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Anpassung an lokale Umweltbedingungen wird durch verschiedene Prozesse beeinflusst, 
wobei das Einwirken natürlicher Selektion auf vorhandene genetische Variation eine 
wichtige Rolle spielt. Quantitativ-genetische und molekular-genetische Ansätze zeigen, 
welche Umweltfaktoren selektiv auf welche Merkmale beziehungsweise Gene wirken. 
In diesem Kapitel wird für wichtige Baumarten in der Schweiz die Anpassung an heutige 
und vergangene Standortbedingungen wie Klima, Topografie und Bodeneigenschaften 
dargestellt und deren Anpassungspotenzial an veränderte Klimabedingungen abge-
schätzt. Genökologische Studien mit Fichte, Tanne, Buche und Waldföhre zeigten, dass 
Provenienzen je nach Baumart unterschiedlich stark differenziert und durch verschiedene 
Klimafaktoren beeinflusst sind. Auf molekularer Ebene wurde bei drei Eichenarten und 
bei der Buche Variation in ausgesuchten Genen gefunden, die einen Zusammenhang mit 
verschiedenen Umweltfaktoren aufweisen. Beide methodischen Ansätze zeigen, dass in 
den Schweizer Provenienzen der untersuchten Waldbaumarten grosse genetische Vari-
ation vorhanden ist, die als Basis für die Anpassung an sich verändernde Umweltbe-
dingungen dient. Zudem weisen die molekular-genetischen Ansätze auf einen hohen 
Genfluss hin, der zur Ausbreitung vorteilhafter Genotypen (durch Pollen und Samen) 
beiträgt. Aufgrund der Beziehung zwischen genetischer Variation und Umweltvariation 
lässt sich abschätzen, dass beispielsweise die Stieleiche gegenüber zunehmender Tem-
peratur als besser gewappnet erscheint als Trauben- oder Flaumeiche. Weil jedoch viele 
Faktoren und Prozesse auf die lokale Anpassung wirken, sind solche Abschätzungen noch 
mit vielen Unsicherheiten behaftet. Es wird deshalb empfohlen, waldbauliche Strategien 
zu wählen, die die natürlichen Prozesse fördern und so genetische Vielfalt erhalten und 
Genfluss begünstigen. Dadurch wird lokale Anpassung weiterhin ermöglicht, sodass 
die heutigen Bestände und die ihnen zugewiesenen Waldfunktionen erhalten bleiben.

< Dreijährige Tanne in einem quantitativ-genetischen Experiment. Foto: A. Frank. 93
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dene genetische Variation eine Grundvorausset-
zung, damit Selektion zu lokaler Anpassung füh-
ren kann. Derjenige Teil des Erbguts, welcher der 
Selektion ausgesetzt ist, wird als anpassungsrele-
vante (adaptive) genetische Variation bezeichnet. 
In unterschiedlichen Umwelten sind verschiedene 
Genvarianten (Allele) vorteilhaft, sodass Populatio-
nen je nach Umweltbedingungen unterschiedliche 
Häufigkeiten dieser Allele aufweisen. Nehmen wir 
als Beispiel ein Gen A, das auf Trockenstress re-
agiert und bei dem die zwei Allele T (trocken) und 
F (feucht) vorkommen. Individuen mit dem Allel T 
zeigen höhere Trockenheitsresistenz als Individuen 
mit dem Allel F. Deshalb enthalten Populationen an 
trockenen Standorten mehr Individuen mit Allel T, 
in Populationen an feuchten Standorten überwiegt 
hingegen Allel F. Wird nun ein Standort über die 
Zeit trockener, so erwarten wir eine Zunahme von 
Individuen mit Allel T, weil nun T-tragende gegen-
über F-tragenden Individuen eine höhere Fitness 
aufweisen. Die Population passt sich also durch 
Selektion an die neuen Umweltbedingungen an. 
Selektion wirkt zumeist in den allerfrühesten Le-
bensphasen, während phänotypische Plastizität 
bei Adulten eine wichtigere Rolle spielt. Allerdings 
ist die Bandbreite lokaler Anpassung durch die 

Lokale Anpassung

Genetische Prozesse

Organismen stehen in ständigem Austausch mit 
ihrer Umwelt. Da sich diese mit der Zeit verän-
dert, sind Anpassungen an die sich verändernden 
Bedingungen unerlässlich. Dabei sind verschie-
dene Mechanismen involviert, die für einzelne In-
dividuen oder Populationen, im Endeffekt aber 
für ganze Arten entscheidend sind: phänotypische 
Plastizität, natürliche Selektion, aber auch Genfluss 
und Migration sowie genetische Drift. Diese Pro-
zesse wirken auf die genetische Vielfalt einer Po-
pulation und führen unter bestimmten Vorausset-
zungen zu lokaler Anpassung (Abb. 3.2.1).

Auf individueller Ebene spielt die phänoty-
pische Plastizität eine wichtige Rolle, die es ins-
besondere langlebigen Organismen wie Bäumen 
ermöglicht, mit tageszeitlichen, saisonalen, jähr-
lichen, oft auch jahrhundertelangen Umweltver-
änderungen umzugehen. Auch wenn der Umfang 
der plastischen Reaktionsfähigkeit teilweise ge-
netisch bedingt ist, findet diese Form der Anpas-
sung ohne genetische Veränderung statt. Auf der 
Ebene einer Population hingegen ist die vorhan-
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Abbildung 3.2.1. Vereinfachte schematische Darstellung der durch Pfeile symbolisierten Prozesse, die im Zusammenhang mit lo-
kaler Anpassung auf genetische Vielfalt und Differenzierung wirken (+ verweist auf fördernden Einfluss, – auf hemmenden Ein-
fluss). Vergleiche dazu auch Box 3.2.2.
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vorhandene genetische Variation («standing ge-
netic variation») vorgegeben. Das Anpassungs-
potenzial wird erweitert, wenn in einer Population 
durch Mutation ein neues Allel entsteht, das den 
Individuen unter den gegebenen (neuen) Umwelt-
bedingungen höhere Fitness verleiht, als es die 
bisher vorhandenen Allele vermögen. Allerdings 
sind Mutationen selten, weshalb sie kaum zur An-
passung an die schnell fortschreitende Klimaände-
rung beitragen dürften, und die wenigsten wirken 
sich positiv auf die Fitness aus. Zudem braucht 
es meistens mehrere Generationen, bis sich eine 
neue, vorteilhafte Mutation durchsetzen kann. Das 
oft komplexe Zusammenwirken von Genen er-
schwert die kurzfristige Etablierung neuer Mutatio-
nen zusätzlich. Somit ist es wahrscheinlicher, dass 
«neue» Allele durch Genfluss (bei Pflanzen: Pollen- 
oder Samenausbreitung) an einen Standort gelan-
gen, wo sie vorher selten oder gar nicht vorkamen. 
Ist die Ausbreitungsrate jedoch zu gering, können 
Populationen bei sich rasch verändernden Stand-
ortbedingungen lokal oder regional verschwinden. 
Samenausbreitung kann jedoch auch zur räumli-
chen Verschiebung des Verbreitungsgebiets einer 
Art führen (Migration), wodurch dieses den neuen 
Umweltbedingungen angeglichen wird. 

Methodische Ansätze zur Untersuchung  
lokaler Anpassung

Lokale Anpassung ist dann gegeben, wenn Indi-
viduen einer Population unter den lokalen Um-
weltbedingungen eine höhere Fitness aufweisen 
als Individuen, die aus einer Population mit ande-
ren Umweltbedingungen stammen (kaWecki und 
eBert 2004). Um lokale Anpassung nachzuwei-
sen, ist es notwendig, die individuelle Fitness der 
Versuchsorganismen zu erfassen, indem quanti-
tative Merkmale wie Wachstum, Überleben oder 
Fortpflanzungserfolg gemessen werden. Die Vari-
ation in solchen phänotypischen Merkmalen weist 
eine plastische und eine genetisch bedingte Kom-
ponente auf. Überwiegen die genetischen Unter-

schiede, so spricht man von lokaler Anpassung. 
Viele als quantitativ-genetisch bezeichnete Studien 
bei Baumarten zeigten, dass populationsspezifi-
sche Unterschiede in fitnessrelevanten Merkma-
len mit Umweltgradienten korrelieren (Savolainen 
et al. 2007; alBerto et al. 2013 a). Standortfakto-
ren wie Temperatur und Niederschlag übten lo-
kal einen Selektionsdruck auf Populationen aus, 
was zu lokaler Anpassung führte. Vereinfacht ge-
sagt, heisst das, dass nur Individuen, die an ei-
nem Standort unter den herrschenden Umwelt-
bedingungen bis zum adulten Baum überlebten, 
ihr Erbgut an die nachfolgende Generation weiter-
geben konnten. Dies führte zu umweltbedingten 
Unterschieden in adaptiven Merkmalen zwischen 
Populationen. Es gibt bereits viele Untersuchun-
gen zur lokalen Anpassung bei unterschiedlichs-
ten Organismen, darunter auch viele Studien zu 
Baumarten. Hervorzuheben sind die zahlreichen 
Provenienzversuche, also Untersuchungen zu 
quantitativ-genetischen Unterschieden zwischen 
verschiedenen Herkünften. Solche Studien haben 
eine lange Tradition in der Schweiz (nägeli 1943) 
wie auch weltweit (langlet 1971). In diesen gross 
angelegten Experimenten werden Provenienzen 
möglichst aus dem gesamten Verbreitungsgebiet 
einer Baumart an mehreren Standorten ange-
pflanzt, über viele Jahre hinweg vermessen und 
die quantitativ-genetischen Unterschiede zwischen 
den Provenienzen bestimmt.

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

Die jüngste Entwicklung molekular-genetischer 
Methoden ermöglichte es, molekulare Grundlagen 
zu Baumarten zu erarbeiten, um den für allfällige 
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Wechselspiel der genetischen Variation mit unzäh-
ligen abiotischen (z. B. Klima, Boden, Topografie, 
aber auch extremen Wetterereignissen) und bio-
tischen (z. B. Insekten-, Pilzbefall usw.) Faktoren 
abhängen wird.

Quantitativ-genetische Variation und  
lokale Anpassung

Quantitativ-genetische Studien (vgl. Box 3.2.1) 
zeigen, dass phänotypische Merkmale innerhalb 
von Baumarten genetisch bedingt variieren, was 
in morphologischen und physiologischen Eigen-
schaften zum Ausdruck kommt (namkoong 1979). 
Dabei entfällt der grösste Anteil der gesamten 
Variation auf Unterschiede zwischen einzelnen 
Bäumen einer Provenienz; aber auch zwischen 
Provenienzen wurden erhebliche Anteile phäno-
typischer Variation gefunden. Grosse Unterschiede 
zwischen Provenienzen zeigten sich insbesondere 
im Wachstum und in der Phänologie (Bsp. in Abb. 
3.2.3) sowie in der Frosthärte (Übersicht in: hoWe 
et al. 2003; alBerto et al. 2013 a). Viele Studien, im 
Folgenden als genökologische Studien bezeichnet, 
fanden Korrelationen zwischen phänotypischer Va-
riation und Umweltgradienten wie der Höhenlage 
(Bsp. in Abb. 3.2.4) oder der geografischen Breite 
(Savolainen et al. 2007; alBerto et al. 2013 a). Sol-
che Zusammenhänge deuten auf vergangene Dif-
ferenzierungsprozesse hin.

Die meisten genökologischen Studien wurden 
mit Baumarten und Provenienzen aus den gemäs-
sigten Breiten Europas und Nordamerikas durch-
geführt (aitken 2004). Für Schweizer Provenienzen 
lag bisher nur wenig Information zum Umfang ih-
rer adaptiven Variation und zum Grad einer allfälli-
gen lokalen Anpassung vor. Bisherige Arbeiten be-
schränkten sich auf weit verbreitete Baumarten wie 
Fichte und Tanne (Abies alba) und bezogen sich auf 
eine bestimmte Region, zum Beispiel Mittelland 
und Jura (BoSSel 1983; Fouvy und Jeantet 1997), 
auf einzelne Höhengradienten (vitaSSe et al. 2013), 
oder umfassten nur wenige Provenienzen (engler 

phänotypische Merkmalsunterschiede verantwort-
lichen Genen auf die Schliche zu kommen. Demzu-
folge bestehen von vielen ökonomisch wichtigen 
Baumarten auch umfangreiche DNA-Sequenzen. 
Seit tuSkan et al. (2006) das erste vollständige 
Erbgut einer Baumart, der westlichen Balsam-Pap-
pel (Populus trichocarpa), publiziert hatten, sind 
weitere ganze Genome entschlüsselt worden, wie 
dasjenige der Fichte (Picea abies; nyStedt et al. 
2013) und der Stieleiche (Quercus robur; Plomion 
et al. 2016). Da es sich bei Umweltassoziationsstu-
dien angesichts der sehr zahlreichen Gene und der 
unzähligen Umweltfaktoren um die sprichwört-
liche Suche nach der Nadel im Heuhaufen han-
delt, werden verschiedene Möglichkeiten genutzt, 
um die Erfolgschancen dieser Suche zu erhöhen. 
Zum Beispiel kann man auf bereits gut untersuchte 
Gene mit bekannter biologischer Funktion und Wir-
kung fokussieren, wie dies weiter unten am Bei-
spiel von Eiche (Quercus sp.) und Buche (Fagus 
sylvatica) ausgeführt wird.

Kernfragen zur genetischen Vielfalt von  
Bäumen

Unabhängig vom methodischen Ansatz bleiben 
die Kernfragen dieselben: Wie gross ist die ge-
netische Vielfalt einer Art, und wie ist diese in-
nerhalb und zwischen Provenienzen verteilt? In 
welchem Bezug stehen phänotypische Merkmale, 
Gene und Umweltfaktoren, die bei der lokalen An-
passung involviert sind? Welche Provenienzen sind 
an die heutigen Umweltbedingungen angepasst? 
Im Kontext des raschen Klimawandels kommen 
neue Fragen hinzu: Wo befinden sich zukünftig die 
geeigneten Habitate einer Art (vgl. auch Kap. 3.7, 
zimmermann et al. 2016), und kann die betreffende 
Art überhaupt in diese neuen Habitate vordringen? 
Das vorliegende Kapitel geht spezifisch auf sol-
che Fragen ein, insbesondere auf die Angepasst-
heit von Bäumen an ein zukünftig wärmeres und 
trockeneres Klima – dies im Wissen darum, dass 
der Fortbestand von heutigen Provenienzen vom 
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Abbildung 3.2.2. Versuchsgarten für genökologische Studien mit 77 bis 92 Provenienzen von Fichte, Tanne und Buche in je 16 Blö-
cken in franK et al. (in Vorb. a, b).

Box 3.2.1. Experimentelle Ansätze zur Bestimmung quantitativ-genetischer Differenzierung

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

In der Forstwissenschaft bilden meist Provenienzversuche 
(Herkunftsversuche) die Grundlage für quantitativ-genetische 
Experimente. Sie haben sich bewährt zur Untersuchung ver-
schiedenster Merkmale, zum Beispiel der Stammqualität, des 
Zuwachses oder der Resistenz gegenüber Krankheiten und 
Schädlingen. In den letzten Jahren stieg zudem infolge des Kli-
mawandels das Interesse an Merkmalen, die hinsichtlich der 
Anpassungsfähigkeit von Baumarten wichtig sind, zum Beispiel 
die Phänologie oder die Reaktion auf Trockenheit und Frost.

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

Dasselbe Studiendesign erlaubt auch Aussagen zur phäno-
typischen Plastizität (alBerto et al. 2013 a). Geht es hingegen 
darum, die genetische Struktur einer Baumart mit quantitati-
ven Methoden möglichst präzise zu beschreiben, und ist pri-
mär die Identifizierung von adaptiven Merkmalen und selekti-
ven Umweltfaktoren das Ziel, werden die Nachkommen vieler 
verschiedener Populationen in einem oder wenigen Versuchs-
gärten untersucht (z. B. St clair et al. 2005; vitaSSe et al. 2009; 
franK et al. in Vorb. b). Dieser zweite genökologische Ansatz 
liefert via Merkmal-Umwelt-Korrelationen Hinweise auf lokale 
Anpassung, allerdings keine Beweise dafür. Dank der grossen 
Anzahl untersuchter Populationen erlaubt dieser Ansatz aber, 
eine Voraussage zur lokal optimalen Merkmalsausprägung un-
ter zukünftigen Klimabedingungen zu machen und somit das 
Anpassungspotenzial abzuschätzen (St clair und hoWe 2007).

Als Grundlage quantitativ-genetischer Studien dienen 
Nachkommenschaften autochthoner Populationen, deren Phä-
notyp entweder in langfristig angelegten Feldversuchen oder in 
kurzfristigen Sämlingsexperimenten erfasst wird. Die meisten 
Experimente mit Waldbäumen werden aus praktischen Grün-
den mit Sämlingen und Jungpflanzen durchgeführt, weil sol-
che Experimente innerhalb weniger Jahre Ergebnisse liefern, 
wenig Platz benötigen und die Kosten tiefer sind, als wenn mit 
Adultbäumen experimentiert wird. Zudem sind Experimente 
mit jungen Bäumen aus ökologischer Sicht äusserst relevant, 
da die frühen Entwicklungsstadien in der Natur sehr hohem 
Selektionsdruck ausgeliefert sind. 
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Fichte, Tanne und Waldföhre

Bereits engler (1905) beobachtete bei seiner re-
ziproken Verpflanzung von Sämlingen aus dem 
Schweizer Mittelland und den Alpen deutliche 
Unterschiede in Wachstum und Morphologie zwi-
schen Fichtenprovenienzen, was er als Hinweis für 
lokale genetische Anpassung an die Höhenlage in-
terpretierte. Für die Tanne fand er hingegen keine 
genetisch bedingten Provenienzunterschiede. Ver-

1905; herzog und rotach 1990; commarmot 1997). 
Dank aktuellen genökologischen Studien kann nun 
für Fichte, Tanne, Buche und Waldföhre (Pinus syl-
vestris) ein detaillierteres Bild zur Situation in der 
Schweiz gezeichnet werden (moSer et al. 2015; 
arend et al. 2016 a; Frank et al. in Vorb. a, b). Im 
Folgenden werden Beispiele quantitativ-geneti-
scher Studien an diesen für die Schweiz wichtigen 
Baumarten zusammengefasst und genökologische 
Zusammenhänge erläutert.
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Abbildung 3.2.3. Genetische Variation innerhalb und zwischen Provenienzen sowie quantitative Populationsdifferenzierung (Qst) 
von 92 Fichten-, 90 Tannen- und 77 Buchenprovenienzen aus der gesamten Schweiz. Wachstums- und Phänologiemerkmale wur-
den an vierjährigen Nachkommen der Fichten und Tannen respektive dreijährigen Nachkommen der Buchen erfasst. Johannis-
triebe bildeten nur die Fichte und die Buche, bei der Tanne wurde kein zweiter Austrieb innerhalb einer Saison beobachtet. Ver-
ändert aus franK et al. (in Vorb. a, b).
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wie auch die Fähigkeit, in einer Vegetationsperi-
ode Johannistriebe zu bilden, waren unterschied-
lich (Abb. 3.2.3) und scheinen genetisch gesteuert 
zu sein. Auch im Knospenaufbruch wies die Fichte 
einen grösseren Anteil an Variation zwischen Pro-
venienzen auf als die Tanne. Allerdings war in die-
sem Merkmal die Variation innerhalb der Proveni-
enzen grösser als zwischen Provenienzen, was zu 
einer geringen Differenzierung führte (Abb. 3.2.3).

In Bezug auf das Wachstum der Fichte fan-
den Frank et al. (in Vorb. b) deutliche Hinweise 
auf lokale Anpassung: Die Variation zwischen Pro-
venienzen im Zuwachs korrelierte beispielsweise 
stark mit der Höhenlage und der Temperatur am 
Herkunftsort der Provenienz (Abb. 3.2.4). Im Ge-

schiedene Studien aus der Schweiz und Europa be-
stätigten dieses Bild der starken Differenzierung in 
adaptiven Merkmalen bei der Fichte (BoSSel 1983; 
holzer 1993; SkroPPa und magnuSSen 1993; Fouvy 
und Jeantet 1997; kaPeller et al. 2012; Schueler 
et al. 2013) gegenüber einer schwachen Differen-
zierung bei der Tanne (larSen 1986; herzog und 
rotach 1990; vitaSSe et al. 2009). Dies beobachte-
ten auch Frank et al. (in Vorb. b), die im Versuchs-
garten das Wachstum und die Phänologie an Säm-
lingen von rund 90 autochthonen Fichten- und 
Tannenprovenienzen aus der ganzen Schweiz un-
tersuchten. Anders als bei der  Tanne zeigte sich bei 
der Fichte eine generell hohe Variation zwischen 
Provenienzen. Insbesondere das Höhenwachstum 
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Abbildung 3.2.4. Baumarten-spezifische Zusammenhänge der Populationsvariation im jährlichen Höhenzuwachs und im Knos-
penaufbruch mit der Höhenlage von 77 bis 92 Herkunftsstandorten. Gemessen wurden vierjährige Fichten (a, d) und Tannen (b, e) 
sowie dreijährige Buchen (c, f), die in einem gemeinsamen Versuchsgarten während der Jahre 2013 (Fichte und Tanne) und 2014 
(Buche) untersucht wurden. P-Werte und R 2 geben die Güte der signifikanten linearen Modelle an, JD (Julian Day) ist der Tag des 
Jahres ab 1. Januar. Verändert aus franK et al. (in Vorb. a, b).
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terschiede, die mit der geografischen Breite res-
pektive der Temperatur der Herkunftsorte korre-
liert waren (reich und olekSyn 2008). In Bezug auf 
Trockenheit wurden sowohl im Gewächshaus wie 
auch im Versuchsgarten Anpassungen an Trocken-
heit bei südlichen Provenienzen (Spanien, Frank-
reich) nachgewiesen (richter et al. 2012; taeger 
et al. 2013). Die mediterranen Provenienzen hatten 
ein deutlich geringeres Sprosswachstum, kombi-
niert mit längeren Wurzeln, weshalb sie trockenere 
Bedingungen besser überlebten. Allerdings zeigte 
der Aussaatversuch von moSer et al. (2015) in den 
trockensten Lagen des Rheintals, dass diese Unter-
schiede unter natürlichen Bedingungen kaum zum 
Tragen kommen, da Frühlingsniederschläge und 
Standortbedingungen wie die Wasserspeicherka-
pazität des Bodens den Etablierungserfolg stärker 
beeinflussen.

Buche, Eiche und weitere Laubbaumarten

Für die Buche sind erhebliche Provenienzun-
terschiede in anpassungsrelevanten Merkma-
len dokumentiert. Unterschiede fanden sich bei-
spielsweise in der Phänologie und im Wachstum 
verschiedener Provenienzen entlang von Höhen-
gradienten in den Schweizer Alpen und den Pyre-
näen (vitaSSe et al. 2009, 2013). Dabei korrelierten 
sowohl Pflanzenhöhe wie auch Knospenaufbruch 
der Sämlinge mit den untersuchten höhenbeding-
ten Temperaturgradienten: Sämlinge von Prove-
nienzen aus tiefen, das heisst wärmeren Lagen 
trieben unabhängig von der Höhenlage der Ver-
suchsflächen später aus, wuchsen aber stärker als 
Hochlagenprovenienzen. Dasselbe Muster zeigte 
auch die Studie von Frank et al. (in Vorb. a), bei 
der die Nachkommen von 77 Schweizer Buchen-
provenienzen hinsichtlich Wachstum und Phänolo-
gie untersucht wurden (Abb. 3.2.4). Die Variation in 
den erfassten adaptiven Merkmalen zwischen den 
Populationen war dabei am höchsten für Knospen-
aufbruch und Johannistrieb (Abb. 3.2.3) und korre-
lierte nicht nur mit der Temperatur, sondern auch 

gensatz dazu waren die Phänotyp-Umwelt-Korre-
lationen für die Tanne weniger zahlreich, deutlich 
schwächer und für Temperatur und Wasserverfüg-
barkeit ähnlich ausgeprägt. Die stärkste Korrela-
tion mit einer Klimavariable wurde bei der Tanne 
für die Pflanzenhöhe mit der Sommertrockenheits-
dauer gefunden (Frank et al. in Vorb. b). Dieser Un-
terschied zwischen den Anpassungsmustern von 
Fichte und Tanne zeigt, dass neben der Stärke der 
Beziehungen von Merkmalsvariation und Umwelt 
auch die selektiven Faktoren zwischen Baumarten 
variieren können.

moSer et al. (2015) konzentrierten sich in ihrer 
Studie zum Etablierungserfolg (Keimung, Überle-
ben und frühes Wachstum) der Fichte und Wald-
föhre auf je zwei Provenienzen von besonders tro-
ckenen Standorten im Rheintal (GR) und Rhonetal 
(VS). Diese wurden unter natürlichen Bedingungen 
in Bestandeslücken ausgesät und mit Provenien-
zen aus Osteuropa (Österreich, Rumänien) und 
für die Waldföhre auch aus Bulgarien, Griechen-
land und Spanien verglichen, wo im Sommer we-
niger Niederschläge fallen als in den trockensten 
Gebieten der Schweiz. Dabei zeigte sich, dass die 
Provenienz der Samen den Etablierungserfolg und 
das Wachstum in den ersten zwei Jahren nach der 
Keimung nur wenig beeinflusste. Während sich in 
trockenen Jahren bei allen Provenienzen nur we-
nige, sehr kleine Keimlinge etablieren konnten, 
schnitten in feuchten Jahren die Schweizer Fich-
ten- und Waldföhrenprovenienzen in Bezug auf 
Keimungserfolg und Anzahl überlebender Keim-
linge besser ab als die Provenienzen aus Ost- und 
Südeuropa. Dies kann als Zeichen für lokale An-
passung gewertet werden.

Föhrenarten (Pinus sp.) sind vermutlich die 
am häufigsten quantitativ-genetisch untersuch-
ten Baumarten weltweit (namkoong 1979). Für 
verschiedene Föhrenarten ist bekannt, dass sie 
ähnlich der Fichte in adaptiven Merkmalen stark 
differenziert sind (hoWe et al. 2003). So fanden 
sich zum Beispiel in einem gross und langfristig 
angelegten europäischen Provenienzversuch bei 
18-jährigen Waldföhren deutliche Wachstumsun-
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also nicht ohne Weiteres zwischen Arten übertra-
gen werden, da die Phänologie von Baumarten un-
terschiedlich gesteuert wird: Einige Arten werden 
primär durch das saisonal bedingte Verhältnis zwi-
schen Tag- und Nachtlänge (Photoperiodizität) be-
einflusst, andere durch Temperatursummen oder 
durch eine Kombination von beidem (chuine et al. 
2010; körner und BaSler 2010 a, b).

Zusammenfassend lässt sich sagen, dass 
quantitativ-genetische Studien für viele Wald-
bäume ein hohes Mass an Variation in adaptiven 
Merkmalen aufzeigen, sowohl innerhalb als auch 
zwischen Provenienzen. Es wurden Hinweise für 
klimatische Anpassungen gefunden, was darauf 
hindeutet, dass Provenienzen ausserhalb ihres lo-
kalen Klimas möglicherwiese geringere Fitness 
aufweisen. Es könnte aber ebenso sein, dass un-
ter zukünftigen Bedingungen sich die Fitness, zum 
Beispiel in Bezug auf die Samenzahl, sogar erhöht, 
sei es weil es wärmer wird und dadurch die Vege-
tationszeit verlängert wird, oder weil mehr Nähr-
stoffe zur Verfügung stehen. Entsprechende expe-
rimentelle Daten können aber in einem Versuch mit 
Jungpflanzen nicht erhoben werden. Zudem sind 
die Variationsmuster und deren Zusammenhänge 
mit der lokalen Umwelt artspezifisch und können 
daher kaum verallgemeinert werden. Prognosen 
bleiben also mit grosser Unsicherheit behaftet.

Anpassung an lokale Umweltbedingungen 
auf molekular-genetischer Ebene

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

Die genetische Variation kann mit vielen un-
terschiedlichen Arten von molekularen Markern 
beschrieben werden. Heute werden dafür zuneh-

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

Bei der Traubeneiche (Quercus petraea) konn-
ten vitaSSe et al. (2009) in den Pyrenäen signifi-
kante Provenienzunterschiede im Wachstum und 
in der Phänologie sowie potenzielle Anpassungs-
muster an die Höhenlage aufzeigen. In einer Studie 
mit Provenienzen von Traubeneiche, Stieleiche und 
Flaumeiche (Q. pubescens) aus der Schweiz und 
Italien fanden arend et al. (2011) ebenfalls grosse 
Unterschiede in der Reaktion auf Trockenheit und 
Temperaturerhöhung. Die beobachteten Muster 
widerspiegelten jedoch keine lokale Anpassung, 
sondern wurden als genetische Unterschiede auf-
grund der Rückwanderungsgeschichte nach der 
letzten Eiszeit interpretiert. Auch weitreichender 
Genfluss zwischen Populationen, genetische Drift 
und phänotypische Plastizität können grundsätz-
lich dafür verantwortlich sein, dass trotz selektiver 
Umwelteinflüsse keine Anzeichen für lokale An-
passung gefunden wurden (Abb. 3.2.1).

Weitere Schweizer Laubbaumarten zeigen 
ebenfalls genetische Variation, die mit Umwelt-
faktoren in Zusammenhang gebracht werden 
konnten. Beispielsweise beobachteten vitaSSe 
et al. (2009, 2013) bei sieben Laubbaumarten, dass 
Hochlagenprovenienzen, auch wenn sie in Tiefla-
gen gepflanzt werden, später austrieben als Tiefla-
genprovenienzen, was als Anpassung zur Vermei-
dung von Spätfrösten in Hochlagen interpretiert 
wurde. Dies steht im Kontrast zu Beobachtungen 
an der Buche, bei der Hochlagenprovenienzen frü-
her austrieben. Zusammenhänge zwischen prove-
nienzbedingter Variation und der Umwelt können 
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fer (Pinus taeda) wurden Studien mit Provenien-
zen aus dem gesamten Verbreitungsgebiet und 
vielen genetischen Markern durchgeführt (eckert 
et  al. 2010 a, b). Diese zeigten, dass eine grosse 
Anzahl Gene, die mit abiotischem Stress zu tun 
haben, mit geografischen und klimatischen Vari-
ablen (insbesondere Trockenheit) assoziiert sind. 
Die grosse Herausforderung bei Waldbäumen, ins-
besondere bei Nadelbäumen, ist die oft enorme 
Grösse des Genoms (neale und kremer 2011). 
Darum beschränkten sich bisher die meisten Un-
tersuchungen auf bestimmte Gene, sogenannte 
Kandidatengene. Eine Ausnahme bildete bis vor 
Kurzem die bereits erwähnte, vollständig sequen-
zierte westliche Balsam-Pappel. Darauf aufbau-
end, konnten geraldeS et al. (2014) zeigen, dass 
genetische Variation, die mit Klimafaktoren korre-
lierte, vor allem in jenen Genen zu finden ist, die 
beim Tag-Nacht-Rhythmus und der Reaktion auf 
unterschiedliche Wellenlängen des Rot-Anteils im 
Licht eine wichtige Rolle spielen. Vermehrt werden 
jetzt Referenzgenome von Waldbäumen publiziert 
(Bragg et al. 2015), was die Planung und Interpre-
tation von landschaftsgenomischen Studien sub-
stanziell erleichtert.

Lokale Anpassung bei Eichen in der Schweiz

Einige der europäischen Eichen-Arten, insbe-
sondere die hier näher beschriebenen Trauben-, 
Flaum- und Stieleichen, können sich untereinan-
der kreuzen und besetzen unterschiedliche öko-
logische Nischen. Sie sind daher hinsichtlich der 
Artbildung und Hybridisierung ausführlich unter-
sucht worden. Deshalb sind inzwischen umfang-
reiche genomische Daten verfügbar (lePoittevin et 
al. 2015; leSur et al. 2015); seit Kurzem auch die 
vollständige Genomsequenz der Stieleiche (Plo
mion et al. 2016). Im Schweizer Wald machen die 
Eichen nur gut 2 % des Holzvorrats aus (cioldi 
et al. 2010). Möglicherweise wird sich aber dieser 
Anteil in Mitteleuropa in Zukunft erhöhen (hane
Winkel et al. 2013), weil die Eichen, insbesondere 

mend einzelne variable Nukleotide in der DNA-Se-
quenz («single-nucleotide polymorphisms», SNP) 
untersucht. Die DNA-Sequenz beidseits dieser 
SNPs kann dazu benutzt werden, das zugehörige 
Gen und dessen biologische Funktion zu bestim-
men. Dies wurde bislang vor allem bei Modell-Ar-
ten oder bei nahe verwandten Arten gemacht. Weil 
bestimmte Gene in unterschiedlichen Organismen 
meist die gleiche Funktion haben, lässt sich das 
resultierende Wissen auf andere Arten übertra-
gen (groover 2005). Zum Aufschwung von SNPs 
als molekularen Markern hat die Entwicklung von 
neuen Sequenzier-Technologien, zusammenge-
fasst unter dem Begriff «next-generation sequen-
cing» (NGS), beigetragen, die es ermöglichen, Tau-
sende bis Millionen von SNPs zu charakterisieren.

Zu den Forschungsansätzen, die sich mit den 
molekularen Anzeichen von lokaler Anpassung be-
schäftigen, gehört die Populationsgenomik (ho
henlohe et al. 2010; Barrett und hoekStra 2011) 
und die Landschaftsgenomik (Sork et al. 2013; 
rellStaB et al. 2015). Während bei der Populati-
onsgenomik grundsätzlich nur genetische Daten 
verwendet werden, berücksichtigt die Landschafts-
genomik zusätzlich standörtliche Umweltdaten 
(Details dazu in Box 3.2.2). Aufgrund aktueller Stu-
dien zur Landschaftsgenomik von Eiche und Buche 
legen wir hier den Fokus auf diesen Ansatz.

Landschaftsgenomik bei Bäumen

Wegen ihres kommerziellen Werts, ihrer Rolle als 
strukturbildende Arten in Ökosystemen und ihrer 
langen Lebensdauer wurden Waldbäume schon oft 
mit populations- und landschaftsgenomischen An-
sätzen untersucht (neale und kremer 2011; Bragg 
et al. 2015). Eine der ersten Studien (eckert et 
al. 2009) zeigte, dass die Winterhärte der Dougla-
sie (Pseudotsuga menziesii) und die Allelhäufig-
keiten in 30 SNPs mit der Temperatur des Her-
kunftsstandorts korrelierten, und konnte damit 
den Zusammenhang zwischen Umwelt, Phäno-
typ und Genotyp darlegen. Bei der Weihrauch-Kie-
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ten in der Traubeneiche über 20 Gene, die mut-
masslich an der lokalen Anpassung entlang von 
Klimagradienten (Temperatur und Niederschlag) 
beteiligt sind. 

Adaptive genetische Variation der drei oben 
genannten Eichenarten wurde auch in der Schweiz 
untersucht und mit einer Vielzahl von Umweltfak-
toren (Topografie, Klima und Boden) in Bezug ge-
setzt (rellStaB et al. in Vorb.). Dazu wurden 95 aus-
gewählte Genom-Regionen in 71 Provenienzen der 
drei Eichenarten sequenziert und die daraus resul-

Trauben- und Flaumeiche, als trockenheitsresis-
tent und an höhere Temperaturen angepasst gel-
ten (ellenBerg 1996). homolka et al. (2013) fanden 
mehrere Gene in der Trauben- und der Stieleiche, 
die bei der Anpassung an Trockenheit eine Rolle 
spielen könnten. Ausserdem zeigte diese Studie, 
dass die Traubeneiche im Vergleich zur Stieleiche 
eine höhere genetische Variation aufweist. Dies 
deutet auf ein höheres Anpassungspotenzial be-
züglich des trockeneren Klimas, wie es in Zukunft 
erwartet wird. alBerto et al. (2013 b) bestimm-

Box 3.2.2. Molekulare Methoden zur Untersuchung adaptiver genetischer Variation

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

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

Die meisten methodischen Ansätze der Populationsgeno-
mik basieren auf der beschriebenen Idee der markanten Ver-
änderung von Allel-Häufigkeiten als Ausdruck von Selektion, 
die zu lokaler Anpassung führt. In der Populationsgenomik be-
sonders populär ist die Suche nach Stellen im Genom, deren 
Allel-Häufigkeiten zwischen Populationen sich stark unter-
scheiden (Ausreisser-Loci). Dazu wird normalweise an allen 
untersuchten Loci die genetische Differenzierung innerhalb 
und zwischen Populationen berechnet und einem Null-Modell 
ohne natürliche Selektion gegenübergestellt (z. B. BeauMont 
und Balding 2004; foll und gaggiotti 2008). Die gefundenen 
Ausreisser-Loci bzw. Gene, in denen sie sich befinden, sind 

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

Dieser Einschränkung begegnet die Landschaftsgeno-
mik, indem sie genetische Variation und standortspezifische 
Umweltdaten entlang von Umweltgradienten in sogenann-
ten Umweltassoziationsstudien verbindet (SorK et al. 2013; 
rellStaB et al. 2015). Damit kann man einerseits herausfin-
den, welche Stellen des Genoms bei der lokalen Anpassung 
eine wichtige Rolle spielen (was übrigens auch aus Assozia-
tionen zwischen Phänotyp und genetischer Variation möglich 
ist). Zusätzlich zeigen landschaftsgenomische Analysen, wel-
che Umweltfaktoren die lokale Anpassung in diesen Genen 
oder ganz generell antreiben. Es können, ähnlich wie bei den 
oben beschriebenen populationsgenomischen Methoden, zu-
fällige Genomabschnitte analysiert werden, oder man fokus-
siert auf Kandidatengene, deren Funktion und Rolle bei lokaler 
Anpassung bekannt sind. Als Umweltfaktoren können dabei 
alle für die Art relevanten Parameter hinzugezogen werden. 
Bei Pflanzen sind das typischerweise abiotische Parameter 
wie das Klima (Temperatur, Niederschlag, Sonnenstrahlung 
usw.), Topo grafie (Hangneigung, Höhe, Exposition usw.) und 
Bodeneigenschaften (Bodentrockenheit, pH, C/N-Verhältnis 
usw.), aber auch biotische Faktoren wie Pathogene, Frass-
feinde oder dominante Arten im Bestand (eine Übersicht findet 
man in rellStaB et al. 2015). Das Prinzip der Umweltassoziati-
onsstudien ist fast immer das gleiche: Die Suche nach signi-
fikanten Korrelationen zwischen den Umweltfaktoren und der 
Frequenz oder Präsenz von Allelen an verschiedenen Loci von 
Individuen oder Populationen.
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tierenden > 3500 SNPs analysiert. Zahlreiche Gene 
enthielten SNPs, die mit einem Umweltfaktor kor-
reliert sind und vermutlich eine Rolle bei der loka-
len Anpassung der drei Eichenarten spielen (Abb. 
3.2.5 und 3.2.6). Die Häufigkeiten, mit denen ein-
zelne Umweltfaktoren mit den Kandidatengenen 
assoziierten, unterschieden sich zwischen den Ar-
ten sehr stark (Abb. 3.2.6). So wies zum Beispiel 
die Stieleiche fast 30 Genom-Regionen auf, die mit 
dem Sommerniederschlag assoziiert waren, wäh-
rend bei der Flaumeiche keine einzige solche Asso-
ziation vorkam. Trotzdem fanden sich bei allen drei 
Arten die meisten Assoziationen bei temperatur- 
und niederschlagsbezogenen Faktoren sowie dem 
Tongehalt im Boden. Bei einer artübergreifenden 
Analyse resultierten die häufigsten Assoziationen 
mit Hangneigung, Bodendurchlüftung, mittlerer 
Jahrestemperatur, Kohlenstoff/Stickstoff-Verhält-
nis im Boden und Frosttage während der Vege-
tationszeit.

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

Lufttemperatur, Anzahl Regentage im Sommer und 
Standortwasserbilanz) angepasst sind (rellStaB 
et al. in Vorb.). Die gefundenen Korrelationen le-
gen nahe, dass für gute Angepasstheit zum Teil 
beträchtliche Änderungen der Allelfrequenzen nö-
tig sind (bis zu 50 % in den einzelnen Provenienzen 
und bis zu durchschnittlich 30 % in den einzelnen 
Arten). Die Stieleiche scheint genetisch am besten 
an die wärmeren Temperaturen, die für das Jahr 
2100 modelliert wurden, angepasst zu sein. Die 
Traubeneiche und in geringerem Masse auch die 
Flaumeiche scheinen am besten auf die zuneh-
mende Trockenheit vorbereitet zu sein.

Zusammenfassend kann man feststellen, dass 
die Eichen angesichts der vielen gefundenen SNPs 
über grosse potenziell adaptive genetische Varia-
tion verfügen. Die Umweltfaktoren und Gene, die 
bei der Anpassung involviert sind, unterscheiden 
sich aber zwischen den Arten beträchtlich. Die mul-
tifaktoriellen Prozesse, die zumeist viele Gene be-
treffen, machen es schwierig, generelle Schlussfol-
gerungen zu ziehen und klare Prognosen für die 
Zukunft zu machen. Ausserdem sind kleinstandört-
liche Verhältnisse in den Beständen oft wichtig, 
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Abbildung 3.2.5. Beispiel eines A/G-SNPs (variable Position in der DNA-Sequenz mit den beiden Allelen A und G) im Gen Xylo glucan 
Endotransglucosylase/Hydrolase 9, der in 71 Eichenprovenienzen der Schweiz mit dem Bodentrockenheitsindex AT / PT-Verhält-
nis (Mai–Okt.; aktuelle/potenzielle Transpiration) korreliert. Dieses Gen spielt im Metabolismus von Kohlenhydraten eine Rolle. 
Die Darstellung vernachlässigt die neutrale genetische Struktur, welche bei der statistischen Analyse aber berücksichtigt ist.
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von besser angepassten Provenienzen, zum Bei-
spiel aus nahe gelegenen, wärmeren oder trocke-
neren Gebieten, Konkurrenz bekommen werden. 
So leben heute Stieleichenprovenienzen im Tessin 
unter Temperaturbedingungen, die wohl zukünf-
tig nördlich der Alpen vorherrschen werden. Al-
lerdings muss der entsprechende Standort auch 
bezüglich Wasserverfügbarkeit die artspezifischen 
Ansprüche erfüllen, damit sich diese Provenienzen 
durchsetzen können. Da die drei Eichenarten un-
terschiedliche Standortvorlieben und Anpassungs-
potenziale haben, ist davon auszugehen, dass sich 
ihre Areale verschieben werden. Zum Beispiel ist 

können aber in solchen grossräumigen Studien 
kaum berücksichtigt werden. Zum Beispiel gibt 
es in der Schweiz zahlreiche Mischbestände von 
Trauben- und Stieleichen, trotzdem findet man 
dort die Stieleiche, die ihre Standortvorteile an 
bodenfeuchten bis vernässten Stellen hat, häufig 
kleinräumig von der Traubeneiche abgegrenzt, die 
an eher trockenen Standorten wächst (gugerli et 
al. 2007). Die benötigten genetischen und phäno-
typischen Anpassungen für einzelne Provenienzen 
an ihren Standorten werden zum Teil beträchtlich 
sein (rellStaB et al. in Vorb.). Es ist daher anzu-
nehmen, dass die autochthonen Eichenbestände 
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Abbildung 3.2.6. Häufigkeit der Umweltfaktoren, die in den drei untersuchten Eichenarten mit den 95 getesteten Genom-Regio-
nen assoziiert sind.
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Umweltfaktoren zu testen und Gene zu identifizie-
ren, die unter Selektion sind, wurden Kandidaten-
gene untersucht, von denen bekannt ist, dass sie 
mit abiotischem Stress wie Trockenheit oder hohen 
Temperaturen zusammenhängen (z. B. lalagüe 
et al. 2014). In 78 Buchenprovenienzen, von denen 
ein Teil bereits in der Analyse quantitativer Merk-
male von Frank et al. (in Vorb. a) untersucht wur-
den, genotypisierten PlueSS et al. (2016) 144 SNPs 
aus 52 Kandidatengenen und prüften Assoziatio-
nen mit 87 Umweltfaktoren. Sie fanden zehn Gene, 
die insgesamt 16 SNPs enthielten, deren Allel-Fre-
quenzen vor allem in Abhängigkeit mit Tempera-
tur, Niederschlag und Trockenheit variieren und so-
mit auf lokale Anpassung hinweisen (Abb. 3.2.7). 
Dabei waren bei der trockenheitsempfindlichen 
Buche Indikatoren der Wasserverfügbarkeit stär-
ker mit den Allelhäufigkeiten assoziiert als solche 
der Temperatur. Andere Faktoren wie Topografie, 
Strahlung oder Bodenparameter korrelierten fast 
nie. Diejenigen Gene, die SNPs mit signifikanten 
Assoziationen enthielten, können in sechs Funk-

bei zunehmender Trockenheit an bisherigen Stiel-
eichenstandorten auf der Alpennordseite teil-
weise eine Artverschiebung Richtung Trauben- und 
Flaum eiche zu erwarten (haneWinkel et al. 2013).

Lokale Anpassung bei der Buche in der Schweiz

Die Buche ist in der Schweiz mit einem Anteil von 
18 % am Holzvorrat die häufigste Laubbaumart 
(cioldi et al. 2010) und hat aufgrund ihrer struk-
turbildenden Bedeutung einen grossen ökologi-
schen Stellenwert. Es wird befürchtet, dass sich 
ihr Verbreitungsgebiet durch das zukünftig trocke-
nere Klima deutlich verkleinern könnte (meier et al. 
2011). Allerdings fanden PlueSS und WeBer (2012) 
Hinweise zur lokalen Anpassung an die Wasserver-
fügbarkeit, indem sie mit einer Ausreisser-Analyse 
(Box 3.2.2) Orte im Genom identifizierten, die sich 
zwischen nahe beieinander liegenden Paaren von 
Buchenprovenienzen an je einem trockenen und 
feuchten Standort stark unterschieden. Um weitere 
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Energiehaushalt (3 Gene, 4 SNPs)
Stärkesynthese (1 Gen, 1 SNP)
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Abbildung 3.2.7. Anzahl Umweltassoziationen von total 16 SNPs in zehn Genen in 78 Buchenprovenienzen. Für die Darstellung 
wurden die Gene in sechs Funktionsklassen gruppiert (s. Legende; Anzahl Gene bzw. SNPs mit signifikanten Assoziationen) und 
die untersuchten Umweltfaktoren in acht Klassen eingeteilt (N total = 87; s. Achsenbeschriftung; N Faktoren pro Klasse mit signi-
fikanten Assoziationen/total untersuchte Faktoren), wobei Trockenheitsindizes eine Kombination von Bodenwerten und Nieder-
schlag beinhalten, Temperatur 1 für Temperaturmittelwerte und Variation in verschiedenen Jahreszeiten und Temperatur 2 für 
physiologisch interessante Temperaturen wie zum Beispiel Wärmesumme steht. Für weitere Details siehe PlueSS et al. (2016).
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die kontinuierliche Gewährleistung wichtiger Wald-
funktionen auch unter einem sich ändernden Klima 
sicherzustellen. Dabei bleibt jedoch eine beträcht-
liche statistische Unsicherheit hinsichtlich der Ur-
sachen (Klimamodelle) und der Wirkung (Anpas-
sung bzw. Ausbreitung von Baumpopulationen) 
bestehen, die bei der Umsetzung der Resultate 
berücksichtigt werden muss. Ausserdem sind die 
adaptiven Bereiche häufig über das ganze Genom 
verteilt (eckert et al. 2010 a; Steane et al. 2014), 
was darauf hindeutet, dass viele Gene mit relativ 
kleiner Wirkung in die Anpassung involviert sind 
(Pritchard und di rienzo 2010). 

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

Nebst den in der lokalen Anpassung involvier-
ten Merkmalen und Genen weisen die dargestell-
ten Resultate auch auf die Umweltfaktoren hin, 
die eine ausgeprägte Rolle in Anpassungsprozes-
sen spielen: Es sind dies Temperatur, Niederschlag 
und Trockenheit, welche sich im Zusammenhang 

tionsklassen eingeteilt werden (Abb. 3.2.7). Dass 
diese Gene in Abhängigkeit von Umweltfaktoren 
variieren können, wurde in Modell-Organismen 
gezeigt und konnte in der vorliegenden Studie 
meist bestätigt werden. PlueSS et al. (2016) konn-
ten zudem zeigen, dass der Pollen- und Samen-
austausch bei der Buche innerhalb der Schweiz 
häufig und weitreichend ist. Dass trotzdem ge-
netische Differenzierung in Kandidatengenen ge-
funden wurde, lässt vermuten, dass der lokale 
Selektionsdruck stark ist. Adaptive Allele, die zum 
Beispiel für die Anpassung an Trockenheit wichtig 
sind, können sich dank dem gefundenen Genfluss 
im Laufe der Zeit in der Landschaft ausbreiten. 

Anpassungspotenzial gegenüber  
Klimawandel

Baumarten stellen in gewisser Hinsicht einen Son-
derfall in der Pflanzenwelt dar, weil sie in einem 
grossflächigen Lebensraum nicht nur strukturbil-
dend und somit ökologisch wichtig sind, sondern 
auch eine grosse sozioökonomische Bedeutung 
haben. Dank ihrer grossen genetischen Vielfalt 
wird vermutet, dass viele weit verbreitete Baum-
arten ein grosses Anpassungspotenzial aufweisen. 
Es ist jedoch schwierig vorauszusagen, wie sie sich 
an die zukünftigen Klimabedingungen anpassen 
können. Genetische Untersuchungen helfen, den 
Zusammenhang zwischen phänotypischen Merk-
malen, genetischer Variation und Umwelt besser 
zu verstehen. Dieses Wissen kann dazu dienen, 
das Anpassungspotenzial von Baumarten an den 
Klimawandel besser abzuschätzen und die mögli-
che Entwicklung (lokale Anpassung aufgrund vor-
handener genetischer Variation, Veränderung der 
Verbreitungsgebiete, Ausbreitung von Allelen) ei-
ner bestimmten Art mithilfe von Simulationsmo-
dellen zu beschreiben. Zudem können Erkennt-
nisse aus genökologischen Studien zur Herleitung 
waldbaulicher Handlungsoptionen – einschliess-
lich Verpflanzungen über das aktuelle Verbrei-
tungsgebiet hinaus – herangezogen werden, um 

107



Genetische Variation

von denen manche unter veränderten Standort-
bedingungen vorteilhaft sind und durch natürliche 
Selektion gefördert werden könnten. Aber auch 
hierzu ist zu beachten, dass hohe genetische Viel-
falt unter gewissen Bedingungen Fehlanpassung 
und erhöhte genetische Last bedeuten kann (koPP 
und matuSzeWSki 2014).

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

Schlussfolgerungen

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

mit Bodeneigenschaften auf die Wasserverfügbar-
keit auswirken. Nicht vergessen darf man zudem, 
dass nebst den untersuchten abiotischen Faktoren 
auch andere Einflüsse wichtig sind, zum Beispiel 
Extremereignisse, und dass sämtliche biotischen 
Einflüsse ausser Acht gelassen wurden, die zur 
Komplexität der Reaktionen von Waldbeständen 
auf den Klimawandel beitragen. 

Weil das Anpassungspotenzial von Baumarten 
zu einem grossen Teil durch ihre genetische Varia-
tion bestimmt wird, sind Arten mit hoher geneti-
scher Variation zwischen Provenienzen und einer 
engen Korrelation dieser Variation mit der lokalen 
Umwelt (z. B. phänologische Merkmale der Fichte) 
heute zwar gut an ihren Standort angepasst. Sie 
besitzen dafür ein erhöhtes Risiko, an das zukünf-
tige lokale Klima schlecht angepasst zu sein (ait
ken 2004). Grossräumig betrachtet, kann die hohe 
Vielfalt an lokal unterschiedlich angepassten Pro-
venienzen hingegen auch ein Vorteil sein: Weitrei-
chender Genfluss (Abb. 3.2.1; gerBer et al. 2014; 
holderegger et al. 2015) ermöglicht die Ausbrei-
tung von Allelen über grosse Distanzen, auch über 
Gebirgszüge hinweg (mátyáS und SPeriSen 2001). 
Dadurch können sich vorteilhafte Allele zwischen 
Provenienzen klimatisch unterschiedlicher Stand-
orte austauschen (holderegger et al. 2015). Baum-
arten mit geringer Populationsdifferenzierung und 
einem geringen Grad an lokaler Anpassung (z. B. 
Tanne) wird ein kleineres Risiko zugeschrieben, 
durch Klimaänderungen in Zukunft schlecht an 
ihre lokale Umwelt angepasst zu sein. Ein grosses 
Reservoir an unterschiedlich angepassten Proveni-
enzen gibt es für diese Baumarten hingegen nicht, 
zumindest innerhalb der durch Genfluss erreich-
baren Entfernung (vgl. dazu ruoSch et al. 2016). 
Baum arten mit einem hohen Anteil genetischer 
Variation innerhalb von Provenienzen besitzen be-
reits in situ ein grosses Potenzial für zukünftige 
evolutive Anpassungsprozesse: Ein hoher Anteil 
genetischer Variation innerhalb von Provenienzen, 
wie zum Beispiel für Schweizer Fichten und Tan-
nen im Knospenaufbruch beobachtet (Abb. 3.2.3), 
bietet vielfältige phänotypische Ausprägungen, 
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Schwarzpappel (Populus nigra), ist die Grundlage 
der potenziellen Anpassung, nämlich die geneti-
sche Variation, beschränkt. Ein wichtiges Ziel muss 
deshalb sein, der noch vorhandenen genetischen 
Vielfalt Sorge zu tragen und darauf hin zu wirken, 
dass natürliche Prozesse, die der Erhaltung geneti-
scher Vielfalt dienen, möglichst ungehindert ablau-
fen können (vgl. dazu auch Kap. 5.2, SPeriSen et al. 
2016). Solange ausreichend Spielraum in Form 
von genetischer Vielfalt und Genfluss vorhanden 
ist, bleiben auch entsprechendes Anpassungspo-
tenzial durch natürliche Selektion und damit die 
skizzierten Handlungsoptionen für menschliches 
Eingreifen bestehen.
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zwischen Genetik und Umwelt von phänotypi-
schen Merkmalen ausgehend erkunden, entschlüs-
seln Umweltassoziationsanalysen die Regionen 
im Erbgut, welche für die lokale Anpassung eine 
wichtige Rolle spielen. Beiden Methoden fehlt je-
doch je ein Bestandteil, um die Dreierbeziehung 
Phänotyp–Genotyp–Umwelt zu verstehen (Sork et 
al. 2013). Demzufolge müssen genökologische Stu-
dien nach den Genen suchen, welche für die gefun-
denen phänotypischen Unterschiede verantwort-
lich sind, und Umweltassoziationsanalysen sollten 
aufzeigen, dass die gefundenen Beziehungen nicht 
nur korrelativ, sondern kausal sind und einen Fit-
nessvorteil bringen. Entsprechende Experimente 
sind aufwendig und bisher äusserst selten, jedoch 
teils in Bearbeitung und lassen interessante Ergeb-
nisse erwarten (eckert et al. 2009). Wie weit diese 
sich vom Versuchsgarten auf natürliche Standorte 
übertragen lassen, bleibt jedoch abzuwarten.

Auch wenn noch vieles unklar ist und wir 
gerne genauere Voraussagen machen möchten, 
ist eines sicher: Die Umwelt verändert sich, und 
die darin lebenden Organismen passen sich in ir-
gendeiner Weise an die jeweiligen Bedingungen 
an – sei es durch Plastizität, lokale Anpassung (Ver-
änderung von Allelhäufigkeiten oder Mutationen), 
Migration – oder sie sterben bei anhaltend un-
günstigen Standortbedingungen lokal aus. Auch 
die langlebigen Baumarten werden sich an die 
durch den Klimawandel bedingten Umweltver-
änderungen auf genetischer Ebene anpassen, so 
wie es in diesem Kapitel für die Eichenarten der 
Schweiz skizziert wurde. Die offene Frage ist je-
doch, welche Provenienzen oder gar Arten mit den 
schnellen Umwelt änderungen nicht Schritt hal-
ten können. Besonders gefährdet dürften seltene 
Baumarten sein, die aufgrund geringer Populati-
onsgrösse durch zunehmend häufigere Extrem-
ereignisse wie lange Trockenperioden oder Stürme 
bedroht sind. Auch Baumarten, bei denen die ge-
netische Vielfalt durch die Einschränkung ihres Le-
bensraums reduziert wurde, dürften schlechte Vor-
aussetzungen haben, um mit der Klimaänderung 
mitzuhalten. Bei diesen Arten, zum Beispiel der 
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