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EINLEITUNG

In den letzten Jahren standen die Eichenarten Quercus robur und Quercus petrea im Mittelpunkt
zahlreicher Anbauversuche und Studien von Versuchsanstalten und Universitdten. In der
Forstgenetik wurde ein breites Spektrum von Fragestellungen beleuchtet. Von der
phénotypischen Differenzierung der Arten tiber Methoden der Unterscheidung mit Genmarkern
und Untersuchungen liber den postglazialen Riickwanderweg bis hin zur Anlage von
Generhaltung-Samenplantagen wurde ein breites Feld abgedeckt (z.B. Finkeldey 2001a und b,
Miiller-Starck et al. 1996, Zanetto et al. 1996).

In neuerer Zeit geraten die beiden Eichenarten aufgrund des Klimawandels wieder in die
Diskussion. Uber die Zukunft der beiden Arten Stiel- und Traubeneiche sind die Meinungen noch
kontrovers: Die Traubeneiche gilt als trockentoleranter als die Stieleiche, dies ware mit
Sicherheit ein Vorteil in der prognostizierten Warmperiode. Andererseits siedelt die Stieleiche
auf Standorten mit eher wechselhaften Bedingungen, so ist sie eventuell lokal geeigneter, da sie
beispielsweise Ndsse besser verkraften kann.

In dieser ersten Studie geht es um die genetische Charakterisierung verschiedener
Eichenbestinde in Mecklenburg-Vorpommern. Es handelt sich dabei um 4 zugelassene
Erntebestdnde und einen sehr alten Bestand im Nationalpark Miiritz. Als Referenzpopulationen
stehen die genetischen Strukturen von verschiedenen Eichenvorkommen in Niedersachsen,
Nordrhein-Westfalen und Rheinland-Pfalz zur Verfiigung.

Im Vordergrund der Untersuchung steht zundchst einmal die Frage, ob und inwieweit sich die
Traubeneichen-Bestidnde aus Mecklenburg-Vorpommern von anderen unterscheiden. Hierzu
werden verschiedene Parameter wie z.B. die genetische Diversitiat berechnet. Weiterhin konnen
durch Vergleiche von genetischen Strukturen von Referenzpopulationen Informationen zur
Artzugehorigkeit gewonnen werden. Dariiber hinaus werden die untersuchten Populationen
mittels Haplotypen in ein internationales Schema (Petit et al. 2002) eingeordnet. Eine
zusatzliche Untersuchung der Dehydrine liefert die Grundlage fiir eine mogliche weitergehende
Untersuchung zur Trockenresistenz von Traubeneichen-Populationen in Mecklenburg-
Vorpommern.



MATERIAL UND METHODEN

Die Angaben zu den untersuchten Traubeneichen-Bestianden in Mecklenburg-Vorpommern sind
in Tabelle 1 aufgefiihrt. Es handelt sich dabei um 4 zugelassene Erntebestdnde und einen sehr
alten, wahrscheinlich iiber 250 jahrigen Bestand im Nationalpark Miiritz. Als
Referenzpopulationen werden drei Stieleichen-Bestinde, sechs Traubeneichenbestdnde und ein
Roteichen-Bestand aus verschiedenen Forstamtern Niedersachsens verwendet. Weitere Daten
liegen aus den Landern Rheinland-Pfalz und Nordrhein-Westfalen vor. Diese werden jedoch aus
Griinden der Ubersichtlichkeit nicht detailliert aufgefiihrt, sondern dienen lediglich Vergleichen
zur Absicherung der hier vorgestellten Ergebnisse.

Art Herkunft Kiirzel/Markierung
Mecklenburger Vorkommen

Q. petraea Uni Greifswald, Hanshagen, Abt 218 al GWD

Q. petraea FoA Rothemiihl, Nettelgrund, Abt. 2036 a2 RTM

Q. petraea Nationalpark Miiritz, Waldsee, Abt 6222 a3 NPM

Q. petraea FoA Schlemmin, Qualitz, Abt. 1356 a5 QLZ

Q. petraea FoA Radeliibbe, Woitendorf, 213 a3 WTD
Referenzpopulationen

Q. rubra FoA. Diekholzen, Berkel

Q. robur FoA. Diekholzen, Berkel

Q. robur FoA. Erdmannshausen, Abt. 1170

Q. robur FoA. Erdmannshausen, Abt. 1181

Q. petraea FoA. Erdmannshausen, Abt. 1183

Q. petraea FoA. Diekholzen, Berkel

Q. petraea FoA. Unterliif3, Schafstall Abt. 205

Q. petraea FoA. Unterliif3, Schafstall Abt. 219

Q. petraea FoA. Unterliif3, Schafstall Abt. 235

Q. petraea FoA. G6hrde, Abt. 84 (81803)

Tabelle 1: Die untersuchten Populationen aus Mecklenburg-Vorpommern und Referenzpopulationen
mit den in Grafiken verwendeten Kiirzeln und Farben in den Balkendiagrammen
(Referenzpopulationen zur Verfiigung gestellt von der NW-FVA Hann. Miinden).

Von jedem Bestand wurden 50 Zweige durch Abschief3en mit Stahlschrot gewonnen. Dies gelang
aufgrund der perfekten Zusammenarbeit mit den Mitarbeitern des forstlichen Versuchswesens
und den zustandigen Revierleitern absolut reibungslos. Die Bestidnde werden durch
Zufallsstichproben reprasentiert. Dazu wurden in der Regel ein oder mehrere Transsekte
beprobt. Die Baumklassen 3, 4 und 5 wurden von der Untersuchung ausgeschlossen, da davon
auszugehen ist, dafd diese nur einen geringen Beitrag zur Pollen-/ Samenproduktion leisten.

Als Untersuchungsmaterial dienten Blattknospen im Ruhezustand. Bei den meisten Pflanzen
waren diese sehr gut entwickelt, so dass es keine Probleme bei den Laboranalysen gab. In
seltenen Fillen waren die Knospen nicht voll entwickelt bzw. abgestorben, so dafd diese nicht
untersucht werden konnten. Diese drei Proben stammten aus dem Nationalpark Miiritz und
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waren dufderlich absolut intakt. Das Apikalmeristem war jedoch braun und fiir die Analyse nicht
mehr zu gebrauchen. Als Ursache dafiir kann das hohe Alter und die im Vergleich zu den
Erntebestidnden etwas geringere Vitalitit des Bestandes angenommen werden.

DIE ENZYMSYSTEME

Die Elektrophorese wurde mit auf die Eichenarten angepafsten Standardmethoden (Wendel and
Weeden 1989) durchgefiihrt. Aus der Vielzahl der zur Verfiigung stehenden Enzymsysteme
wurden die in Tabelle 2 aufgefiihrten Systeme verwendet. Die Auswahl wurde zum einen
getroffen, um Vergleiche mit Populationen aus anderen Bundesldandern durchfiihren zu kénnen.
Zum anderen musste eine gewisse Einschrankung aus Kostengriinden erfolgen.

Enzym Genort Allele
Isocitratdehydrogenase, IDH, (E.C. 1.1.1.42) IDH-B 5
Phosphoglucose-Isomerase, PGI (EC 5.3.1.9) PGI-B 5
6-Phosphogluconat-Dehydrogenase, 6-PGDH, (E.C. 1.1.1.44) 6-PGDH-A 5
Phosphoglucomutase, PGM, (EC 2.7.5.1) PGM-A 5
Shikimat-Dehydrogenase, SKDH, (E.C. 1.1.1.25) SKDH-A 6
Glutamatoxalacetat-Transaminase, GOT / AAT, (EC 2.6.11) GOT-B 5

Tabelle 2: Ubersicht iiber die untersuchten Isoenzymsysteme kodierende Genorte.

Eine detaillierte Beschreibung zur Praparation der Proben und iiber die Durchfiihrung der
Elektrophorese findet sich bei Gehle (1999). Die Untersuchung wurde in Hinblick auf die
Vergleichbarkeit der Daten in enger Anlehnung an die von Gehle verwendete Methodik
durchgefiihrt, dariiber hinaus wurde derselbe Referenzbaum verwendet. Im Anhang ist eine
Tabelle mit Daten anderer Untersuchungen tiber Stiel- und Traubeneichenpopulationen
aufgefiihrt.

Die Auswertung der Isoenzymbanden bereitete prinzipiell keine Probleme. Der sehr variable
Genort MNR-A wurde fiir die Kollektive aus Mecklenburg-Vorpommern zusatzlich untersucht.
Da die Ergebnisse fiir diesen Genort keine neuen Erkenntnisse lieferten und keine
Referenzdaten zur Verfligung standen, wird der Genort MNR-A nicht in die Untersuchung mit
einbezogen. Andernfalls ware keine Vergleichbarkeit der genetischen Parameter gegeben.

Im Vergleich zu anderen Baumarten zeigt die Stieleiche an den untersuchten Genorten eine
ausgepragte Variation und verschiedene seltene Allele.

Cpr-DNA ANALYSEN

Die Methodik ist an die Untersuchungen von Petit et al. (2002) angelehnt, wurde aber von
Gailing et al. (2007) verandert und verbessert. Zur Bestimmung der cpDNA-Haplotypen werden
cpDNA-Mikrosatelliten (ucd4, udt4, ukk4, odt, ccmp2, ccmp10) genutzt. Einzelne Haplotypen-
Gruppen werden zusdtzlich mit PCR-RFLP-Methoden aufgeldst. Hierbei handelt es sich haufig
um die Haplotypen 7-26/5 (s. Gailing et al. 2007).

DEHYDRIN3-GEN ANALYSEN

Das Dehydrin3 Gen ist eines der bekannten ,TrockenstrefR-Gene“. Von Vornam et al. 2009 in
prep. wurde dieses Gen vollstindig sequenziert. Dabei wurde u.a. ein sogenanntes Indel
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beobachtet. Diese genetische Variation hat zur Folge, daf} zwei Genvarianten vorkommen, die
sich beziiglich der An- bzw. Abwesenheit einer Sequenz von 12 bp unterscheiden. Dabei wird
erwartet, daf} die Variante 2, bei der diese Sequenz fehlt, einen Nachteil gegeniiber der anderen
Variante 1 hat. Im Rahmen von Untersuchungen an Eichenvorkommen in Rheinland-Pfalz wurde
fiir diese Genvariante ein spezifischer Primer entwickelt (Dhn3 LL), mit dem exakt die Position
des Indels markiert werden kann. Mit diesem Verfahren ist es nun moglich, die beiden
Genvarianten exakt zu unterscheiden.

Flir Dehydrin3 und cpDNA-Analysen wurden jeweils 5 Proben pro Kollektiv untersucht. Die
»geringe“ Stichprobengrofe ist bei den cpDNA Analysen nicht untiblich, so daf Vergleiche mit
Untersuchungen anderer Autoren (Koénig 2000) moglich sind. Die Untersuchung der Dehydrine
war urspriinglich nicht geplant und wurde liber den Werkvertrag hinaus, als zusatzliche
Untersuchung durchgefiihrt. Daher wurden ebenfalls 5 Proben pro Herkunft untersucht.

GENETISCHE ANALYSE

Der Schlufd von nachweisbaren Isoenzymbanden auf kodierende Allele und Genotypen darf erst
nach erfolgter genetischer Analyse gezogen werden. Mit Hilfe der genetischen Analyse versucht
man einerseits nachzuweisen, ob Merkmalsvariationen genetisch bedingt sind, andererseits die
Vererbung der dafiir verantwortlichen Information und deren Wirkungsweise aufzuklaren. Ziel
ist die Herstellung einer absolut eindeutigen Beziehung zwischen phanotypischer
Merkmalsauspragung (Zymogramm) und dem sie kontrollierenden Genotyp, erst dann ist das
Merkmal als Genmarker anzusehen. Man versteht unter einem Genmarker ein Merkmal, dessen
Auspragung in absolut eindeutiger Beziehung zur Anwesenheit eines bestimmten Allels am
kontrollierenden Genlocus steht.

Die genetische Analyse der verwendeten Systeme wurde von Miiller-Starck et al. 1996 und
Zanetto et al. 1996 entwickelt.

MARE UND BERECHNUNGEN

Alle Berechnungen wurden mit dem Programm GSED durchgefiihrt, die verwendeten Formeln
sind im Anhang mit Literaturangaben dargestellt. Die Clusteranalyse wurde mit dem Programm
NT-SYS durchgefiihrt.



ERGEBNISSE UND DISKUSSION

ISOENZYME
DIE GENETISCHEN ABSTANDE DER UNTERSUCHTEN BESTANDE

Um einen Uberblick {iber Gemeinsamkeiten und Unterschiede der untersuchten Kollektive zu
gewinnen, wurden zunichst die allelischen Abstdnde do (Gregorius 1974) aller untersuchten
Genorte berechnet. Der genetische Abstand dy variiert zwischen 0 und 1. Zeigen zwei Bestande
im direkten Vergleich einen genetischen Abstand von null, so sind ihre genetischen Strukturen
identisch, wahrend sie bei einem genetischen Abstand von 1 kein Allel gemeinsam haben. Aus
diesen Daten wurde nach Sneath and Sokal (1973) ein UPGMA-Dendrogramm erstellt, welches
das Ausmaf der Ahnlichkeit oder Unterschiedlichkeit darstellt.

In der Abbildung 1 sind die Ergebnisse dieser Analysemethode auf der Grundlage der
genetischen Strukturen des gesamten Genpools dargestellt.
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Abbildung 1: UPGMA-Dendrogramm aus den genetischen Abstdnden aller untersuchten Genorte.

Das Dendrogramm laf3t sich in drei Hauptgruppen teilen, wovon die erste durch die
Roteichenherkunft aus dem Forstamt Diekholzen gebildet wird. Die genetischen Strukturen
dieser amerikanischen Eichenart weisen grofde Unterschiede zu den beiden einheimischen Arten
auf, der Genpool-Abstand betragt 66%.

Zwischen den beiden tibrigen Hauptgruppen ist der Unterschied mit etwa 17% geringer, aber
deutlich. Genpool-Abstdnde im zweistelligen Bereich signalisieren, dafi es sich z.B. um
verschiedene Rassen oder beispielsweise um geographisch weit voneinander entfernt
vorkommende Bestidnde handelt. So unterscheiden sich die Inlands- und Kiistenrasse der
Douglasie mit einem typischen Genpool-Abstand von 15% - 20%. Buchen- oder Fichtenbestédnde
weisen innerhalb Deutschlands dagegen nur Genpool-Abstiande von 5% auf.
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Hier fallt auf, daf die Stieleichenherkiinfte gemeinsam eine Gruppe bilden und getrennt von den
Traubeneichen clustern. Daher gibt die Betrachtung der genetischen Abstidnde deutliche
Hinweise darauf, daf} es sich bei den in Mecklenburg-Vorpommern untersuchten
Eichenbestinden um reine Traubeneichen-Bestdnde handeln muf3.

VERGLEICH DER ALLELHAUFIGKEITEN

DAS ENZYMSYSTEM ISOCITRAT-DEHYDROGENASE
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Abbildung 2: Allelhdufigkeiten der untersuchten Kollektive am Genort IDH-B.

Das Enzymsystem Isocitrat-Dehydrogenase besteht aus drei Zonen, von denen hier die mittlere
(B-Zone s. Gehle 1999) in die Berechnungen einbezogen wird.

Die Variation am Genort IDH-B ist bei sdimtlichen Arten ein typischer Mayorpolymorphismus.
Bei der Roteiche konnten 2 Allele, Bs und Bs nachgewiesen werden. In den Kollektiven der
Trauben- und Stieleichen dominiert das Allel Bs, das Allel B; tritt wie auch B; weniger haufig auf.
Besonders selten konnen die Allele B, und B, nachgewiesen werden. Auffallend ist, dafs in den
Stieleichenbestdnden das Allel B3 im Durchschnitt hdufiger auftrat als in den
Traubeneichenbestidnden. Das Allel B: dagegen wurde in den Stieleichenpopulationen sehr
selten oder gar nicht angetroffen, in den Traubeeichenbestidnden kommt es jedoch regelmiafiig
(bis auf eine Ausnahme: PEN4) vor.

DAS ENZYMSYSTEM PHOSPHOGLUCOSE-ISOMERASE

Das Enzymsystem PGI zeigte zwei Zonen. Die obere Zone, A-Zone genannt, fand bei bisherigen
Untersuchungen keine Beriicksichtigung und wurde daher auch in der vorliegenden
Untersuchung nicht interpretiert.

Der Genort PGI-B ist ebenfalls ein typischer Minorpolymorphismus. Bei den Stieleichen
dominiert das Allel B, mit Haufigkeiten tiber 90 %, wahrend B3 eher selten nachgewiesen wurde.
Dieser Befund deckt sich auch mit anderen Untersuchungen (Gehle 1999, ISOGEN 2000). In den
Traubeneichenkollektiven taucht das Allel Bz zusammen mit Bs etwas haufiger auf. Der Genort
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PGI-B scheint eine gewisse Eignung fiir die Unterscheidung der Trauben- und Stieleichen zu

besitzen.
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Abbildung 3: Allelhdufigkeiten der untersuchten Kollektive am Genort PGI-B.

Die Haufigkeitsverteilung der Allele beim Kollektiv der Roteiche ist deutlich anders, hier
dominiert By, die Allele B, und B3 sind jeweils seltener als 20%.

DAS ENZYMSYSTEM 6-PHOSPHOGLUCONAT-DEHYDROGENASE
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Abbildung 4: Allelhdufigkeiten der untersuchten Kollektive am Genort 6-PGDH-A.

Analog zum Enzymsystem PGI zeigt auch das System 6-PGDH zwei Zonen, von denen wiederum
nur die untere Zone, der Genort 6-PGDH-B ausgewertet wurde. Dieser Genort ist
minorpolymorpher Natur, Allel B; dominiert bei Stiel- und Traubeneiche regelmaf3ig mit
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Haufigkeiten tiber 80%. Das Allel B tritt lediglich in einem Kollektiv (PEN1) aus Niedersachsen
in nennenswertem Umfang auf. Das Allel B; wurde lediglich in einer einzigen Population (RON3),
vorgefunden. Im Kollektiv PEN2 ist eine Fixierung auf das Allel Bz zu beobachten.

Ahnlich wie bei anderen Systemen zeigt die Roteichenpopulation eine deutlich abweichende
allelische Struktur, das Allel B4, welches in den {ibrigen Populationen nicht nachgewiesen
werden konnte, dominiert mit iiber 95%, selten treten B4 und Bs auf.

DAS ENZYMSYSTEM PHOSPHOGLUCOMUTASE
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Abbildung 5: Allelhdufigkeiten der untersuchten Kollektive am Genort PGM-A.

Das Enzymsystem PGM zeigt zwei Zonen, von denen die untere B-Zone aufgrund geringerer
Aktivitat (evtl. Zeitpunkt der Beprobung) nur geringe Farbung aufweist. Die A-Zone bildet bis
auf eine Ausnahme in allen Kollektiven einen typischen Minorpolymorphismus mit dem
dominierenden Allel A4 aus. Die Verteilungen beim Kollektiv der Roteichen gleichen an diesem
Genort denen der Uibrigen Arten. Insgesamt zeigen die Stieleichenkollektive einen weniger
ausgepragten Minorpolymorphismus. Auffallend ist der Bestand RON1, hier liegt ein
Majorpolymorphismus mit dem héufigen Allel A4 vor. Dieses Kollektiv ist von den {ibrigen
deutlich zu unterscheiden. Eine Erklarungsmoglichkeit fiir diesen Sachverhalt ware z.B. die
Abstammung von nur wenigen Altbdumen mit Familienstrukturen und hohen Haufigkeiten des
Allels A4. Die Bestande aus Mecklenburg-Vorpommern haben recht ahnliche genetische
Strukturen, lediglich der Bestand aus Rothemiihl zeichnet sich durch einen hohen Anteil des
Allels A; aus.

DAS ENZYMSYSTEM SHIKIMAT-DEHYDROGENASE

Das Enzymsystem SKDH zeigt lediglich eine stark farbende Zone, SKDH-A, in welcher insgesamt
sechs Varianten vorgefunden wurden. Mit iiber 90 % ist die Variante A, am haufigsten in den
Populationen der Stiel- und Traubeneiche. In den Nachkommenschaften der Traubeneiche tritt
auch das Allel A; noch in nennenswertem Umfang auf, wihrend es bei den Stieleichen mit
Haufigkeiten von deutlich unter 5 % vorhanden ist. Dies deckt sich auch mit Untersuchungen an
anderen Stieleichenpopulationen (ISOGEN 2000).
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Abbildung 6: Allelhdufigkeiten der untersuchten Kollektive am Genort SKDH-A.

Die Nachkommenschaft der Roteiche ist deutlich differenziert und hat keine gemeinsamen Allele
mit den beiden anderen Arten.

DAS ENZYMSYSTEM GLUTAMATOXALACETAT-TRANSAMINASE
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Abbildung 7: Allelhdufigkeiten der untersuchten Kollektive am Genort GOT-B.

Das Enzymsystem Glutamatoxalacetat-Transaminase besteht aus drei Zonen. Von diesen war bei
der verwendeten Methodik lediglich eine Zone, GOT-B, sichtbar. Diese hat einen ausgepragt
minorpolymorphen Charakter, die Variante B; dominiert mit Haufigkeiten von tiber 90%.
Insgesamt konnten 4 seltene Allele nachgewiesen werden, deren Anteil im Kollektiv der
Traubeneichen etwas grofier ist als in den Kollektiven der Stiel- und Roteichen. Die Bestédnde aus
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Mecklenburg-Vorpommern gleichen sich dahingehend, daf$ das Allel B, nicht nachgewiesen
wurde, welches in den niedersachsischen Bestdnden regelméafig vorhanden ist.

ALLELISCHE VIELFALT

Die allelische Vielfalt ist der einfachste aller populationsgenetischen Parameter, es ist die Anzahl
aller in einem Kollektiv nachgewiesenen Allele. Das Ergebnis fiir dieses Maf? ist fiir die
untersuchten Populationen in Abbildung 8 dargestellt:

22

20 Genetische Vielfalt
18

16
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) ] I I I

10

RON1 PEN2 PEN3 PEN4 RON2 PEN5 RTM NPM WTD RUN PEN6e GWD QLZ PEN1 RON3

Abbildung 8: Durchschnittliche Anzahl Allele pro Locus der untersuchten Kollektive iiber alle Genorte
(rot = Roteiche; dunkelrot = StEi; blau = TrEi Nds; griin = TrEi MV).
Zwischen den Populationen sind erhebliche Unterschiede zu verzeichnen, der Wertebereich
beginnt bei 14 und reicht bis 21. Besonders hohe Werte werden in den Kollektiven PEN1 und
RON3 gemessen. Die Bestande aus Mecklenburg-Vorpommern liegen samtlich im mittleren bis
tiberdurchschnittlichen Bereich.

Es kann bei den in Mecklenburg-Vorpommern untersuchten Bestanden keine Einengung?! der
genetischen Vielfalt festgestellt werden.

GENPOOL-DIVERSITAT UND DIFFERENZIERUNG

Die Werte der Genpool-Diversitit (Abb. 9) und Gesamtdifferenzierung (Abb. 10) werden von
den Haufigkeiten der vorherrschenden Allele (effektive Allele) gepragt. Die fiir die

1 Es gibt keinen festgelegten Mindestwert, ab welchen man von einer Einengung sprechen wiirde.
Vielmehr sind Aussagen zur Einengung immer nur im Vergleich mit Referenzpopulationen und auf Basis
eines vergleichbaren Sets von Enzymsystemen moglich.
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Traubeneichen-Vorkommen aus Mecklenburg-Vorpommern gemessenen Werte unterscheiden
sich sowohl bei der Genpool-Diversitat, als auch bei der Gesamtdifferenzierung deutlich.
Besonders interessant erscheint hier, daf$ der uralte Eichenbestand im Nationalpark Miiritz nur
wenig divers und differenziert ist. Die zugelassenen Erntebestdnde sind dagegen
durchschnittlich divers und differenziert.
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PEN4 NPM PEN5 QLZ RONI1 PEN6 GWD RTM WTD RONZ2 PEN2 RON3 PEN3 RUN PEN1

Abbildung 9: Genpool-Diversitit der untersuchten Kollektive.

An dieser Stelle konnen keine gesicherten Aussagen iiber die Ursachen fiir diesen Befund
hergeleitet werden. Dennoch besteht Grund zu der Annahme, daf3 schon die Entstehung der
Bestdnde die beiden Parameter determiniert hat.

Der Bestand im Nationalpark Miiritz wurde etwa 1760 gepflanzt oder gesat. Damals hatte
Saatgut einen ganz anderen Stellenwert als heute. Nachdem Deutschland am Ende des 30
jahrigen Krieges weitgehend entwaldet war, war Saatgut lange Zeit selten und teuer. Eicheln
wurden nicht nur zur Aufforstung, sondern auch zur Schweinemast verwendet. So ist es
durchaus denkbar, daf dieser Bestand aus Nachkommen weniger, in der Gegend vorhandener
Eichen, besteht.
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Abbildung 10: Gesamtdifferenzierung der untersuchten Kollektive.

Die zugelassenen Erntebestinde sind wesentlich jiinger: Es gab bereits Baumschulen und das
Angebot an Saatgut war erheblich besser, da die Waldflache stark zugenommen hatte. Das fiir
die Begriindung dieser Bestinde verwendete Vermehrungsgut stammte wahrscheinlich schon
daher von einer grofderen Zahl von Elternbdaumen, eventuell auch von verschiedenen
Populationen ab. Eine weitere Erklarung fiir die geringe Diversitdt und Differenzierung des
Miiritzer Vorkommens kann in der Selektion der letzten Jahrhunderte gesehen werden. So ist es
moglich, daf$ sich die Population an die vorherrschenden Umweltbedingungen angepafst hat.
Dabei wurden die weniger geeigneten Genotypen herausselektiert, was sich nun in niedriger
Diversitat und geringer Differenzierung niederschlagt.

HETEROZYGOTIE
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Abbildung 11: Durchschnittliche Heterozygotenanteile der untersuchten Kollektive.
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Die Heterozygotenanteile der untersuchten Kollektive liegen zwischen 12 % im Bestand
Nationalpark Miiritz und etwas iiber 20% im Bestand Woitendorf (Abb. 10).

Hohe Heterozygotiegrade in Populationen gelten in der Forstgenetik im allgemeinen als positiv
zu wertendes Merkmal und als Indiz fiir physiologische Anpassungsfahigkeit der Population an
zeitlich wechselnde Umweltbedingungen. Die Bestande aus Greifswald und Woitendorf sind in
dieser Hinsicht sicher besser ausgestattet als die anderen Bestdnde aus Mecklenburg-
Vorpommern. Fiir die Nachkommenschaften (Erntebestande !) spielt dieser Umstand jedoch
keine Rolle, da die Heterzygotie aufgrund der Durchmischung der Erbanlagen nicht von
Bedeutung ist. Insgesamt liegen die in den Bestidnden aus Mecklenburg-Vorpommern
gemessenen Werte etwas unter dem Durchschnitt der Vergleichskollektive. Dies stellt nach
Meinung der Autoren keinen Nachteil dar:

Wie alle fremdbefruchtenden Lebewesen enthalten auch Waldbdume in unterschiedlich grofsen
Anteilen Erbanlagen, die ihre Funktion nicht oder nicht optimal erfiillen. Trager dieser Letal-
oder Subletalfaktoren fallen meist schon im Jugendstadium, in welchem die Selektion am
grofdten ist, aus. Dies ist insbesondere dann der Fall, wenn sie beziiglich eines Letalfaktors
reinerbig (homozygot) sind: Sowohl die von der Mutter als auch die vom Vater geerbte
Auspragung eines Merkmals ist letal, das Individuum fallt schon nach kurzer Lebensdauer aus.
Dies wird besonders haufig bei ingeziichtetem Material beobachtet (Inzuchtdepression), hier
sind miitterlicher und vaterlicher Anteil mit grofRer Wahrscheinlichkeit identisch.

Letalfaktoren verkiirzen die Lebensdauer, so daf$ das Tragerindividuum nicht das Alter der
Fortpflanzungsfahigkeit erreicht. Mischerbige (heterozygote) Individuen sind oftmals trotz
Letalfaktor iiberlebensfahig, wenn dieser im heterozygoten Zustand rezessiv ist und dann
maskiert wird. Die gesunde Erbanlage ist oft in der Lage, alleine genug umzusetzen oder zu
produzieren, so daf$ sich im Organismus keine nachteiligen Folgen des anderen letalen Faktors
auswirken konnen. Diese Individuen mit maskiertem Letalfaktor erreichen so problemlos das
fortpflanzungsfihige Alter. Uber Pollen oder Samen kann der Letalfaktor dann in die nichste
Generation eingehen, im heterozygoten Zustand kann er so Generationen iiberdauern. Treffen in
der Paarung zwei Letalfaktoren fiir die gleiche Anlage aufeinander - der Letalfaktor liegt dann in
homozygotem Zustand vor - kommt es nicht zu Keimung bzw. die Jungpflanze ist nicht
tiberlebensfahig.

Aufgrund dieser Gegebenheiten kann angenommen werden, dafl Baume mit hohem
Homozygotiegrad (an vielen Genorten reinerbig) nur dann ein hohes Alter erreichen, wenn sie
nur in geringen Mengen mit Letalfaktoren belastet sind. Biume mit hohem Heterozygotiegrad
hingegen bergen die Gefahr, daf3 sie Letalfaktoren unerkannt mitbringen und daher die
Saatgutqualitit verringern.
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Abbildung 12: Der Zusammenhang von Heterozygotiegrad von Altbdumen und dem Anteil von ihnen

produzierter nicht lebensfahiger Samen.
Altukhov (1990) bestitigte diese Vermutung, da er eine Abhingigkeit der Saatgutqualitdt von
dem Heterozygotiegrad von Fichten- und Kiefern-Altbdumen feststellte (Abb.12). Nach
kontrollierten Kreuzungen von Fichten und Kiefern mit an Isoenzymgenorten bekanntem
Genotyp konnte er eine positive Korrelation zwischen dem Heterozygotiegrad der Altbdume und
dem Anteil nicht viabler Samen nachweisen. Eine Untersuchung an einer Lachsart
(Oncorhynchus gorbuscha) ergab ebenfalls eine strenge Korrelation zwischen Heterozygotiegrad
der Eltern und der Mortalitit der Jungfische. Man kann unterstellen, daf} dieser Zusammenhang
auch bei Traubeneiche existiert.

UNTERSUCHUNGEN AN DER CPDNS UND DEM DEHYDRIN3-GEN

Die bisher umfangreichste Untersuchung auf Basis genetischer Marker zur nacheiszeitlichen
Riickwanderungsgeschichte einer europdischen Pflanzenart wurde bei der Eiche (Quercus spp.)
durchgefiihrt (Petit et al. 2002 a, b). Durch Untersuchungen an der maternal vererbten
Chloroplasten-DNS konnte die Riickwanderung der Eiche aus verschiedenen Refugien in Siid-
und Siidosteuropa nachvollzogen werden. Unter anderem kénnen auf der Grundlage dieser
Ergebnisse Hinweise auf die Autochthonie von Vorkommen gewonnen werden.
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Abbildung 13: Darstellung der Verteilung von Chloroplasten-Haplotypen in Eichenbestdnden in
Deutschland (nach Petit et al. 2002). Farbcode fiir die hdufigsten Typen: rot = Haplotyp H1 mit
Ursprung Italien, gelb = Haplotyp H10 mit Ursprung iberische Halbinsel, Tiirkis = Haplotyp H7 mit
Ursprung Balkan.

Das Ergebnis dieser Untersuchungen fiir Deutschland wird in der folgenden Tabelle
wiedergegeben. Dabei sind die Typen H1 (rot) und H10 (gelb) etwas hiufiger im Norden und
Westen Deutschlands, wihrend im Siiden und Osten der Haplotyp H7 (tiirkis) haufig anzutreffen
ist. Alle diese Varianten konnen auf natiirlichem Weg aus den jeweiligen Refugialgebieten nach
Deutschland eingewandert sein. Die vorliegende Untersuchung zeigt diesbeziiglich ein klares
Bild.

Bestand Haplotypenverteilung aus 5 Proben
Nationalpark Miiritz Haplotyp 1 (5)

Greifswald Haplotyp 1 (10)

Woitendorf (5)

Rothemiihl Haplotyp 1 (5)

Qualitz Haplotyp 1 (4), (1)

Tabelle 3: Untersuchungskollektive und Haplotypenverteilungen

In der vorliegenden Studie zeigen vier Kollektive (Nationalpark Miiritz, Greifswald und
Rothemiihl) ausschliefdlich den Haplotyp 1. Im Bestand Woitendorf kommt ausschliefdlich
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Haplotyp 7 vor. Eine Mischung der beiden Haplotypen zeigt der Bestand in Qualitz: hier kommt
der Haplotyp 1 viermal und der Haplotyp 7 einmal vor.

Dieses Ergebnis wurde nicht erwartet weil in einer Untersuchung von 10 Eichenbestdnden
(Konig 2000) iiberwiegend der iberische Haplotyp 10 vorgefunden wurde. Von den drei
untersuchten Traubeneichenbestdnden hatten zwei ausschlieRlich diesen Typ. In einem Bestand
in Greifswald konnte die Haplotypen 1, 10 und 12 nachgewiesen werden. Die
Stieleichenbestande konnten liberwiegend dem iberischen Refugialgebiet (Haplotypen 10, 11
und 12) zugeordnet werden. Lediglich ein Stieleichen-Bestand in Bad Doberan stammte aus dem
Refugium im Appennin, ein weiterer aus Pasewalk hatte eine leichte Beimischung des

Haplotyp 1.

Untersuchungen am Dehydrin3-Gen

Im Hinblick auf den prognostizierten Klimawandel ist es notwendig, das Anpassungspotential
unserer Baumarten so gezielt wie moglich zu nutzen. Fiir die Produktion von Forstpflanzen
bedeutet dies auch, daf} zunehmend Vermehrungsgut bereitgestellt werden sollte, das auf die
prognostizierten Klimadnderungen bestmoglich vorbereitet ist. Dabei konnen insbesondere
solche Bestinde von Nutzen sein, die bereits langfristige Anpassungsvorgange auf Standorten
mit geringer Wasserversorgung durchlaufen haben. Fiir eine gezielte Auswabhl solcher
Vorkommen kénnten adaptiv relevante Genmarker eine wichtige Indikatorfunktion
libernehmen. Grundlage hierfiir ist die genetische Untersuchung von entsprechenden
Referenzpopulationen, von denen erwartet werden kann, daf$ sich entsprechende
Anpassungsvorginge widerspiegeln.

Abbildung 14: Von links nach rechts sind in der oberen Reihe die Analyseergebnisse von jeweils 5
Proben aus NP Miiritz, Greifswald-2 und Woitendorf dargestellt. Die untere Reihe zeigt die
Ergebnisse fiir Rothemiihl, Qualitz und Greifswald-1.
In einer ersten Untersuchung im Jahr 2009 konnten in Rheinland-Pfalz signifikante Unterschiede
der genetischen Strukturen fiir das Dehydrin3-Gen nachgewiesen werden. In der Untersuchung
wurden zwei Vorkommen verglichen, die im Hinblick auf ihre Wasserversorgung und ihre
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Wuchsleistung extreme Unterschiede aufweisen (Haase et al. 2009). In der vorliegenden Studie
wurden alle Bestdnde aus Mecklenburg-Vorpommern auch am Dehydrin-3 Gen untersucht.

Die Auswertung der Ergebnisse fiihrt zu den in der Abbildung 15 dargestellten Allelhdufigkeiten.
Insgesamt zeigen sich betrachtliche Unterschiede, die auf Anpassungsvorgange zuriickgefiihrt
werden konnten. So ist die Variante Deh3-1, von der man annimmt, daf sie an Trockenstrefd
besser angepafit ist, besonders haufig (70% - 80%) im Nationalpark Miiritz, im Bestand Qualitz
und in der Stichprobe Greifswald 2 zu beobachten.
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0

B Deh3-1

B Deh3-2

Abbildung 15: Allelverteilung am Dehydrin3-Gen.

Die Genvariante Deh3-2 ist dagegen haufiger in Woitendorf, Rothemiihl und Greifswald 1.
Allerdings sind die Ergebnisse als vorlaufig zu betrachten und sollten durch erheblich grofiere
Stichprobenumfinge abgesichert werden. Dies wird besonders deutlich, wenn man die beiden
dicht benachbarten Bestandesteile Greifswald 1 und 2 betrachtet.
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ZUSAMMENFASSUNG:

Die Untersuchung von 5 Eichenbestidnden in Mecklenburg-Vorpommern ergab:

Aufgrund der Ergebnisse der Clusteranalyse handelt es sich bei den untersuchten
Populationen um Traubeneichen-Bestdnde.

Die zugelassenen Erntebestdnde besitzen eine durchschnittliche (=normale) Diversitit und
Differenzierung.

Der Bestand im Nationalpark Miiritz fallt durch seine genetische Strukturen mit wenig
Diversitat und geringer Differenzierung auf.

Anhand der Untersuchung der Haplotypen konnten vier Bestinde dem italienischen
Refugialgebiet zugeordnet werden. Der Bestand Woitendorf dagegen hat genetische
Strukturen des Balkanrefugiums. Dieses Ergebnis weicht deutlich von einer vorangegangenen
Untersuchung (Koénig 2000) ab. Hier wurde der liberwiegende Teil der Eichenbestinde dem
iberischen Refugium zugeordnet.

Die Bestdnde Nationalpark Miiritz, Qualitz und Greifswald 2 besitzen einen groféen Anteil der
Dehydrinvariante, welche Trockenstress-Toleranz signalisiert.
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MARE, BERECHNUNGSGRUNDLAGEN UND DEFINITIONEN

Der genetische Abstand dg
Zwei Populationen oder Kollektive sind durch die Haufigkeitsvektoren P = (py, py,..pp) und P'=

(r'y, p'2--p'p) charakterisiert, wobei :

n n
n € IN,firk=1,.,n, ppund p'; >0, sowie z Py =1= z p'k gilt.
k=1 k=1

Der genetische Abstand d wird von Gregorius (1974) definiert als:

1 n

DIVERSITAT Vo

Ein Kollektiv ist durch den Haufigkeitsvektor P = (py, p»...p5,) charakterisiert, wobei :

n
n €IN,firk=1,.,n, p,=>0,sowie z Py =1gilt.
k=1

Die Diversitdt v wird von Gregorius (1978) definiert als:

GENPOOL-DIVERSITAT vV
Ein Kollektiv ist an jedem von L Genloci durch den Haufigkeitsvektor P = (p1; p2p-Pnl)

charakterisiert, wobei :

n
n € IN,firk=1,.,n, pp >0, sowie Z pkl =1 gilt.
k=1

Die Genpool-Diversitit v einer Population oder eines Kollektives basiert auf den allelischen
Einzellocusdiversitaten:
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n -1
V(|) = (kz pzkl] firl=1,.L
=1

Die Genpool-Diversitit v einer Population wird von Gregorius (1987) definiert als:

-1

v 1
Vgp = IZV_

TOTALE POPULATIONSDIFFERENZIERUNG OT ODER GESAMTDIFFERENZIERUNG

Eine Population oder Kollektiv ist durch den Haufigkeitsvektor P = (py, py,..pp,) charakterisiert,

wobei :

n
n € IN,firk=1,.,n,p, >0, sowie z Py =1 gilt.
k=1

N ist die Stichprobengrofie; die totale Populationsdifferenzierung 6 wird von Gregorius (1987)

definiert als:

—_ N 1 4 2
51= |t 4P

TOTALE POPULATIONSDIFFERENZIERUNG 81 DES GENPOOLS ODER DIE
GESAMTDIFFERENZIERUNG IM GENPOOL

Die totale Populationsdifferenzierung éT des Genpools einer Population ist das arithmetische
Mittel der Einzellocuswerte der totalen Populationsdifferenzierung ST(I) und ist von Gregorius
(1987) definiert als:

1 L
oT= —Z5T(I)
Lia

HETEROZYGOTIEGRAD

Der Heterozygotiegrad ist der Anteil heterozygoter Loci an den betrachteten Loci eines
Individuums.
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MITTLERER HETEROZYGOTIEGRAD

Der mittlere Heterozygotiegrad ist das arithmetische Mittel aus den Heterozygotiegraden aller
dieses Kollektiv bildenden Individuen.

HETEROZYGOTENANTEIL

Der Heterozygotenanteil eines Kollektivs an einem Genlocus ist der Anteil heterozygoter
Individuen des Kollektives.

GENETISCHE VIELFALT

Das einfachste Maf$ der genetischen Vielfalt ist die Summe unterschiedlicher Allele iiber alle
untersuchten Genloci in einem Kollektiv oder einer Population (Hattemer et al. 1993 Seite 260

ff).
2n;

Eine Division der Summe unterschiedlicher Allele durch die Anzahl der untersuchten Genloci
ergibt die mittlere Anzahl Allele pro Locus (Hattemer et al. 1993 Seite 260 ff).

R

P gibt den Anteil polymorpher Genloci unter allen untersuchten Genloci an. Dieser Wert
schwankt zwischen 0 und 1. Der Wert 0 signalisiert Monomorphie an allen untersuchten
Genloci, der Wert 1 besagt, daf$ an jedem der untersuchten Genloci mindestens zwei Allele
auftraten (Hattemer et al. 1993 Seite 260 ff).

Gp schatzt die maximale potentielle genotypische Vielfalt auf der Basis der Allelzahlen njan L
polymorphen Genloci (I=1,..L) (Hattemer et al. 1993 Seite 260 ff):

Gp_I:l 2
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GLOSSAR

Allele

seltene Allele

Aus Mutationen in der DNA-Struktur eines spezifischen
Genorts hervorgegangene homologe Varianten

per Definition: Allele, deren Haufigkeiten in Populationen < 1%

Allelische Profile

Nach abnehmenden Haufigkeiten geordnete Verteilung
unterschiedlicher Allelvarianten an einem Genort. Man
unterscheidet Minorpolymorphismen wenn das haufigste Allel
haufiger als 90% auftritt und Majorpolymorphismen wenn die
beiden haufigsten Allele etwa gleich haufig auftreten.

Angepafitheit

Derzeitige Uberlebens- und Reproduktionsfihigkeit einer
Population.

Anpassung

Fahigkeit von Lebewesen, unter wechselnden
Umweltbedingungen zu iiberleben.

Anpassungsfihigkeit

Uberlebensfahigkeit unter gegebenen Umweltbedingungen
tiber die Generationen hinweg.

Art

Populationen, deren Individuen sich potentiell kreuzen und
viable Nachkommen produzieren gehoren zur selben Art. Sie
sind hinsichtlich ihrer Fortpflanzungen von anderen
Populationen vollstidndig isoliert (Mayer 1969).

DNA (veraltet: DNS)

Desoxyribonukleinsdure (acid): wesentliche chemische
Bausteine der Chromosomen als Trager der Erbinformation.

Elektrophorese

Trennverfahren fiir elektrisch geladene Molekiile (z.B. Proteine
/ Enzyme) in der Biochemie. Unter Spannung migrieren
Molekiile auf einem Medium in Richtung Plus- oder Minuspol.
Nach der Trennung werden sie gewo6hnlich durch Anfarben
oder Licht bestimmter Wellenldngen sichtbar gemacht.

Enzym

Protein (Eiweif3stoff) mit einer katalytischen Funktion, die eine
chemische Reaktion beschleunigt, ohne dabei verbraucht zu
werden.

Flaschenhalseffekt

Ein Flaschenhals bedeutet die Verringerung der
Populationsgrofie in einem so starken Mafde, daf genetische
Varianten verloren gehen (genetische Drift).

Gen

Ein abgrenzbarer Abschnitt auf der DNS mit einer bestimmten
Funktion.

Genetik

Wissenschaft von der Vererbung von Merkmalen und
Eigenschaften.

Genetische Drift

Zufalliger Verlust seltener Allele bei drastischer Reduktion der
Populationsgrofie.

Genetische Nachhaltigkeit

Erhaltung der Anpassungsfahigkeit einer Art oder Population.
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Genetische Stabilitat

Existenz der genetischen Voraussetzungen fiir die
Angepafitheit, Anpassungsfahigkeit und Erhaltung der
Anpassungsfahigkeit einer Population (Hosius 1993).

Genetische Strukturen

Haufigkeitsverteilungen genetischer Varianten innerhalb von
Kollektiven.

Genetische Variation

Im allgemeinen Sprachgebrauch verwendeter Begriff, der
genetische Vielfalt und Diversitat beschreiben soll.

Genetische (stark verdichtete) Messgrofien mit numerischen

Variationsparameter Zahlenwerten zur Quantifizierung genetischer Strukturen von
Kollektiven.

Genfluf3 Verbreitung von Genen iiber weite Entfernungen durch Pollen
oder Samen.

Genmarker Nach erfolgter Vererbungsanalyse koénnen Merkmale (z.B.
Enzymsysteme) als Genmarker genutzt werden.

Genom Halpoider Chromosomensatz eines Individuums.

Genort Ein DNA-Abschnitt, welcher eine bestimmte Funktion dadurch
kodiert, daf$ eine Transkription stattfindet.

Genotyp Allelische Besetzung an einem oder vielen Genorten eines
Individuums.

Genpool Gesamtheit aller genetischen Varianten in einem Kollektiv.

Genressourcen Biologisches Material welches eine bestimmte genetische
Information oder besonders viele Varianten einer solchen
Information tragt.

Griindereffekt Entstehung einer isolierten Population aus sehr wenigen
(Griinder-) Individuen. Der Griindereffekt kann sich in deutlich
verschiedenen genetischen Strukturen niederschlagen.

Heterozygoiegrad Der Heterozygotiegrad ist der Anteil heterozygoter Genorte an
den untersuchten Loci eines Individuums. Fiir das gesamte
Kollektiv wird der Durchschnitt = mittlerer Heterozygotiegrad
berechnet.

Heterozygot Mischerbig; die vaterliche Erbanlage derselben Funktion
unterscheidet sich von der miitterlichen.

Heterozygotenanteil Der Heterozygotenanteil eines Kollektivs an einem Genlocus ist
der Anteil heterozygoter Individuen des Kollektives.

Homozygot Reinerbig, Vaterliche und miitterliche Erbanlage fiir die selbe
Funktion sind identisch.

Hybridisierung Kreuzung zwischen zwei Populationen, Rassen oder Arten.
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Isoenzymanalyse

im Bereich der Forstgenetik derzeit gingiges Laborverfahren
zur Erfassung und Identifizierung genetischer Strukturen auf
der Basis von Isoenzymen

[soenzyme

Enzyme mit identischer Funktion im Stoffwechsel aber einen
leicht unterschiedlichen molekularen Aufbau. Diese
Unterschiede (elektrische Ladung oder Grofie) erlauben eine
elektrophoretische Trennung der Varianten im Gel.

Isoenzym-Genmarker

Isoenzyme, fiir die nach erfolgter Vererbungsanalyse eine
eindeutige Beziehung zur Auspragung eines Allels hergestellt
werden kann.

Iteropares In bestimmten Zeitabschnitten wiederholte Reproduktion

Reproduktionssystem einer Baumart.

Klon Vegetative Abkommlinge eines Individuums, welche mit
diesem und untereinander genetisch identisch sind.

Majorpolymorphismus Keine (Allel-) Variante tritt mit Haufigkeiten iiber 80% aulf.
.d.R zwei vorherrschende und mehrere seltene Varianten.

Mikrosatelliten Kleinere funktionslose Anschnitte auf der DNA in welchen
einzelne Nukleotide oder Nukleotidgruppen vielfach
wiederholt auftreten.

Minorpolymorphismus Eine vorherrschende (Allel-) Variante mit Haufigkeiten {iber
80% und einige seltene Varianten.

Paarungssystem Die Gesamtheit der Gesetzmafdigkeiten welche die Paarung

aller Individuen in einer Population determinieren. Ein
spezielles Paarungssystem ist die Inzucht, bei welcher
bevorzugt verwandt Individuen miteinander paaren.

Polymorphe Genorte

Genorte, welche in einem Kollektiv verschiedene Varianten
(Allele) aufweisen.

Polymorphismus Auftreten von verschiedenen genetisch bedingten
phéanotypischen Varianten in einer Population.

Population Aus Individuen einer Art zusammengesetztes Kollektiv in
welchem sich alle Individuen potentiell miteinander paaren
kénnen.

Populationsgenetik Wissenschaft der Entstehung, Erhaltung und Weitergabe von
Genen in Kollektiven.

Samenplantage Anpflanzung von ausgewahlten Individuen einer Art zur

Erzeugung von Saatgut. Vorteile einer Samenplantage ist die
gezielte Erzeugung von Saatgut mit iiberlegenen Eigenschaften
oder die Generhaltung gefahrdeter Baumarten. Die Beerntung
ist einfacher und kostengiinstiger.
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Selektion

Selektion ist die Konsequenz unterschiedlicher
Uberlebenschancen und unterschiedlichen
Reproduktionserfolgs von verschiedenen Genotypen in einem
Kollektiv.

Starkegelelektrophorese

physikalische Methode zur Trennung von Isoenzymen oder
Proteinen in Starkegelen anhand von Ladung und Grofie der
Molekiile.

Viabilitat Uberlebensfahigkeit verschiedener Genotypen in einem
Kollektiv. Sie kann in der Populationsgenetik definiert werden
als der Quotient aus der Anzahl der Uberlebenden eines
Genotyps und der Gesamtanzahl aller Genotypen.

Zichtung Verfahren (Kreuzung, Selektion) zur Erzeugung von

Individuen, welche in gewahlten Merkmalen und Eigenschaften
dem Durchschnitt iiberlegen sind.
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