der spater einsetzenden Umwandlung der Laub- in Nadel-
holzwélder erfolgte in verstdrktem Mal3e der Anbau von Fichte und anderem Nadelbaumarten, wobel
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auch ein Teil der Kiefern-Besténde, v.a. auf besseren Standorten, in zuwachskréftigere Fichten-
Bestdnde umgewandelt wurde. In Stddeutschland (Bayern, Baden-Wirttemberg) stieg der bereits
frihzeitig hohe Nadelbaum-Anteil (1883: 70%) weiter an (1961 75%).

Die langfristigen Veranderungen der forstlichen Betriebsarten

Einher mit der Veranderung der Baumartenanteile im Wald des 19. und 20. Jh. geht auch die Verénde-
rung der Betriebsarten.
Die forstlichen Betriebsarten vor 1883

Die im Mittelalter weitverbreiteten Waldformen des Nieder- und Mittelwaldes als bauerliche Wald-
nutzungsformen nahmen seit dem 17. Jh. ab. Fir das 18. Jh. geht man von einem noch ausgewogenen
Verhdtnis der Flachenanteile von Nieder-, Mittel- und Hochwald aus. Durch Ubernutzungen des O-
berholzesin den Mittelwé dern (v.a. Eiche) und dem Riickgang der Schweinemast ergab sich zunéchst
ein Zuwachs der Niederwaldfldche. Die zunehmende Durchsetzung der geregelten Forstwirtschaft
fUhrte jedoch seit der 2. Halfte des 18. Jh. zur Umwandlung der Ubernutzten Nieder- und Mittelwalder
in Hochwélder, v.a. in Form der Saat bzw. Pflanzung von Nadel baumbesténden.

Entwicklung der Betriebsarten zwischen 1883 und 1961
Die einst weitverbreiteten Waldformen des Nieder- und Mittelwaldes sowie des Plenterwaldes (als
urspringlich bauerliche Waldnutzungsformen) nahmen im 19. und 20. Jh. weiterhin stark zugunsten
des schlagweisen Hochwaldes ab. Die Flache der Nieder- und Mittelwalder fiel von 18% auf 5%, vor-
zugsweise bereits bis zum Beginn des 1. Weltkrieges. Die Plenterwaldflache, 1913 noch ca. 10%, re-
duzierte sich bis 1961 auf 1%, wobei zumeist nur kleinflachige Bauernwa der in Sliddeutschland ver-
blieben. Entsprechend wurde in diesem Zeitraum der Fl&chenanteil des schlagweisen Hochwaldes von
82% auf 95% ausgebaut. Diese Entwicklung der Betriebsartenanteile setzte sich auch weiterhin fort.

Der Altersklassenaufbau des Waldes

Die schlag- bzw. flachenweise Nutzung des Waldes im Rahmen der geregelten Forstwirtschaft seit ca.
1800 fihrte zu seinem alterklassenweisen Aufbau. Die Bemiihungen der geregelten Forstwirtschaft um
eine auf den Holzvorrat bezogene nachhaltige Holznutzung bis zum Beginn des 1. Weltkrieges zeigen
Altersklassenstatistiken. Orientiert an den geplanten Nutzungszeitrdumen (Umtriebszeiten) lag zu
diesem Zeitpunkt im Hochwald (und auch getrennt nach Laub- und Nadel baumbestanden) bereits wie-
der ein nahezu ausgeglichenes Altersklassenverhdltnis vor.

Der Altersklassenaufbau zeigte 1961 ein starkes Uberwiegen der jiingsten Altersklassen im Hochwald
als Folge kriegsbedingter Ubernutzungen und Reparationshiebe, wobei hiervon insbesondere die Na-
delbaumarten (Fichte, Kiefer) betroffen waren.

Die Altersklassenverteilung im schlagweisen Buchen-Hochwald wies 1961 (bei einer Umtriebszeit
von 140 Jahren) trotz der kriegsbedingten Reparationshiebe ein nahezu ausgeglichenes Altersklassen-
verhdtnis auf. Die dlteren Altersklassen stammen aus umfangreichen Begriindungen i.d.R. auf dem
Wege des Grof3schirmschlagverfahrens zwischen 1790-1880.

Im Hinblick auf die Baumartenanbaupolitik zwischen 1850 und 1950 bei der Neubegriindung von
Hochwald zwischen 1850 und 1950 sank der Anteil der Laubbaumarten zunehmend (Eiche von 6%
auf 3%, Buche von 27% auf ca. 11%), dagegen stieg der Anteil der Nadelbaumarten stark an (Fichte
von 35% auf ca. 50%, Kiefer von 30% auf ca. 35%).
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Auswirkungen der modernen Forstwirtschaft

Wie oben dargestellt, ist die jingste Geschichte der Forstwirtschaft verbunden u.a. mit der Umkehrung
des Verhdtnisses von Laub- und Nadelwald, der Veranderung der nattirlichen Verbreitungsareale der
Baumarten, dem Anbau importierter, fremdlandischer Baumarten, dem Umbau von Mischbesténden in
Reinbestande sowie mit der Uberwiegenden Gleichaltrigkeit der Bestéande bei altersklassenweisem
Aufbau des Waldes. Andererseits ist der Wandel vom devastierten, naturnahen Wald zum gepflegten
Produktionsforst auch verbunden mit der Durchsetzung seiner nachhaltigen Holznutzung (Holzvorrat)
und einer starken Steigerung der Massenleistung und Nutzhol zausbeute.

Aufgrund der héufigen Kalamitéten und dem Mangel an Stabilitét, insbesondere der Nadelbaumbe-
sténde, sowie des Wissens um kaum abschétzbare Gefahren fir die Walddkosysteme wird seit den
siebziger Jahren zunehmend eine naturndhere Forstwirtschaft angestrebt.
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ANHANG 2
Erzeugte Daten
Diversitat Differen-
Forstamt Geo- Geo- V2 zierung Dj Relative
Bestand graphische | graphische | (LAP-A, IDH-A, [ (LAP-A, IDH-A, Aquitat
N Lénge Breite PG|-B, MDH-B, PG|-B, MDH-B, e
: GOT-B, 6- GOT-B, 6- (IDH-A)
PGDH-A) PGDH-A)

1 Obereimer (NRW) 8,20 51,26 1,401 0,050 0,622
2 Kleve (NRW) 6,31 51,68 1,420 0,045 0,730
3 Glindfeld (NRW) 8,69 51,07 1,418 0,038 0,569
4 Schénau (RP) 7,81 49,01 1,448 0,037 0,520
5 Elmstein-Sud (RP) 7,77 49,20 1,409 0,053 0,580
6 Johanniskreuz (RP) 7,71 49,18 1,444 0,037 0,539
7 Hochspeyer (RP) 8,06 49,51 1,419 0,057 0,560
8 Zweibriicken (RP) 7,43 49,18 1,406 0,050 0,630
9 Kirchheimbolanden (RP) 8,03 49,63 1,437 0,028 0,535
10 Winnweiler (RP) 7,95 49,56 1,418 0,053 0,600
11 Dhronecken (RP) 7,09 49,68 1,431 0,047 0,555
12 Hermeskeil (RP) 7,04 49,63 1,439 0,032 0,563
13 Morbach (RP) 7,16 49,76 1,410 0,052 0,615
14 Saarburg (RP) 6,55 49,60 1,436 0,028 0,538
15 Irrel (RP) 6,42 49,83 1,366 0,059 0,585
16 Manderscheid (RP) 6,76 50,06 1,439 0,024 0,600
17 Hillesheim (RP) 6,75 50,24 1,447 0,034 0,538
18 Bitburg (RP) 6,61 50,00 1,378 0,046 0,535
19 Salmwald (RP) 6,71 50,19 1,397 0,043 0,570
20 Neuerburg (RP) 6,28 50,13 1,446 0,022 0,554
21 Schneifel (RP) 6,43 50,21 1,451 0,044 0,510
22 Rennerod (RP) 8,16 50,51 1,427 0,046 0,550
23 Wallmerod (RP) 7,98 50,45 1,457 0,034 0,550
24 Dierdorf (RP) 7,54 50,40 1,469 0,029 0,500
25 Montabaur (RP) 7,89 50,33 1,422 0,043 0,555
26 Neuhaus-I (NDS) 9,52 51,75 1,480 0,049 0,670
27 Neuhaus-Il (NDS) 9,50 51,74 1,466 0,055 0,541
28 Knobben (NDS) 9,51 51,73 1,550 0,076 0,709
29 Siegsdorf (BY) 12,95 47,75 1,473 0,045 0,585
30 Kaisheim (BY) 10,80 48,57 1,490 0,060 0,610
31 Mindelheim (BY) 10,61 48,19 1,465 0,075 0,549
32 Burgebrach (BY) 10,95 49,94 1,438 0,045 0,520
33 Griesbach (BY) 13,41 48,57 1,534 0,068 0,553
34 Marquartstein (BY) 12,62 47,80 1,324 0,066 0,720
35 Lichtenfels (BY) 11,28 50,05 1,576 0,068 0,782
36 Zwiesel (BY) 13,47 48,96 1,539 0,047 0,750
37 Altenbuch (BY) 9,34 49,73 1,474 0,035 0,642
38 Krumbach (BY) 10,44 48,29 1,476 0,032 0,557
39 Waldmiinchen (BY) 12,80 49,30 1,533 0,055 0,564
40 Weienhorn (BY) 10,21 48,32 1,429 0,038 0,637
41 Berchtesgaden-I (BY) 12,99 47,64 1,493 0,049 0,529
42 Bad Kissingen (BY) 10,19 50,16 1,473 0,081 0,747
43 Kempten (BY) 10,36 47,81 1,497 0,050 0,653
44 Ansbach (BY) 10,61 49,36 1,499 0,047 0,560
45 Berchtesgaden-II (BY) 12,98 47,63 1,551 0,060 0,596
46 Biburg (BY) 10,84 48,37 1,470 0,047 0,670
47 Siegenburg (BY) 11,93 48,82 1,537 0,049 0,550
48 Fissen (BY) 11,13 47,58 1,508 0,092 0,560

Tab. 17: Im Rahmen der Anwendung GIS-gestutzter Analyse rdumlicher Verteilung genetischer Parameter (Kap.
3.2) sowie phylogenetischer Methoden (Kap.3.3) verwendete Datensétze genetischer Inventuren (Allel-
haufigkeiten) nach DEGEN (1992), MULLER-STARK, R. (1996), TUROK (1996) und KONNERT (1995).
Fir den Genbestand von 6 in den genannten Inventuren untersuchten Genloci (LAP-A, IDH-A, PGI-B,
MDH-B, GOT-B, 6-PGDH-A) wurden die Diversitat (v2) und Differenzierung (D;), sowie fir den Genort
IDH-A die relative Aquitét (e) ermittelt. NRW = Nordrhein-Westfalen, RP = Rheinland-Pfalz, NDS = Nie-
dersachsen, BY = Bayern.
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Population 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Glindfel d NRW 1 0. 000

Obereimer NRW 2 0. 054 0. 000

Kleve NRW 3 0. 051 0. 105 0. 000

Elmstein RP 4 0.041 0. 095 0. 015 0. 000

Johanniskreuz RP 5 0. 096 0. 150 0. 050 0. 060 0. 000

Zweibruecken RP 6 0. 044 0.098 0. 010 0. 005 0. 055 0. 000

Kirchheim RP 7 0.011 0. 065 0. 040 0. 030 0. 085 0. 033 0. 000

Winnweiler RP 8 0.034 0. 088 0. 025 0. 010 0. 070 0. 015 0. 023 0. 000

Dhronecken RP 9 0. 030 0. 084 0.021 0.012 0. 066 0.014 0.024 0.013 0. 000
Hermeskei |l RP 10 0. 004 0. 057 0. 048 0.038 0.093 0. 040 0. 007 0. 030 0. 026 0. 000
Morbach RP 11 0.042 0. 096 0.014 0.001 0. 059 0. 004 0.031 0.011 0.012 0. 038
Irrel RP 12 0.011 0. 065 0. 043 0. 030 0.088 0.033 0. 002 0.023 0. 026 0. 007
Manderscheid RP 13 0.042 0. 096 0.019 0. 004 0. 064 0. 009 0.031 0. 008 0.014 0. 038
Bitburg RP 14 0. 026 0. 080 0.025 0. 015 0. 070 0.017 0. 015 0. 007 0. 009 0.023
Salmwald RP 15 0.034 0. 088 0.017 0. 008 0. 062 0. 009 0. 026 0.011 0. 004 0.031
Neuerburg RP 16 0. 056 0. 110 0. 010 0. 020 0. 040 0. 015 0. 045 0. 030 0. 026 0. 053
Rennerod RP 17 0. 036 0. 090 0. 015 0. 008 0. 060 0. 007 0.028 0.013 0. 007 0. 033
Dierdorf RP 18 0.034 0. 088 0.017 0. 008 0. 062 0. 010 0. 025 0. 010 0. 004 0. 030
Montabauer RP 19 0.019 0.072 0. 035 0.023 0. 080 0. 025 0. 008 0. 015 0.019 0. 015
Siegsdorf BY 20 0.116 0.170 0. 075 0. 085 0. 025 0. 080 0. 110 0. 095 0. 086 0.113
Mindelhei m BY 21 0.051 0. 105 0.010 0. 020 0. 045 0. 015 0. 045 0. 030 0.021 0.048
Griesbach BY 22 0.171 0. 225 0.130 0. 140 0. 080 0.135 0. 165 0. 150 0. 142 0. 168
Marquartstei n BY 23 0. 080 0. 026 0.131 0.121 0.176 0.124 0.091 0.114 0.110 0. 084
Zwiesel BY 24 0.137 0.190 0.091 0.101 0.041 0. 096 0.126 0.111 0.107 0.133
Krumbach BY 25 0.103 0. 157 0. 057 0. 062 0. 007 0. 060 0.092 0.072 0.073 0.100
Waldmuenchen BY 26 0. 140 0.193 0.093 0. 099 0. 043 0. 096 0.128 0. 109 0. 110 0. 136
Weissenhorn BY 27 0. 047 0.101 0. 010 0.016 0. 049 0.011 0.041 0. 026 0.017 0.043
Berchtesgadl BY 28 0. 185 0. 239 0.144 0. 154 0. 094 0. 149 0.179 0. 164 0. 155 0.181
Kempten BY 29 0. 096 0. 150 0. 050 0. 060 0. 000 0. 055 0. 085 0. 070 0. 066 0. 093
Berchtesgad2 BY 30 0. 146 0. 200 0. 105 0.115 0. 055 0.110 0. 140 0.125 0.116 0.142
Biburg BY 31 0. 036 0. 090 0. 015 0. 010 0. 060 0. 008 0. 030 0. 015 0. 007 0. 033
Siegenburg BY 32 0. 106 0. 160 0. 060 0. 065 0. 010 0. 062 0. 095 0.073 0.076 0.103
Fuessen BY 33 0. 156 0. 210 0.110 0.115 0. 060 0.113 0. 145 0.125 0.126 0.153
Neuhaus1l NDS 34 0. 040 0.094 0.011 0. 008 0. 056 0. 005 0.032 0.017 0.011 0. 037
Neuhaus2 NDS 35 0.043 0.011 0. 094 0. 085 0.139 0. 087 0. 054 0.077 0.073 0. 047
Knobben NDS 36 0. 027 0.081 0.024 0. 015 0. 069 0.017 0.021 0.013 0. 003 0.023
Behlendorf SH 37 0. 067 0.121 0. 026 0. 036 0. 029 0.031 0.061 0. 046 0. 037 0. 063
Steinhorst SH 38 0. 067 0.013 0.118 0.108 0. 163 0. 110 0.078 0. 100 0. 096 0. 070
Franzoes. ALPEN 39 0. 020 0. 055 0. 065 0. 050 0.110 0. 055 0. 025 0. 040 0. 049 0.022
Ost Austri aUNGARn 40 0. 105 0. 159 0. 059 0. 069 0. 009 0. 064 0.094 0.079 0. 075 0.101

Tab. 18: Matrix genetischer Abstande (dy, GREGORIUS 1974) am Genlocus IDH-A von 40 deutschen Buchen-Populationen (Fagus sylvatica L.) als Merkmal in
phylogenetischen Untersuchungen (vgl. Kap. 3.3, Abb. 11-13). Daten berechnet auf der Grundlage genetischer Untersuchungen von DEGEN (1992),
DEGEN & SCHOLZ (1998), TUROK (1996), KONNERT (1995), MULLER-STARCK, R. (1996), COMPS et al. (1998). NRW = Nordrhein-Westfalen, RP =
Rheinland-Pfalz, NDS = Niedersachsen, BY = Bayern, SH = Schleswig-Holstein, Franzoes.Alpen und OstAustriaUngar = Populationsmittelwerte in den Gebieten Fran-
zosische Alpen bzw. Ost-Osterreich/Ungarisches Becken nach COMPS et al. (1998).
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Population 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20
Morbach RP 11 | 0. 000
Irrel RP 12 | 0.031 0. 000
Manderscheid RP 13 | 0. 004 0.031 0. 000
Bitburg RP 14 | 0.016 0.017 0.016 0. 000
Salmwald RP 15 | 0. 008 0.028 0.012 0.011 0. 000
Neuerburg RP 16 | 0.019 0. 048 0.024 0. 030 0.022 0. 000
Rennerod RP 17 | 0. 008 0. 030 0.012 0.013 0. 002 0. 020 0. 000
Dierdorf RP 18 | 0. 008 0.028 0.012 0. 010 0. 001 0.023 0. 003 0. 000
Montabauer RP 19 | 0.023 0. 008 0.023 0. 010 0.021 0. 040 0.023 0. 020 0. 000
Siegsdorf BY 20 | 0. 084 0.113 0. 089 0. 095 0. 084 0. 065 0.082 0. 085 0. 105 0. 000
Mindelhei m BY 21 | 0. 019 0. 048 0. 024 0. 030 0.019 0. 005 0. 017 0. 020 0. 040 0. 065
Griesbach BY 22 | 0.139 0.168 0. 144 0. 150 0. 140 0.120 0.137 0. 140 0. 160 0. 055
Marquartstei n BY 23 | 0.122 0.091 0.122 0. 106 0.114 0. 136 0. 116 0.114 0. 099 0. 196
Zwiesel BY 24 | 0. 100 0.128 0.104 0.111 0.102 0.081 0. 100 0.103 0.121 0. 020
Krumbach BY 25 | 0. 061 0.092 0. 066 0.077 0. 069 0. 047 0. 067 0.070 0. 085 0.023
Waldmuenchen BY 26 | 0.098 0.128 0.102 0.113 0. 105 0.083 0.103 0. 106 0.121 0.023
Weissenhorn BY 27 | 0. 015 0.043 0. 019 0. 026 0. 015 0. 009 0.013 0. 016 0. 036 0. 069
Berchtesgadl BY 28 | 0. 153 0.181 0. 157 0. 164 0. 153 0.134 0. 151 0. 154 0.174 0. 069
Kempten BY 29 | 0. 059 0.088 0. 064 0. 070 0. 062 0. 040 0. 060 0. 062 0. 080 0. 025
Berchtesgad2 BY 30 | 0.114 0. 142 0.119 0.125 0.114 0. 095 0.112 0. 115 0.135 0. 030
Biburg BY 31 | 0. 010 0.033 0.014 0. 015 0. 005 0. 020 0. 002 0. 005 0. 025 0. 080
Siegenburg BY 32 | 0. 064 0. 095 0. 064 0. 080 0.072 0. 050 0.070 0.073 0.088 0. 025
Fuessen BY 33 | 0.114 0. 145 0. 119 0. 130 0.122 0. 100 0.120 0.123 0. 138 0. 040
Neuhaus1l NDS 34 | 0. 008 0. 035 0.012 0.017 0. 007 0.016 0. 004 0. 007 0. 027 0.078
Neuhaus2 NDS 35 | 0. 085 0. 054 0. 085 0. 069 0.077 0.099 0. 080 0.077 0. 062 0. 159
Knobben NDS 36 | 0. 015 0.023 0. 015 0. 006 0. 007 0. 029 0. 010 0. 007 0. 016 0. 089
Behlendorf SH 37 | 0. 035 0. 063 0. 039 0. 046 0. 035 0.016 0.033 0. 036 0. 056 0. 049
Steinhorst SH 38 | 0.109 0.078 0. 109 0.093 0.101 0.123 0.103 0. 100 0. 085 0.183
Franzoes. ALPEN 39 | 0. 051 0.022 0. 046 0. 040 0. 051 0.070 0. 053 0. 050 0. 030 0.135
Ost Austri aUNGARNn 40 | 0. 068 0. 096 0.072 0.079 0.070 0. 048 0. 068 0.071 0. 089 0. 016

Tab. 18 (Fortsetzung): Matrix genetischer Abstdnde (do, GREGORIUS 1974) am Genlocus IDH-A von 40 deutschen Buchen-Populationen (Fagus sylvatica L.)
als Merkmal in phylogenetischen Untersuchungen (vgl. Kap. 3.3.1, Abb. 11-13). Daten berechnet auf der Grundlage genetischer Un-
tersuchungen von DEGEN (1992), DEGEN & SCHOLZ (1998), TUROK (1996), KONNERT (1995), MULLER-STARCK, R. (1996),
COMPS et al. (1998). NRW = Nordrhein-Westfalen, RP = Rheinland-Pfalz, NDS = Niedersachsen, BY = Bayern, SH = Schleswig-Holstein, Fran-
zoes.Alpen und OstAustriaUngar = Populationsmittelwerte in den Gebieten Franzdsische Alpen bzw. Ost-Osterreich/Ungarisches Becken nach
COMPS et al. (1998).
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Population 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30
Mindelhei m BY 21 | 0. 000

Griesbach BY 22 | 0.120 0. 000

Marquartstei n BY 23 | 0.131 0.251 0. 000

Zwiesel BY 24 | 0. 085 0.039 0. 217 0. 000

Krumbach BY 25 | 0. 052 0.078 0.183 0.039 0. 000

Waldmuenchen BY 26 | 0.088 0. 042 0. 220 0. 005 0. 036 0. 000

Weissenhorn BY 27 | 0. 004 0.125 0.127 0. 090 0. 057 0.093 0. 000

Berchtesgadl BY 28 | 0.134 0. 014 0. 265 0. 053 0.092 0. 055 0.138 0. 000

Kempten BY 29 | 0. 045 0. 080 0.176 0. 041 0. 007 0.043 0. 049 0. 094 0. 000
Berchtesgad2 BY 30 | 0. 095 0. 025 0. 226 0.014 0. 053 0. 016 0. 099 0.039 0. 055 0. 000
Biburg BY 31 | 0. 015 0.135 0.116 0. 100 0. 067 0.103 0. 010 0. 149 0. 060 0. 110
Siegenburg BY 32 | 0. 055 0. 080 0. 186 0. 041 0. 005 0.039 0. 059 0. 094 0. 010 0. 055
Fuessen BY 33 | 0. 105 0. 025 0. 236 0. 020 0. 053 0.017 0.109 0.039 0. 060 0. 010
Neuhaus1l NDS 34 | 0.013 0.133 0.120 0. 096 0.063 0.099 0. 009 0. 147 0. 056 0.108
Neuhaus2 NDS 35 | 0. 094 0. 215 0.037 0. 180 0. 146 0.183 0. 090 0. 228 0.139 0.189
Knobben NDS 36 | 0.024 0. 144 0. 107 0. 110 0.076 0.113 0. 020 0. 158 0. 069 0. 119
Behlendorf SH 37 | 0.016 0.104 0. 147 0.070 0. 036 0.073 0. 020 0.118 0.029 0.079
Steinhorst SH 38 | 0.118 0. 238 0.013 0. 203 0.170 0. 206 0.113 0. 252 0.163 0. 213
Franzoes. ALPEN 39 | 0.070 0.190 0.081 0.151 0.112 0. 149 0. 066 0. 204 0. 110 0. 165
Ost Austri aUNGARNn 40 | 0. 054 0. 072 0. 185 0.032 0. 006 0. 035 0. 058 0. 085 0. 009 0. 046
Population 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40
Biburg BY 31 | 0. 000

Siegenburg BY 32 | 0.070 0. 000

Fuessen BY 33 | 0.120 0. 055 0. 000

Neuhaus1l NDS 34 | 0. 004 0. 066 0.116 0. 000

Neuhaus2 NDS 35 | 0. 080 0. 149 0.199 0. 084 0. 000

Knobben NDS 36 | 0. 010 0. 079 0.129 0. 014 0.070 0. 000

Behlendor f SH 37 | 0.031 0.039 0.089 0. 029 0. 110 0. 040 0. 000

Steinhorst SH 38 | 0.103 0.173 0. 223 0. 107 0.023 0. 094 0.134 0. 000

Franzoes. ALPEN 39 | 0. 055 0. 110 0. 165 0. 057 0. 044 0. 046 0. 086 0. 068 0. 000

Ost Austri aUNGARN 40 | 0. 068 0. 010 0. 051 0. 064 0. 148 0.078 0.038 0.171 0.119 0. 000

Tab. 18 (Fortsetzung): Matrix genetischer Abstande (do, GREGORIUS 1974) am Genlocus IDH-A von 40 deutschen Buchen-Populationen (Fagus sylvatica L.)
als Merkmal in phylogenetischen Untersuchungen (vgl. Kap. 3.3, Abb. 11-13). Daten berechnet auf der Grundlage genetischer Untersu-
chungen von DEGEN (1992), DEGEN & SCHOLZ (1998), TUROK (1996), KONNERT (1995), MULLER-STARCK, R. (1996), COMPS et
al. (1998). NRW = Nordrhein-Westfalen, RP = Rheinland-Pfalz, NDS = Niedersachsen, BY = Bayern, SH = Schleswig-Holstein, Franzoes.Alpen und
OstAustriaUngar = Populationsmittelwerte in den Gebieten Franzoésische Alpen bzw. Ost-Osterreich/Ungarisches Becken nach COMPS et al. (1998).
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Population 1 2 3 4 5 6 7
1 Dierdorf RP *Fr K KX

2 Manderschei d RP 0. 031 * ok k ok ok

3 Schneifel RP 0.058 0.046  *=*=xxx*

4 Neuhaus2 NDS 0.047 0.043 0.053  ****x

5 Siegsdorf BY 0. 059 0. 037 0. 049 0. 061 il

6 Siegenburg BY 0. 045 0. 043 0. 057 0.073 0. 043 koK ok kK

7 Marquartstein BY 0.058 0. 038 0. 068 0. 033 0. 058 0.055 **x*x*

Tab. 19: Matrix genetischer Abstande (dy, GREGORIUS 1974) an 7 Genloci (LAP-A, IDH-A, 6PGDH-
A, PGM-A, GOT-B, PGI-B, SKDH-A) von 7 deutschen Buchen-Populationen (Fagus sylva-
tica L.) als Merkmal in phylogenetischen Untersuchungen (vgl. Kap. 3.3.1, Abb. 14-15). Da-
ten berechnet auf der Grundlage genetischer Untersuchungen von TUROK (1996), KON-
NERT (1995), MULLER-STARCK, R. (1996).
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200 0 200 400 600 Kilometers

e e —

Abb. 21: Ubersicht liber die geographische Lage der einbezogenen Buchenpopulationen gemal ge-
netischer Inventuren (Daten nach DEGEN 1992, KONNERT 1995, MULLER-STARCK, R.
1996, TUROK 1996).
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ANHANG 3

Multimediale Visualisierung der Ergebnisse des Verbundprojektes

Um die wissenschaftlichen Ergebnisse dieser Arbeit und des Verbundprojektes (SCHOLZ & DEGEN
1999) sowie die hierin erarbeiteten L dsungsansétze zur Erhaltung und nachhaltigen Nutzung der bio-
logischen Vielfalt in Waldern neben den betroffenen Entscheidungstragern auch einer breiteren Of-
fentlichkeit zuganglich machen zu kénnen, wurde im Mai 1998 beim Bundesministerium fir Erngh-
rung, Landwirtschaft und Forsten (BML) das Projekt

,.Interaktive Multimedia-Visualisierung als Methode der Analyse und Ergebnisprasentation im An-
schluB an das BML-Verbundprojekt ““Wichtige EinfluRfaktoren auf die Biodiversitat von Waldern”
(96 HS 001 - 003) zur Weltausstellung EXPO 2000 in Hannover*

beantragt. Planung und Inhalt des Projektes wurden mit den Partnern im BML-Verbundvorhaben
»Wichtige Einflul¥faktoren auf die Biodiversitdt von Waldern (96 HS 001-003) abgestimmt. Das Pro-
jekt wird z. Zt. vom BML geférdert.

Mit der Erstellung eines strukturgerechten Informations- und Présentationssystems werden zwei Ziele
verfolgt:

(a) Die Bereitstellung eines wissenschaftlichen Instruments fir eine geeignete Analyse und eine gesi-
cherte Bewertung von Einfllissen auf komplexe Systemen (hier: Waldokosysteme), sowie
(b) die Prasentation der umweltpolitisch relevanten Ergebnisse des V erbundvorhabens.

Der Projektnenmer, das Institut flr Forstgenetik und Forstpflanzenziichtung der Universitdt Gottingen,
konnte als Kooperationspartner das auf dem Gebiet der wissenschaftlichen Visualisierung komplexer
okologischer Zusammenhéange ausgewiesene Institut fir den Wissenschaftlichen Film (IWF, Gattin-
gen) gewinnen. Das IWF ist derzeit mit der Ausfiihrung eines vom niedersachsischen Ministerium fiir
Wissenschaft und Kunst bewilligten Multimedia-Projektes ,, Okosystemforschung Wald* auf der Basis
der CD-ROM/DV D-ROM-Technologie befal¥, das zur EXPO 2000 présentiert werden soll. Eine in-
teraktive CD-ROM-Produktion mit ausgewahlten Beispielen zur Waldotkosystemforschung ist bereits
verfiigbar®.

Die Einbindung einer Multimedia-Visualisierung des BML-V erbundprojektes als eigenstéandiges Mo-
dul der derzeit erstellten DVD-Présentation ,, Waldokosystemforschung” des Kooperationspartners
IWF und die gemeinsame Vorstellung auf der EXPO 2000 stellen eine einmalige und besonders kos-
tenglinstige Méglichkeit zur Umsetzung der 0. g. Ziele dar. Der bis zur EXPO 2000 vorliegende, ab-
gegrenzte Prasentationsbereich kann dartiber hinaus strukturell die Grundlage einer fir die wissen-
schaftliche Analyse und Bewertung nutzbaren, eigensténdigen Vollversion zur Thematik ,, Biodiversi-
tat von Waldern“ bilden, die in eéinem moglichen Nachfolge-Projekt zu einem spéteren Zeitpunkt in
Angriff genommen werden kann.

?* Internet-Demoversion unter http://www.iwf.de
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Die Bearbeitung des Projektes wurde im September 1998 am Institut fir Forstgenetik und Forstpflan-
zenzlichtung der Universitét Gottingen aufgenommen. Die Laufzeit des Projektes betrégt 15 Monate.
Im Rahmen mehrerer Koordinierungstreffen des Projektes wurde die inhaltliche Darstellung abge-
stimmt und die jeweiligen Arbeitsschritte der wissenschaftlichen Autoren (Bearbeiter HS96 001-003)
und des Projektbearbeiters koordiniert.

Der Autor dieser Arbeit war an folgenden Arbeitsschritten beteiligt:

Erstellung eines Grob- und Feindrehbuches zum Kompartiment ,, Biologische Vielfalt im Wandel
der Zeit",

Suche und Auswahl von Bildquellen (Fotos, Dias, Grafiken),

Bereitstellung und Aufbereitung von Ergebnissen des Teil projektes (Texte, Tabellen, Abbildungen)
sowie

Erarbeitung textlicher Vorlagen fur zusétzliche Bildschirme der DV D-Prasentation (z. B. deskripti-
ve Teile zur Wald- und Forstgeschichte, vgl. Anhang 1).

Die Durchfiihrung des Projektes zur interaktiven, multimedialen Visualisierung ,, Waldokosystemfor-
schung* zur EXPO 2000 ermdglicht dem BML, aufbauend auf den Inhalten und Ergebnissen des
BML-Forschungsprojektes,, Wichtige Einflul3faktoren auf die Biodiversitét von Waldern® (96 HS 001-
003),

1

die Information einer breiten, internationalen Offentlichkeit Gber die Aktivitéaten zur Erhaltung und
nachhaltigen Nutzung der biologischen Vielfalt von Waldern sowie

die Bereitstellung einer ausbaufahigen Grundlage fir ein interdisziplindres, wissenschaftliches
Informationssystem zur weiteren Untersuchung von Einflissen auf die biologische Vielfalt von
Waldokosystemen.
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ANHANG 4
Phylogenetische Rekonstruktion

Grundlegende Aspekte der Rekonstruktion phylogenetischer Beziehungen

Die phylogenetische Rekonstruktion (vgl. SUDHAUS & REHFELD 1992) geht von Gruppen von
rezenten OTUS® aus, in welchen kein Mitglied Vorfahre eines anderen ist. Die Untersuchungen zielen
auf eine Rekonstruktion der Zugehorigkeit dieser OTUs zu unterschiedlichen Gruppen, die von der-
selben Ursprungspopualtion abstammen. Basis hierfiir bildet die Annahme, dai3 Ahnlichkeiten in be-
stimmten Eigenschaften dieser OTUs (hier: Existenz und Haufigkeit genetischer Typen) Schllisse auf
deren Verwandtschaft zulasssen.

Die Phylogenie einer Gruppe (bzw. Phylogramme als deren Schétzung) von OTUs besteht aus allen
V orfahrenschaftsbeziehungen der Gruppenmitglieder. Zwei OTUs sind verwandt, wenn sie einen ge-
meinsamen Vorfahren besitzen. Eine Gruppe von OTUs ist monophyletisch (Sippe), wenn ihre Mit-
glieder die gesamte Nachfahrenschaft eines bestimmtes Vorfahren bilden (jungster Vorfahre der
Gruppe). Hybriden haben grundsétzlich zwei verschiedene Vorfahren. Die Topologie einer Phylogenie
wird durch ihre monophyletischen Gruppen beschrieben.

Das Prinzip der phylogenetischen Rekonstruktion beruht auf der schrittweisen (i.d.R. paarweisen)
Zusammenfassung nachster Verwandter zu monophyletischen Gruppen. Jede dieser Gruppen wird
durch ihren jingsten gemeinsamen Vorfahren vertreten (genau einer bei Ausschlufd von Hybriden).
Dieser jungste gemeinsame V orfahre bildet einen Knoten (Nodium) innerhalb der rekonstruierten Phy-
logenie. Verbindungen zwischen Knoten untereinander und zwischen Knoten und OTUs kennzeichnen
Vorfahren-Nachfahren-Beziehungen und heiRRen Internodien (Aste). Bei paarweiser Gruppenbildung
aus n OTUs entstehen immer n-2 Vorfahren. Nach Abschlul? der Gruppierung sind zwei, alle OTUs
umfassende monophyletische Gruppen mit ihren zugehorigen Nodien entstanden. Die Verbindung
zwischen diesen letzten Knoten kann indeterminiert sein (indeterminiertes Internodium), wenn keine
V orfahren-Nachfahren-Beziehung besteht (unbewurzelte Stammbaume).

In der Abstammungsgeschichte zwischen OTUs sind kladogenetische und anagenetische Vorgange zu
unterscheiden. Basis bildet stets die Entstehung von Modifikationen (Apomorphe, abgeleitete Merk-
male) aus Ursprungsformen (Plesiomorphe). Bel rein anagenetischer Entwicklung wirde die Ur-
sprungsform in alen Nachfahren durch ihre Modifikationen ersetzt (Erloschen der Ursprungsform).
Eine kladogenetischer Entwicklung ist dagegen durch die anhaltende Gleichzeitigkeit der Existenz
(Koexistenz) von Ursprungsform und Modifikation in getrennten Gruppen von Nachfahren gekenn-
zeichnet (Abzweigung von der Ursprungsform).

Voraussetzung fur eine konsistente kladogenetische Entwicklung von Modifikationen ist, dai3 alle
koexistierenden Modifikationen Ergebnis phylogenetischer Abzweigungen sind. Die Vorstellung fort-
schreitender und sich zunehmend differenzierender Verdnderungen wahrend der Evolution ist aber nur
dann berechtigt, wenn Reversionen (Rickmodifikation zu friheren Modifikationen incl. der Ur-
sprungsform) und homoplastische Entwicklungen (Auftreten gleicher Modifikationen in verschiede-
nen Abstammungslinien) ausgeschlossen werden.

?® Operational taxonomic unit(s), verwendungsfahige taxonomische Einheit(en)
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Wenn zusétzlich Hybridisierung ausgeschlossen wird, ist phyletische Additivitat gegeben, d.h. der als
Modifikationen gemessene Unterschied zwischen zwei Nachfahren ist gerade gleich der Summe sol-
che Unterschiede zwischen jedem der beiden Nachfahren und ihrem gemeinsamen Vorfahren.

Diese Betrachtung eréffnet die Vorstellung, dal3 von zwei rezenten OTUs eines vom anderen abstam-
men konnte, wobei eines der beiden OTUs eine groRere Ahnlichkeit mit dem ihnen gemeinsamen Vor-
fahren zeigt. Sollte es aso gelingen, diesen gemeinsamen Vorfahren anhand weiterer OTUs zu charak-
terisieren, so ware es moglich zu entscheiden, welches OTU das urspriinglichere ist.

Das Prinzip der phyletischen Additivitat in der distanzbasierten phylogenetischen Re-
konstruktion

Idealfall der Rekonstruktion einer Phylogenie ist die Gleichheit von phyletischen und phéanetischen
Distanzen und damit die Vollstandigkeit der phyletischen Additivitét der Rekonstruktion: Die Summe
der Distanzen zwischen zwei Nachfahren und ihrem gemeinsamen Vorfahren ist gleich der Distanz
zwischen den Nachfahren.

Dieses Prinzip bildet die Grundlage zur Erweiterung der nur fir OTUs definierten phanetischen Dis-
tanzen auf die Distanzbestimmung zwischen Knoten und OTUs (Internodien; phyletische Distanzen).
Abbildung 20 stellt das Prinzip der phyletischen Additivitéat und additive Erganzung schematisch dar:
Gegeben seien drei OTUs A, B und C sowie ein hypothetischer Vorfahre X der OTUs A und B. Als
Voraussetzung phyletischer Additivitét werden Hybridisierung, Reversion und Homoplasie ausge-
schlossen. Die zu bestimmenden Langen a, b, ¢ bilden die determinierte Internodien zwischen A - X,
B - X und das indeterminierte Internodium zwischen X - C.

Additive Ergdnzung

a+c=d(A,C)
b+c=d(B,C)

Phyletische Additivitat
a+b=d(A,B)

indeterminiertes
o Internodium
determinierte
Internodien

OTU B | ioTU C | otu

+— d(AB) —%—— d(BC) —%-
4——————— d(AC)

Abb. 22: Schematische Darstellung des Prinzips der phyletischen Additivitat in der Phylogenetik

Bei gegebener phyletischer Additivitét gilt (D ist ein Mal3 phanetischer Distanz):
a+b=D(AB);a+c=D(AC);b+c=D(B,C)

Die L6sung dieses Gleichungssystems ergibt fir die Internodienlangen

a=%[D(A,B) + D(A,C) - D(B,C)],

b =%[D(B,A) + D(B,C) - D(A,C)] und

¢ =%[D(C,A) + D(C,B) - D(A,B)].

Die derart ermittelten Internodienléngen dienen als additive Erganzung der bekannten (phanetischen)
Distanzen. Sie bilden die Voraussetzung fir eine vollstandig phyletisch additive Rekonstruktion eines
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unbewurzelten Baumes. Das Distanzmal3 D muR3 Eigenschaften einer Metrik aufweisen, um das Auf-
treten negativer Internodienl&ngen zu vermeiden.

Phylogenetische, distanzbasierte Rekonstruktionsverfahren

Neighbor joining-Methode (SAITOU & NEI 1987)

Fir jedes Paar von OTUs wird ein Standardbaum konstruiert, welcher das Paar in einem Nodium und
alle anderen OTUs ebenfallsin einem Nodium zusammenfaldt. Die beiden Nodien sind durch ein inde-
terminiertes Internodium verbunden. Fir diesen Baum wird die Internodiensumme (Summe aller Ver-
bindungsstrecken zwischen OTUs und Nodien sowie zwischen den Nodien) gebildet. Die Internodien-
summe dient der Quantifizierung der Verwandtschaft der beiden herangezogenen OTUs. Das Paar
stérkster Verwandtschaft (geringste Internodiensumme) bildet dann die erste Hierarchieebene (erste
monophyletische Gruppe). Auf alen folgenden Hierarchieebenen wird die Distanz zwischen den ge-
bildeten Gruppen durch die mittlere (phénetische) Distanz ihrer OTUs erklart (in Anlehnung an das
UPGMA-Verfahren; vgl. SOKAL & ROHLF 1981). Nach dieser Distanzmessung und dem Standard-
baum-Prinzip wird sukzessiv die Verwandtschaft der jeweils verbliebenen OTUs bzw. OTU-Gruppen
gebildet, bis die Gruppierung zur héchsten Hierarchiestufe abgeschlossen ist. Die Internodiensumme
jeden Standardbaums entsteht aus einem Gleichungssystem, in welchem die phyletischen Distanzen
gleich den phyletischen Distanzen gesetzt werden (Prinzip der phyletischen Additivitét). Aufgrund der
verbleibenden Abweichung werden die einzelnen Internodienldngen nach abgeschlossener Gruppie-
rung gemal3 der Methode der additiven Erganzung von FITCH & MARGOLIASH (1967) ermittelt;
hierdurch entsteht wieder ein unbewurzelter Baum.

Verfahren nach FITCH & MARGOLIASH (1967)

Die Gruppierungsmethode ist eine UPGMA und damit eine sequentielle, agglomerative, hierarchische,
nicht Uberlappende (SAHN-)Gruppierungsmethode. Jeder Schritt der Gruppierung faldt zwei der in den
vorangegangen Schritten gebildeten Gruppen (einschliefdlich der noch nicht gruppierten OTUs) zu
einer neuen Gruppe zusammen. Die Methode ist somit progressiv, da eine einmal gebildete Gruppe
nicht in einem folgenden Schritt wieder aufgelost wird. Die nach jedem Gruppierungsschritt vorhan-
denen Gruppen bilden jeweils eine Hierarchieebene. Die Distanzen zwischen den Gruppen einer Hie-
rarchieebene sind gleich den mittleren Distanzen ihrer OTUs. Die beiden Internodienlangen (Astlan-
gen) zwischen einem Vorfahren-Nodium und seinen beiden néchsten Nachfahren-Nodien werden dann
gemal? dem oben erlauterten Prinzip der phyletischen Additivitéat und der additiven Erganzung be-
stimmt: A und B bezeichnen nun die den beiden Nachfahren-Nodien entsprechenden OTU-Gruppen,
und die dritte Gruppe C besteht aus allen anderen OTUs. Die Astlangen zwischen den OTU-Gruppen
werden als das arithmetische Mittel der Abstéande zwischen ihnen ermittelt. Damit sind die Astlange a
zwischen A und dem gemeinsamen Vorfahren X sowie die Astlénge b zwischen B und X gemal den
obigen Gleichungen bestimmt. Die Astlénge ¢ des indeterminierten Internodiums zwischen X und C
fungiert hier nur als HilfsgréRRe, welche spater keine weitere Verwendung mehr findet.

Daimmer eine dritte Gruppe zur Bestimmung des gemeinsamen Vorfahren zweier Gruppen benttigt
wird, schlief}t die oberste Hierarchieebene mit einem indeterminierten Internodium ab. Auf diese Wei-
se entsteht also ein unbewurzelter Baum mit bekannten Internodienlangen. Insbesondere kann die
~patristische Distanz* (FARRIS 1967) oder besser die phyletische Distanz zwischen zwei OTUs aus
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der Summe der Léngen der Internodien bestimmt werden, welche die beiden OTUs verbinden. Der
Vergleich zwischen phyletischer und phanetischer Distanz zweier OTUs gibt Auskunft darliber, wie
weit sich der Idealfall der phyletischen Additivitdt auch auf hthere Hierarchieebenen (mit ihren zuge-
horigen Distanzmal3en) fortsetzt. Fitch und Margoliash benutzen ein bestimmtes Diskrepanzmal? zwi-
schen phyletischen und phéanetischen Distanzen fir die Beurteilung der ,, Gite" einer Rekonstruktion
(sd%-Wert). Die Autoren benutzen dieses Diskrepanzmal}, um zwischen Rekonstruktionen zu unter-
scheiden, welche aus leichten Verédnderungen der urspriinglichen UPGMA-Gruppierung entstehen.
Die Gleichheit von phyletischen und phénetischen Distanzen und damit die Vollstandigkeit der phyle-
tischen Additivitat der Rekonstruktion scheint ganz algemein den ldealfall der Rekonstruktion einer
Phylogenie zu kennzeichnen.

Distanzbasierte Wagner-Methode:

Diese von FARRIS (1972) stammende Methode unterscheidet sich von den vorangehenden grundsétz-
lich; sie ist keine SAHN-Gruppierungsmethode. In jedem Gruppierungsschritt wird einem in den vo-
rangegangenen Schritten aufgebauten, unbewurzelten Baum ein weiteres (externes) OTU so hinzuge-
flgt, dal’3 wiederum ein unbewurzelter Baum entsteht. Der Prozef3 beginnt mit dem OTU-Paar kleinster
phanetischer Distanz und wird bis zur Integration aller OTUs fortgefihrt. Er endet daher mit einem
unbewurzelten Baum. Esist hier durchaus die Regel, dal3 die Integration eines OTUs mit der weiteren
Aufteilung von in den vorangegangen Schritten bereits gebildeten Gruppen verbunden ist. Diese
~retrogressive" Gruppenbildung unterscheidet die Wagner-Methode von den SAHN-Methoden.

Die Integration eines externen OTUs geschieht durch seine Verbindung mit einem neuen Nodium,
welches auf eéinem der vorhandenen Internodien plaziert ist. Hierflr kommen sowohl determinierte als
auch indeterminierte Internodien in Frage. Die Plazierung des Nodiums erfolgt gemald der Methode
der additiven Ergénzung (in Anlehnung an die obige Schreibweise und die dazugehdrige Abbildung
XX bezeichnen A und B die das Internodium begrenzenden Nodien bzw. OTUs, X das zu plazierende
Nodium, C das externe OTU; die Distanz zwischen A und B ist durch die Internodienlénge gegeben;
auf die Bestimmung der Distanzen zwischen A bzw. B und dem externen OTU C wird unten noch
eingegangen). Die Lange der Verbindung zwischen dem plazierten Nodium und dem externen OTU
(das ¢ in der obigen Schreibweise) mifdt die Stéarke der Integration in den vorhandenen Baum bei An-
bindung an das betrachtete Internodium. Die stérkste Anbindung des externen OTUs ist also fir dagje-
nige Internodium erreicht, fur welches der c-Wert minimal ist. Abschlief3end wird unter alen externen
OTUs dasjenige ausgewahlt und endguiltig integriert, welches den kleinsten minimalen c-Wert zeigt.
Dieser Prozef3 wird wiederholt bis kein externes OTU mehr vorhanden ist.

Es ist nun noch die Distanz zwischen einem Nodium des Baumes und einem externen OTU zu be-
stimmen. Dies geschieht wiederum unter Anwendung des Prinzips der phyletischen Additivitét auf die
bekannte Lange der Verbindung (phyletische Distanz) zwischen dem Nodium und jedem seiner Nach-
fahren-OTUs und auf die phanetische Distanz zwischen einem solchen Nachfahren-OTU und dem
externen OTU. Die Differenzen zwischen den einzelnen phanetischen Distanzen und der phyletischen
Distanz werden dann fir die Bestimmung der Distanz zwischen Nodium und externem OTU herange-
zogen. Bel Farris erfolgt dies in Form des Maximums der Differenzen, wahrend TATENO et al.
(1982) deren arithmetisches Mittel verwenden.
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Beschreibung und Anwendung von Sparsamkeits- und Kompatibilitatsverfah-
ren (parsimony, compatibility)

HENNIG (1982) hat offenbar erstmalig ein klar definiertes Verfahren zur Ableitung von Phylogenien
entwickelt. Kennzeichen der Methode sind:
Merkmale mit 2 Zusténden (O und 1, an- bzw. abwesend),
Fir jedes Merkmal ist bekannt, welcher dieser Zustande urspriinglich (,plesiomorph® = 0) bzw.
abgeleitet (,,apomorph” = 1) ist, und
Hennig untersucht jedes Merkmal auf die Existenz einer monophyletischer Gruppe hin. Hierbei
werden 2 Annahmen gemacht: (1) Jeder abgeleitete Zustand ist nur eéinmal entstanden und (2) Un-
maoglichkeit fir einen abgel eiteten Merkmal szustand, wieder zum urspriinglichen Merkmal szustand
zuriickzukehren (Ausschluf? von Reversionen).
Die Hennig' sche Methode weist jedoch das Dilemma auf, das sehr wahrscheinlich der Fall eintritt, daid
keine Phylogenie existiert, in der alle Gruppen monophyletisch sind. Hennigs Methode funktioniert
also nur, wenn es zu keinem internen Datenkonflikt (fehlende Enkapsis, Inkompatibilitat) kommit.

Es wurden nachfolgend zwei Hauptansétze entwickelt, um das Problem der Inkompatibilitét zu 16sen:
(1) Reversionen von Merkmalszustand 1 zum Merkmalszustand 0 bzw. das mehrfache Entstehen von
Merkmalszustand 1 (mehrere gemeinsame Urspriinge) werden erlaubt; dann ist digjenige Phylogenie
zu bestimmen, die die Anzahl dieser zusétzlichen Ereignisse minimiert. Dies stellt einen Kompromif3
zwischen den Merkmalen dar, mit dem kein einzelnes Merkmal ganzlich kompatibel ist. Dieser An-
satz fuhrt zu den Parsimony-Verfahren.

(2) Bestimmung des grofiten Satzes offensichtlich kompatibler Merkmale; ausschliefdich deren Ver-
wendung zur Rekonstruktion der Phylogenie. Man bestimmt hier digjenige Phylogenie, die vollstandig
kompatibel mit der Mehrheit der Merkmale ist, auch wenn die verbleibenden Merkmale inkompatibel
sein konnen. Dieser Ansatz fuhrt zur Gruppe der Kompatibilitéts-Verfahren.
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Merkmal: Ab-/Anwesenheit (0,1) nach arithm. Mittelwert des Allels mit grofiter Varianz

SiegsdorBY

Populationen Merkmalszustand Merkmals-Kompatibilitats- (A) SiegenbuBY
Matrix
(1 wenn konpati bel) Neuhau2NDS
Di er dor f RP 11001 11 11.1.11 > MontabauRi
Mont abauRP 11100 01 11..111 )
DierdorfRP
Si egsdor BY 00111 11 B
Si egenbuBY 00001 11 1..1.11 SR EHENY
Neuhau2NDS 01010 11 L 1..111 (B) Neuhau2NDS
1111111 '
1111111 —| SiegenbuBY
MontabauRP
Groflte Cliquen: DierdorfRP
Nr. Merknmale Merknele STegsdorBY
— ©)
» 1267 0000 SiegenbuBY
(3) 1467 o100 ————
Neuhau2NDS
—
© 2567 0000
MontabauRP
Ergebnis: 3 mogliche Phylogenien —
lerdor

Merkmal: Ab-/Anwesenheit (0,1) nach arithm. Mittelwert des Allels mit grofter Varianz

Populationen Merkmalszustand Neuhau2NDS
--------------------------- &
. MontabauRP
D erdorf RP 11001 11
Mont abauRP 11100 01 L DierdorfRP
Si egsdor BY 00111 11 SieaenbuBY
SiegenbuBY 00001 11 oot
Neuhau2NDS 01010 11 SiegsdorBY
MontabauRP
Sparsamste Stammbaume (bei 9 Modifikationen): DierdorfRP
Modifikationsschritte in den Merkmalen Schétzung des Vorfahren L Neuhau2NDS
A) 0 1 2 3 4 5 6 7 01234567 SiegenbuBY
ot 2 1 2 2 1 1 0 0 00?7?2111 SiegsdorBY
(B) 0 1 2 3 4 5 6 7 01234567
* Fommmm MontabauRP
ot 11 2 2 2 1 0 o 00?7?2111 © _!:
DierdorfRP
© 0 1 2 3 4 5 6 7 01234567
* Fommmmmmmmeoee SiegenbuBY
ot 1 2 2 1 2 1 0 o 0?7?1111
Neuhau2NDS
Ergebnis: 3 mogliche, sparsamste Stammbaume SiegsdorBY

Abb. 23: Vergleichende Anwendung zweier Verfahrensklassen phylogenetischer Methoden (Kompati-
bilitaét und Wagner-Parsimony) am Genbestand von 7 deutschen Buchenpopulationen (Er-
lauterung vgl. Kap. 4.3.2).
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Systemanalytische Eigenschaften einiger Klassen phylogenetischer Rekon-
struktionsverfahren

Distanzbasierte Rekonstruktionsverfahren ohne Modellspezifikation

Fir jedes gemal? dem Verfahren erstellte Phylogramm (beschrieben durch die Topologie und die In-
ternodienléngen) koénnen die mit der phyletischen Additivitét korrespondierenden phanetischen Dis-
tanzen in Form der phyletischen Distanzen bestimmt werden. Damit kann jedes erstellte Phylogramm,
unabhéngig von dem erzeugenden Rekonstruktionsverfahren, auf seine Vertraglichkeit mit dem Mo-
dell der phyletischen Additivitéat durch den Vergleich der phyletischen mit den phéanetischen OTU-
Distanzen gepriift werden.

Sollten die phyletischen von den phénetischen Distanzen zu stark abweichen, wére dies natiirlich noch
kein ausreichender Grund, das Modell der phyletischen Additivitét abzulehnen. Weitere Verdnderun-
gen des Phylogramms konnten zu einer ausreichenden Ubereinstimmung von phyletischen mit phane-
tischen Distanzen filhren. Lediglich ein Rekonstruktionsverfahren, welches immer die Mdglichkeit
einer phyletisch additiven Rekonstruktion aus den phanetischen Distanzen entdeckt, kann zur Falsifi-
kation des additiven Modells herangezogen werden. Falls fir ein Rekonstruktionsverfahren diese Ei-
genschaft (meist wegen fehlender Modellspezifikation) nicht nachgewiesen ist, besteht lediglich die
Mdoglichkeit zu prifen, ob das Verfahren bel phéanetischen Distanzen aus beliebigen additiven Phy-
logrammen diese Phylogramme immer exakt reproduziert. Hier wirden sich Monte Carlo Simulatio-
nen empfehlen.

Verfahren der sparsamsten Rekonstruktion (parsimony methods)

Die wesentlichen Verfahren dieser Klasse beziehen sich innerhalb der phylogenetischen Systematik
auf die Ableitbarkeit von Merkmal szusténde und arbeiten daher vornehmlich mit der An- und Abwe-
senheit systematisch relevanter Eigenschaften. Das Ziel ist, ein dichotomes Kladogramm zu finden,
welches 1. die an einem gegebenen Satz von OTUs beobachteten Eigenschaften genau wiedergibt, in
welchem 2. alle Vorfahren (Nodien) keine anderen als die an den OTUs beobachteten Eigenschaften
besitzen und in welchem 3. bestimmte Formen der Verdnderung von Eigenschaften zwischen Vorfah-
ren und Nachfahren zugelassen und in ihrer Zahl auf ein Minimum beschrankt sind. Die Minimierung
der Anzahl spezifizierter Merkmalsénderungen in eéinem Kladogramm bildet das Sparsamkeitskriteri-
um (minimum evolution). Die Spezifikation der Anderung kann nur Homoplasien oder nur Reversio-
nen oder beides zulassen.

Eine minimale systemanalytische Anforderung an das Verfahren wére, dal3 es sich aus einem phyloge-
netischen Modell ableiten lief3e, in welchem die beobachteten OTU-Eigenschaften geméald dem obigen
Sparsamkeitskriterium erzeugt werden. Das Sparsamkeitskriterium mUiféte dann als (induzierte) hypo-
thetische Ursache-Wirkungsbeziehung des phylogenetischen Modells in Erscheinung treten (dies
scheint das grofite epistemol ogische Problem von Verfahren der sparsamsten Rekonstruktion zu sein).
Die Minimierung der Summe aller Anderungen im Phylogramm wére folglich eine Modelleigenschaft,
die jedoch nicht beobachtbar ist. Insbesondere kann diese Summe nicht als ein Diskrepanzmal? zwi-
schen irgendwelchen beobachtbaren Systemeigenschaften herangezogen werden. Sie hat also auch
keinerlel Beziehung zu einem Prozess der Modellkalibrierung.

Vielmehr handelt es sich hier um ein Modell, welches bestimmte Eigenschaften (in Form von Kla
dogrammen) einer Beobachtung (Eigenschaften von OTUs) zum Ausdruck bringt. Solche Modelle
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bewirken lediglich eine Datentransformation, ohne eine Hypothese Uber das Zustandekommen des
Datensatzes zu beinhalten. Das Verfahren der sparsamsten Rekonstruktion kann also allenfalls as eine
Datentransformation, nicht aber als Schatzung einer Phylogenie begriffen werden. Die derart vorge-
nommene Datentransformation ist nicht eindeutig, da sie verschiedene (sparsamste) Kladogramme
zum selben Datensatz liefern kann. Eine systemanalytische Bedeutung erhdt diese Transformation
durch Untersuchungen, in welchen phylogenetische Maodelle fur die Erklérung beobachteter OTU-
Eigenschaften und die Schéatzung von Phylogenien verwandt werden. Die geschétzte Phylogenie kann
dann mit Hilfe der Transformation darauf gepriift werden, ob sie die Bedingung der sparsamsten Evo-
lution erflllt.

Enkapsis (Kompatibilitat) als phylogenetisches Modell

Der phylogenetischer Modellierungsansatz stellt hier die Enkapsis (Kompatibilitét) von Merkmal ssét-
zen und ihre Eigenschaft, monophyletische Gruppen zu definieren, dar. Esist derjenigen Satz enkapti-
scher Merkmal seigenschaften zu bestimmen, welcher dem Satz beobachteter OTU-Eigenschaften am
néchsten kommt.

Liegt ein geeignetes Diskrepanzmal? zwischen diesen Matrizen vor (etwa in Form des Anteils der sich
in beiden Matrizen unterscheidenden Eintrage), so kann ein systemanal ytischer Ansatz gefunden wer-
den, indem man Enkapsis als Modell erklért, ale enkaptischen Matrizen als modellierte Beobachtun-
gen auffaldt, welche zugleich den Bereich der freien Parameterwerte bilden, und auf dieser Grundlage
die Modéllkalibrierung vornimmt. Modellierte Beobachtungen mit geringster Diskrepanz von der ak-
tuellen Beobachtung (Matrix) stellen Schatzungen der Phylogenie dar, wenn diese Diskrepanz einen
vorgegebenen kritischen Wert nicht Uberschreitet. Wird dieser Wert dagegen Uberschritten, so gilt das
Enkapsis-Maodell als abgelehnt. Andere als die in diesem Modell vorausgesetzten Kréfte (wie Ho-
moplasie, Hybridisierung, Reversion) miissen dann zur Erklérung der Entwicklung des beobachteten
Satzes von Merkmalen herangezogen werden.

Das Diskrepanzmal3, welches auf der Anzahl der Unterschiede zwischen den Eintrégen zweier Matri-
zen aufbaut, gibt moglicherweise einige interessante Hinweise auf die Interpretation des Ergebnisses
der Kalibrierung. Der verbleibende Unterschied zwischen der kalibrierten und der beobachteten Mat-
rix kann als die Summe der noch notwendigen, die Enkapsis verletzenden evolutiondren Veradnderun-
gen zur Erreichung des beabachteten Zustandes betrachtet werden. Die Veranderungen koénnen folg-
lich z.B. in Form von Reversionen oder homoplastischen Entwicklungen interpretiert werden. Ein
weiterer interessanter Vergleich bietet sich mit der Anzahl der Anderungen an, welche sich in einem
mit der Methode der sparsamsten Rekonstruktion ermittelten Kladogramm findet. Es wére zu priifen,
ob die kalibrierten Kladogramme gerade den sparsamsten Rekonstruktionen entsprechen und ob diese
wiederum die in den Beobachtungen enthaltenen gréfiten Sétze kompatibler Merkmale umfassen.
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A
Aquitét (e)

Angepalitheit

Anpassung

Anpassungsfahigkeit

B

Betriebsart

Betriebsform

cpDNA

Anhang 5

Glossar

Gleichhaufigkeit genetischer Typen gemessen als Komplement des
kleinsten Abstandes von der Gleichverteiltheit. e = 1 bel Gleichver-
teilung der Typen; relative Aquitat: Normierung auf [0,1].

1 . o . .
e=1- Zmingd [p(i) - p, (i)
Sie korrespondiert mit der Gleichgewichtigkeit der Effekte adaptiver

Anforderungen. Weiser fir die Gefahr des zuféligen Verlustes ein-
zelner Typen (vgl. Drift).

Ein System gilt as angepaldt an seine auf}eren Bedingungen, wenn
diese Bedingungen seine ldentitét und Integritét nicht beeintrachti-
gen.

Alle Prozesse, die der Erlangung und Erhaltung von Angepaldtheit an
aulRRere Bedingungen dienen und mithin zur Sicherung der System-
identitét und Systemintegritét beitragen.

Fahigkeit zur Erreichung von Angepaldtheit an gegebene duRere Be-
dingungen.

Forstl. Bez. fur die Bewirtschaftungsart eines Waldes mit dem Ziel
des Hochwaldes, Niederwaldes und Mittelwaldes (DOMINIK 1995).
Die verschiedenen Betriebsarten sind mit unterschiedlichen biologi-
schen Eigenschaften, Waldstrukturen und Produktionszielen verbun-
den.

Hochwald: Verjingung aus generativem Vermehrungsgut, Pro-
duktionsziel qualitativ hochwertiges Starkholz;

Niederwald: Verjungung vegetativ (Stockausschlag), Saat und
Pflanzung nur bei erforderlicher Erganzung, Produktionsziel v.a
Brennholz, z. T. mit landwirtschaftlicher Zwischennutzung;

Mittelwald: Kombination aus Hoch- und Niederwald, Produkti-
onsziele: v.a. Brennholz in der Hauschicht, Waldweide (Mastnut-
zung) und Starkholzproduktion durch Uberhalt.

Forstl. Bez. fur zwei Bewirtschaftungsformen der Betriebsart Hoch-
wald: Schlagweiser Hochwald und Plenterwald. Im schlagweisen
Hochwald sind bei flachenweiser Gleichaltrigkeit die Phasen der
Verjingung und der Pflege rdumlich und zeitlich voneinander ge-
trennt, wéhrend sie im Plenterwald bei Ungleichaltrigkeit auf der
Gesamtflache integriert erfolgen.

Extranukleares genetisches Material in Chloroplasten als die auf Pho-
tosynthese speziaisierten Zellorganellen bei Pflanzen. Vererbungs-
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D

Differenzierung

Diversitat

Drift, genetische

E

F
Flaschenhals-Effekt

Fremdregulation

modusist uniparantal (bei Angiospermen i.d.R. durch Samenelter, bei
Gymnospermen durch Pollenelter).

Ausmald des Unterschiedes in der Zusammensetzung zwischen Popu-
lationen. Die Differenzierung zweier Populationen wird ,, Abstand*
genannt. In der Populationsgenetik geldufiges Abstandsmald

do(p(D), p(2)):=%é Ipi (@) - pi(2)|, pi(k): = relative Haufigkeit desi - ten

genetischen Typsin der n - ten Population.
Fir mehrere Popul ationen:

N L, ) c :
D; =do(p()), P(J)) ., mit B(j):= a pi(k)ﬁ,ck = Anteil der
kik?® j i
k - ten Population an allen Popul ationen.
d=q ¢; D,
i

Die Differenzierung korrespondiert mit der adaptiven Differenzie-
rung der Populationen besonders in solchen Fallen, in welchen hin-
reichender Genflul3 zwischen den Populationen ohne adaptive Diffe-
renzierung ihre genetische Homogenisierung bewirken wiirde.

Effektive Anzahl von Typen. In der Populationsgenetik gebrauchli-
che Diversitétsmalie:

1
1 & Ola
V, =g ; indllg. Form: vazéa pP’t ,0<a®l
i o
I

Indices von v bezeichnen unterschiedliche Kriterien der Effektivitét;
mit zunehmendem a erlangen die vorherrschenden Typen grol3eres
Gewicht.

Sie korrespondiert Uber die operierende Anpassungskapazitat mit der
Vielfalt adaptiver Anforderungen.

Zufallsbedingte, genetische Strukturverénderung in Populationen
infolge der Endlichkeit des Populationsumfangs. Bei Abwesenheit
kompensierender Faktoren (Mutation, GenflufR) fihrt D. zum unge-
richteten Verlust allelischer Variation und letztlich zur genetischen
Fixierung. Einschlégig sind hier Flaschenhals- und Grinder-Effekte
u. a. wahrend der glazialen Uberdauerung in Refugien und der post-
glazialen Rekolonisation (Waldgeschichte) sowie neuzeitliche De-
vastierung und Fragmentierung von Waldbesténden (Forstgeschich-
te).

Zuféllige Veranderungen der Allelhdufigkeiten incl. Verlust und Fi-
xierung an allen Genorten (Drift) durch vortbergehend starke Reduk-
tion der Populationsgrof3e. Auch nach Wiederanstieg des Populati-
onsumfangs kann der Genbestand langere Zeit eingeschréankt bleiben.

Steuerung von Systemabldufen durch systemexterne Mechanismen.
Systemexterne Mechanismen steuern die Ablaufe unabhangig von
diesen Ablaufen und stehen daher in keiner Riickkopplungsbeziehung
zum gesteuerten System. Im Gegensatz zur reinen StOrung
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G

genealogische Kontinuitat

Genetisches System

Genzentrum

Genflul

Griunder-Effekt

IFAeTI

mesokratisch

Mutation

birtige Zustandsveranderung) greift Fremdregulation in Mechanis-
men (Relationen) des gesteuerten Systems ein und kann z.B. dessen
Sel bstregulationsmechanismen verandern. Die Gefahr des |dentitéts-
verlustes erhéht sich bei Fremdregulation erheblich gegentiber reinen
Stérungen.

Zeitlich ununterbrochene Abstammungsfolge in Population as Ein-
heiten der Evolution.

Gesamtheit aller Mechanismen, welche die Organisation, Expression,
Erzeugung, Neu- bzw. Rekombination und Erhaltung von Erbinfor-
mationen sowie ihre Weitergabe Uiber Generationen und Verbreitung
in Zeit und Raum regeln.

Ausschnitt (Gebietsteil) eines Verbreitungsgebiets einer Art, in wel-
chem die genische Variation des gesamten Verbreitungsgebietes
(moglichst weitgehend) représentiert ist. Représentativitdt bezieht
sich auf Qualitdt und Quantitét der genetischen Typen. Genzentren
als Orte umfassender genetischer Variation haben grof3e Bedeutung u.
a fur die Erhaltung und Behandlung genetischer Ressourcen. Ihre
I dentifikation kann durch Differenzierungsanalysen erfolgen.

Verbreitung genetischer Information im Raum (bei Pflanzen tber
Pollen- und Samentransport wirksam werdend). Transport von gene-
tischer Information zwischen Populationen, i.e.S. durch Gameten
(haploide Phase; Pollen) bzw. durch Migration als Wanderungen der
diploiden Phase (Verbreitung von Saatgut). Die Effektivitéat des Gen-
flusses hangt v. a. vom relativen Aufkommen eingewanderter Zygo-
ten bzw. eingeflogenen effektiven Pollens ab. Aufgrund von
Selektion oder Drift entstehende genetische Differenzierung zwi-
schen Populationen kénnen durch Genfluf3 nivelliert werden.

Etablierung einer neuen Population durch nur wenige Individuen
(Griinder), welche nur einen Teil der gesamten genetischen Variation
der Elternpopulation tragen. Die geringere Populationsgrofie kann
sich in zufélligen Veranderungen der Allelhdufigkeiten incl. Verlust
und Fixierung auswirken (Drift); diese verursachen genetische Diffe-
renzierung der Grinderpopulation ggi. der Elternpopulation sowie
eine Reduktion genetischer Variabilitét.

Mittlere Zeitphase der nacheiszeitlichen Riickwanderung der Geholz-
sippen im Holozdn. Beteiligte Sippen: Corylus, Quercus, Ulmus,
Tilia, Fraxinus, Alnus u.a. (vgl. protokratisch, tel okratisch)

Qualitative Veranderung genetischer Information. Einmalige oder
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N
Nachhaltigkeit

@)
P

Paarung

Phylogenetik

pro- bzw. antibiotische Wir-
kungen

wiederholte (rekurrente) Verédnderungen, z. B. eines Gens durch
Punktmutation, erhéhen die genetische Variation und kdnnen einzel-
ne Populationen einer Art von anderen differenzieren. Die Entwick-
lung und Verbreitung von Mutationen ermdglichen Aussagen Uber
Abstammungsbeziehungen. Darauf aufbauende phylogenetische Me-
thoden erlauben bei rdumlichem Bezug Aussagen Uber die Verbrei-
tungswege von Populationen.

Unterschiedliche Definitionen:

Langere Zeit anhaltende Wirkung. <Adj.> nachhaltig: sich auf
langere Zeit stark auswirkend (DUDEN 1983).

(Forstwirtschaft:) Ein Bewirtschaftungsprinzip, das dadurch cha-
rakterisiert ist, dal nicht mehr Holz geerntet wird, als jeweils nach-
wachsen kann. Die Forderung der N. kann sich tUber die Holzertrége
hinaus auf alle Funktionen des Waldes beziehen (6kologische Funkti-
onen, Erholungsfunktionen) (BROCKHAUS 1991).

... die Fahigkeit eines Forstbetriebs, dauernd und optimal Holz-
nutzungen, Infrastrukturleistungen und sonstige Giter zum Nutzen
der gegenwartigen und zukinftiger Generationen hervorzubringen.
Danach sind diejenigen Handlungen oder Leistungen nachhaltig, die
dem Forstbetrieb diese Fahigkeit verschaffen und/oder dauernd er-
halten (SPEIDEL 1974).

Die N. des Umgangs mit einer Ressource ist gegeben, wenn dieser
sich an der zukiinftigen Verfugbarkeit aller betroffenen Ressourcen
ausrichtet.

Systemorientierter Ansatz, der das Kriterium der Regeneration aller
vom Umgang betroffenen Ressourcen durch Erhalt von Selbstregula
tionsmechanismen in den Mittelpunkt stellt. Fir die Einrichtung und
laufende Kontrolle eines nachhaltigen Umgangs mit Ressourcen wird
ein geeignetes Kriterium-Indikator-Verifikator-System als unerlafl-
lich erachtet.

Binére Relation zwischen Individuen. Bei Eukaryonten die paarweise
Vereinigung unisexueller Individuen mit dem Ziel der sexuellen Re-
produktion durch Zygotenbildung. Bei sexuell reproduzierenden Or-
ganismen unterscheidet man drei hauptsichliche Paarungssysteme:
Zufallspaarung, genotypisch assortative Paarung und phéanctypisch
assortative Paarung. Paarungssysteme bestimmen die Ausbildung und
Entwicklung der genetischen Struktur von Populationen.

Wissenschaft von der Rekonstruktion stammesgeschichtlicher Entfal-
tung und Aufkldrung der Abstammungs- und Verwandtschaftsver-
haltnisse.

Wechsel beziehungen zwischen Organismen eines Okosystems, wel-
che zu einer Erhdhung bzw. Verminderung des Stresses sowie zur
Effizienz des Einsatzes und zur Nutzung von Ressourcen fihren kon-
nen. In bezug auf das Konzept von Schliissel- und Begleitarten in
Okosystemen kénnen diese Wechselbeziehungen zu einer Erweite-
rung bzw. Verringerung der Anpassungsfahigkeit von Populationen
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protokratisch

Q
R

Regeneration
einer Ressource

Regenerationsmechanismen
einer Ressource

reproduktionseffektive
PopulationsgrofRe (Ne)

reproduktive Isolation

Ressource

S

Selbstregulation

Selektion

des die Identitét des Okosystems bestimmenden Schliissel artenspekt-
rums fulhren; sie haben deshalb Bedeutung fiir die Okosystemstabili-
tét.

Frihe Zeitphase der nacheiszeitlichen Ruckwanderung der Gehdlz-
sippen im Holozéan. Beteiligte Gehdlze: Betula pubescens, B. pendu-
la, Pinus sylvestris u.a. (vgl. mesokratisch, telokratisch)

Wiederherstellung eines Ausgangszustandes einer Ressource in Qua
litdt und Quantitdt nach einer Verdnderung. Regenerierbarkeit
schliefdt neben Zustandsveranderungen der Ressource als Folge von
Austragen (Quellenfunktion) auch solche als Folge von Eintrégen
(Senkenfunktion) ein.

Regeneration einer Ressource durch Prozesse der Selbstregulation
Uber Riickkopplungen; Regeneration einer Ressource durch Prozesse
der Fremdregulation in Form eines Ausgleichs von Ein- und Austré
gen; da die ausgleichende Funktion nicht ohne eine Rickmeldung des
Ressourcenzustandes an das fremdregulierende System wahrgenom-
men werden kann, dirften auch in diesem Falle Ubergeordnete Pro-
zesse der Selbstregulation greifen.

MaR fir die tatsachlich zur Gesamtnachkommenschaft beitragende
Anzahl von Individuen unter Beriicksichtigung des relativen Ausma-
[3es, in dem die einzelnen Individuen beitragen. Trotz hoher Gesamt-
beteiligung kann somit durch einen Uberproportionalen Beitrag nur
weniger Individuen eine geringe r. P. zustande kommen. Die r. P.
macht keine Aussage Uber die Grof3e der Nachkommenschaft.

Be- oder Verhinderug des reproduktiven Kontaktes zwischen Kollek-
tiven gleicher biologischer Artzugehorigkeit. Solcherart isolierende
Mechanismen verringern z.B. den Genaustausch zwischen Populati-
onen und férdern auf diese Weise die Differenzierung ihrer Gen-
bestdnde. Typische Formen sind geographische Isolation, demogra-
phische Isolation, tkologische Isolation und genetische Inkompatibi-
litét. Dier. I. hat evolutionshiologisch grof3e Bedeutung fir die Spe-
Ziation und die Erhaltung fir die genetische Integritét von Arten.

Natirlich vorhandener Bestand von etwas, was fiir einen bestimmten
Zweck, besonders zu Ernahrung und zur wirtschaftlichen Produktion,
[standig] bendtigt wird (DUDEN 1983).

In verallgemeinerter Form eher ein Vorrat verfligbarer Eigenschaften
(gegenwartig und zukinftig, materiell und immateriell).

Steuerung von Systemablaufen durch systeminterne Mechanismen.
Systeminterne Mechanismen steuern Abléufe in Abhangigkeit von
diesen Ablaufen; sie erfordern daher Riickkopplung. Stérungen (au-
Benbiirtige Zustandsveranderungen) der Ablaufe beeinflussen diese
Steuerungsmechanismen nicht.

Unterschiede in der Viabilitat bzw. Fertilitét zwischen Tragern ver-
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Stop-and-Go-Verhalten

Sustainable development
(umweltpolitisches Leithild
Rio-Charta 1992)

T

telokratisch

N<Xg<C

Zuschlag

schiedener Merkmal sauspragungen. Genetische S. zeigt sich in geno-
typisch unterschiedlichen Uberlebens- und Reproduktionserfolgen
innerhalb einer Population (Replikationserfolg der Gene). Selektion
entscheidet auch Uber das Schicksal neuentstandener (Mutation) und
zugewanderter (Genflufd) genetischer Information. Art und Intensitét
des Selektionsdruckes kann Differenzierung genetischer Strukturen
herbeifthren bzw. aufrechterhalten und zu geographisch spezifischen
Anpassungen fuhren (vgl. u.a. Wanderungswege, forstliche Betriebs-
arten und -formen).

Palynologisch nahegelegte Kontinuitét bzw. Diskontinuitét der post-
glazialen Einwanderungsbewegung der Baumarten in Mitteleuropa
im Spétglazial und Holozan (raumlich-zeitliche Ausdehnung der ers-
ten Einwanderungsspuren einer Baumgattung).

Nach GLIEMEROTH (1995) unterschiedliches Stop-and-Go-
Verhalten der Baumgattungen ohne konsistenten Klimabezug. Aus
populationsgenetischer Sicht konnten fir dieses Verhalten der Auf-
bau und die Erhaltung von Anpassungskapazitéten in Zeit und Raum
urséchlich sein.

Nachhaltige Entwicklung der Menschheit in ihren Aktivitaten, damit
Notwendigkeiten und Zwénge der gegenwartigen Entwicklung nicht
die Bedirfnisse der zukinftigen Generationen unerfiillbar machen.
Deshalb missen alle Entwicklungen daraufhin gepriift werden, ob sie
nicht nachhaltige oder irreversible Schaden in den Bereichen der
Okologie, der Okonomie und der gesellschaftlichen Belange verursa-
chen.

Bestandteile: Intergenerativer Aspekt, Versshnung von Okonomie
und Okologie, Beriicksichtigung sozio-kultureller Aspekte.

Spéte Zeitphase der nacheiszeitlichen Rickwanderung der Gehdlz-
sippen im Holozén. Beteiligte Gehdlze: Abies alba, Picea abies,
Carpinus betula, Fagus sylvatica u.a. (vgl. protokratisch, mesokra-
tisch).

Forsthistorische Bezeichnung fir den voriibergehenden Nutzung-
sausschlufd von Waldweide, Schweinemast und Waldstreunutzung auf
durch Grében, Wélle oder ahnliches abgegrenzten bzw. gekennzeich-
neten Wal dverjungungsflachen (Naturverjiingung, Saat, Pflanzung).
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Lebenslauf

Personliche Daten:

Name: Schoppa

Vorname: Frank Norman

Anschrift: Ludwig-Beck-Str.19, 37075 Gottingen
geboren am: 02.09.1963 in Braunschweig
Familienstand: verheiratet, zwei Kinder

Schulausbildung:

1970 - 1974 Grundschule Braunschweig
1974 - 1976 Orientierungsstufe Braunschweig
1976 - 1983 Gymnasium Martino-Katharineum Braunschweig

Abschlul3: Abitur

Zivildienst:

02/84 - 05/85 Kreiskrankenhaus Peine

Handwerkliche Berufsausbildung:

08/85 - 06/87 Ausbildung zum Tischler, Fa. Werbeteam, Braunschweig
07/87 - 08/88 Angestellt als Tischler in 0. a. Betrieb

Hochschulausbildung:

10/83 - 02/84 Studium der Geschichte an der Techn. Universitat Braunschweig

10/88 - 03/89 Praktikum in der Forstverwaltung der Stadt Gottingen

10/88 - 03/94 Studium der Forstwissenschaften an der Georg-August-Universitat
Gottingen

Abschluf3: Diplom-Forstwirt

Berufliche Tatigkeit:

04/92 - 03/93 Wiss. Hilfskraft am Institut flr Forstbenutzung der Georg-August-
Universitat Gottingen

07/94 - 06/96 Referendariat fir den Hoheren Forstdienst im Land Niedersachsen
Abschluf3: Assessor des Forstdienstes

07/96 - 09/96 Selbstandig tatig als Forsteinrichter

seit 10/96 Wissenschatftlicher Mitarbeiter am Institut fir Forstgenetik und

Forstpflanzenziichtung der Georg-August-Universitat Goéttingen

Gottingen, 28. 01. 2000



	01deckbl
	02inha-a
	03inha-b
	04kap1
	05kap2
	06kap3
	07kap4a
	08kap4b
	09kap4c
	10kap5
	11kap6
	12kap7
	13kap8
	14kap9
	15anh0
	16anh1
	17anh2
	18anh3
	19anh4
	20anh5
	21lebens

