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Versuche zur Dürreresistenz
inneralpiner «Trockentannen» fMillJ

Von £. MarceZ, Zürich Oxf. 174.751:181.311

(Aus dem Institut für Waldbau der ETH-Zürich)

Einleitung

Im Bereich des mitteleuropäischen Gebirgswaldes fallen der Weisstanne
als typischer klimabedingter Schlusswaldbaumart verschiedene bedeutende
waldbauliche Aufgaben zu: Sie ist als ausgesprochene Schattenbaumart
gleicherweise unentbehrlich zum Aufbau ungleichförmiger, stufiger Bestände
wie zur Erhaltung des natürlichen Standortspotentials. Zudem zeichnet sie

sich durch eine hohe Massen- und Nutzholzproduktion aus. Lange Zeit galt
die Tanne als «sichere» Baumart, was ihre Wertschätzung durch Gay er
E n g 1 e r und andere Waldbauer wesentlich mitbestimmte. Seit gut einem
halben Jahrhundert mehren sich indessen die Anzeichen eines lokalen bis

regionalen Tannenrückganges, und zwar oft ohne direkt ersichtliche Einzel-
Ursachen und unter wenig spezifischen Symptomen. Namentlich an den
besonders anfälligen Arealgrenzen kann dieses «Tannensterben» katastro-
phale Ausmasse annehmen, doch scheinen neuerdings selbst Optimum-
gebiete nicht verschont zu bleiben (Mitt. von Prof. M 1 i n s e k Ljubljana;
s. H. M a y e r 1969). Die eigentliche Ursache muss in einer komplexen
Wirkung verschiedener vitalitätsmindernder Faktoren gesucht werden, von
denen die folgenden im Vordergrund stehen: Serien von Trockenjahren,
Frost (insbesondere Spätfrost), Luftverunreinigung, Befall durch Trieblaus,
Borkenkäfer, Triebwickler Mistel, Hallimasch und Melampsorella-Krebs
sowie übersetzte Rehwildbestände. Dazu kommt ferner eine den spezifischen
Eigenschaften der Tanne ungenügend Rechnung tragende waldbauliche Be-
handlung, welche etwa ein zu rasches Jugendwachstum zur Folge hat oder
zu gleichaltrigen Reinbeständen führt, was sich erwiesenermassen selbst im
Tannenoptimum negativ auswirken kann.

Der bedrohliche Tannenrückgang hat nun offensichtlich wesentlich dazu
beigetragen, das gegenwärtig in verschiedenen Tannenländern feststellbare

rege wissenschaftliche Interesse für diese Baumart auszulösen. Tatsächlich ist
unser heutiges Wissen etwa über die genetisch bedingte Variabilität und
insbesondere die Ausbildung von Resistenzeigenschaften bei der Tanne noch
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immer sehr lückenhaft. Die interessierten Fachkreise begrüssten es daher
lebhaft, als Prof. H. Mayer (Wien) im Frühjahr 1969 im Rahmen der
Arbeitsgruppe «Gebirgswaldbau» der Sektion 23 des Internationalen Ver-
bandes forstlicher Forschungsanstalten (IUFRO) eine erste informative Aus-
spräche über aktuelle Tannenprobleme organisierte (H. Mayer, 1969). Die
Durchführung eines internationalen Tannensymposiums war schon deshalb
angezeigt, weil gegenwärtig unabhängig voneinander eine ganze Reihe von
Tannenanbauversuchen im Anlaufen sind, für welche eine gewisse Koordi-
nation wünschbar wäre. Übereinstimmend ergab sich aus dieser Aussprache
für den gegenwärtigen Zeitpunkt die Vordringlichkeit waldbaulicher Frage-
Stellungen, insbesondere von Problemen der Schädlings- und Klimaresistenz,
gegenüber solchen der Wuchsleistung.

Im Unterschied etwa zur Fichte oder Föhre zeichnet sich die Tanne in
Mitteleuropa trotz ihrem disjunkten Areal und der damit verbundenen
Standortsunterschiede durch eine auffallende morphologische und habituelle
Gleichförmigkeit aus. Aber auch hinsichtlich physiologischer Eigenschaften,
wie etwa der Wuchsleistung, liess sich eine genetisch bedingte Variabilität
bisher nur bei Verbringung und Vergleichen über beträchtliche Distanzen
erweisen (Pavari, 1951), während zum Beispiel allein für das Gebiet
der Schweiz zunächst überhaupt kein Herkunftseinfluss feststellbar war,
weder im Hinblick auf die Wuchsleistung, noch auf die Periodizität oder
Frostresistenz (Engler, 1905). Erst durch Kurztests unter Laborbedingungen
konnten auch für diesen engeren Raum Hinweise auf herkunftsbedingte
Variation zum Beispiel der photoperiodischen Reaktion, des Lichtbedarfes
und des Austreibens aufgezeigt werden (Leibundgut und Heller,
1960). Eine bessere Kenntnis der genetischen Variabilität von speziell
resistenzbegünstigenden Eigenschaften wäre indessen dringend nötig.

Problemstellung

Für die Verbreitung der durch hohe Feuchtigkeitsansprüche gekenn-
zeichneten Tanne stellt Trockenheit einen besonders gut erkennbaren Be-
grenzungsfaktor dar. Aus neueren Untersuchungen ergeben sich dabei auch
bereits einige Hinweise auf eine herkunftsbedingte Variabilität des Feuch-
tigkeitsbedarfes bzw. der Fähigkeit, temporäre Trockenheit ertragen zu kön-
nen. So schreibt Pavari (1951) auf Grund seiner Anbauversuche den Tannen
aus dem Südapennin grössere Trockenresistenz zu als Alpenherkünften.
Ebenso schliesst L 0 f t i n g (1954, 1959) bei süd- und südosteuropäischen
Gebirgsherkünften aus relativ sommertrockener Lage auf grössere Resistenz

gegenüber dem trockenen Spätfrühjahr Dänemarks als bei mitteleuropäi-
sehen Tannen und Absaaten dänischer Kulturbestände.

Nun gibt es aber im Alpengebiet selber — in der Schweiz zum Beispiel
im Mittelwallis — vereinzelte Tannenvorkommen an sehr trockenen Stand-

orten, welche eigentlich nur unter der Annahme speziell erworbener An-
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passungseigenschaften verständlich sind. Ihr Vorteil gegenüber südlicheren
«Trockenrassen» bestünde vor allem im geringeren Anbaurisiko infolge
besserer Adaption an das hier herrschende Licht- und Temperaturklima.
Ziel der vorliegenden Untersuchung war es daher zu prüfen, ob sich mit
Hilfe einfacher Kurztests bereits an Sämlingen dieser Walliser «Trocken-
tannen» hinreichende Anhaltspunkte ermitteln lassen, welche eine Inter-
pretation im Sinne einer Anpassung ihrer Hydratur an Dürrebelastung
erlauben. Es soll damit gleichzeitig auch ein Beitrag zur Vorauswahl
besonders interessanter Herkünfte für eigentliche Anbauversuche geleistet
werden. Eine Beschränkung der Zahl der Herkünfte hierfür ergibt sich nicht
allein aus der allgemeinen Langfristigkeit genetisch ausgerichteter Anbau-
versuche, sondern ebenso aus der Notwendigkeit, die Tanne unter möglichst
natürlichen Bedingungen, das heisst unter Schirm und in Mischung zu unter-
suchen.

Die Untersuchungen an Sämlingen sollen später, wenn die heranwach-
senden Pflanzen ausreichend benadelt sein werden, durch Bestimmungen
der osmotischen Werte des Nadelpresssaftes unter verschiedenen Hydratur-
bedingungen ergänzt werden.

Die Versuchspflanzen

Die Gebiete unserer natürlichen Tannenwälder sind durch reichliche
Niederschläge, ausgeglichene Temperaturverhältnisse und mancherorts auch
durch grosse Nebelhäufigkeit gekennzeichnet. Die ökologische Variations-
breite der Tanne ist dabei im allgemeinen nur gering, weshalb diese in
grossen Teilen der kontinental getönten Inneralpen mit ihren grossen
Temperaturextremen und starken Winter- und Spätfrösten sowie in Ge-
bieten mit hoher Sommerwärme und Sommertrockenheit fehlt. Es muss
daher überraschen, im sommerwarmen Mittelwallis, unmittelbar über dem
Rand des «Bassin de Sierre», dem trockensten Gebiet der Schweiz, mit seiner

steppenartigen Vegetation (Braun-Blanquet und Richard, 1949)
noch Tannenbestände vorzufinden. Es handelt sich hier um die untersten
Ausläufer ausgedehnter Tannenwälder, welche sich vom rechten Talaus-

gang des Val d'Anniviers (Eifischtal) ob Chippis, längs den Höhen über dem
Pfinwald bis zum Gorwetschgrat hinziehen. Bekannt sind namentlich die
stattlichen Bestände im «Ochsenboden» und «Beauregard», welche K u o c h

(1954) dem Hh/ete/um a/fcae me/ampyre/asum, der meistverbreiteten Kli-
maxgesellschaft der oberen montanen Stufe der Zwischenalpen, zuweist. Da
ferner nach Welten (1958) die Tanne im jungen Atlantikum (kurz nach
4000 v. Chr.) rhonetalaufwärts ins Wallis einwanderte, und zwar weit über
ihr heutiges Areal hinaus, sind diese Vorkommen wohl als Relikte aus jener,
für die Tanne günstigeren Zeit zu deuten.

Das grösste Interesse im Zusammenhang mit unserer speziellen Frage-
Stellung bieten natürlich die Populationen der untersten trockensten)
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Lagen in der Übergangszone zum Flaumeichenbusch und Föhrenwald,
wo die Ausbildung einer gewissen Trockenresistenz am ehesten erwartet
werden darf. Bei der Probeentnahme beschränkten wir uns daher auf die
unterste Randzone des «Ochsenboden»-Waldes, welche über die Hangkante
hinaus in den extrem trockenen, teils nur maquisartig bestockten und an-
scheinend öfters abgebrannten K. A. M a y e r 1950) NW-Steilhang ob
dem «Creux de Chippis» hineinreicht. Die tiefstgelegenen Tannenvorkom-
men finden sich hier um 750 m ü. M. und damit nur knapp 250 m über der
meteorologischen Station von Chippis, wo die kleinsten Niederschlagsmen-
gen der Schweiz registriert werden (s. Tabelle). Zwischen 950 und 1050 m
ü.M. wurden hier im Oktober 1968 zehn grössere Tannen mit Durchmessern
von 35 bis 50 cm beerntet, wovon fünf Einzelbaumnachkommenschaften
für den vorliegenden Versuch verwendet wurden. Im folgenden werden diese
Proben als Herkunft «VS» bezeichnet.

Als subatlantische Kontrastherkünfte zu diesen subkontinentalen VS-
Tannen wurden gleichzeitig in den drei nachstehend aufgeführten nieder-
schlagsreichen Tannengebieten der nördlichen Voralpen je fünf Versuchs-
bäume beerntet:

— «Italienern» bei Plasselb (Kanton Freiburg), 1150 bis 1200 m ü.M.
(met. Station: La Valsainte), Herkunftsbezeichnung: «FR»;

— «Guberwald» bei Schwarzenberg (Kanton Luzern), 850 bis 900 m ü. M.
(met. Station: Eigental/Buchsteg), Herkunftsbezeichnung: «LU»;

— «Schwendiwald» im Wägital (Kanton Schwyz), 1050 bis 1200 m ü. M.
(met. Station: Rötstock), Herkunftsbezeichnung: «SZ».

IViedersc/z/iige in den Herknn/tegeüueten

;nei. Station Meeres/tö/te Periode /ahresmiftei Sotntner/ta/6/aAr
(7. 4. ins 50. 9.1

Chippis VS 522 m 1901/40 548 mm 269 mm
La Valsainte FR 1015 m 1901/40 1651 mm 994 mm

Eigental LU
(Buchsteg)

1006 m 1901/40 1765 mm 1132 mm

Wägital SZ
(Rötstock)

1170 m 1925/69 1954 mm 1148 mm *

* Periode 1957/69

Das eingebrachte Saatgut aller vier Herkünfte wurde am 16. Mai 1969
im Halbschatten bei einheitlichen Bodenverhältnissen auf der Waldegg bei
Zürich (625 m ü. M., 1170 mm Jahresniederschlag) nach Bäumen getrennt
ausgesät.
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Untersuchungsmethoden

Im Sommer 1970 wurden die im 2. Jahr stehenden Tannensämlinge den
anschliessend beschriebenen Kurztestverfahren unterzogen, wobei jede Her-
kunft für jeden Versuch mit fünf Halbgeschwisterfamilien à zehn Halb-
geschwister vertreten war. Die Auswahl der Sämlinge in den Saatbeeten
erfolgte rein zufällig. Der Einfluss der Herkunft auf die Entwicklung der
Pflanzen, ausgedrückt beispielsweise in mg Trockengewicht aus dem Teil-
versuch a), ist jedoch beträchtlich:

X Sx

SZ: 127,1 ± 0,62
VS: 108,6 ± 1,22
LU: 99,8 ± 1,39
FR: 80,0 ± 0,75

7. Tra/wp/raft'onsfesf

Zur Ermittlung des Transpirationsverhaltens bei erschwerter Wasser-
aufnähme wurde die natürliche Bodentrockenheit durch eine Kultur der
Pflanzen in Rohrzuckerlösung simuliert, gegen deren osmotischen Druck
die Wurzeln das Wasser aufnehmen müssen. Der Vorteil dieses Verfahrens
besteht darin, dass sich die Trockenheit durch den osmotischen Wert der
Zuckerlösung exakt definieren lässt und ferner an allen Wurzelteilen jeder
einzelnen Pflanze völlig gleichartige Bedingungen herrschen, was bei Kultur
in einem körnigen Substrat wie Sand oder Erde nicht der Fall ist. Es muss
bei diesem Verfahren indessen in Betracht gezogen werden, dass die Pflanzen
Zucker aufnehmen, wodurch sich ihr Trockensubstanzgehalt vergrössert
(s.Teilversuch b). Die bereits von W. Schmid (1930, 1957) und Acker-
mann (1962) bei Föhren- und Fichtenkeimlingen erfolgreich angewendete
Methode wurde für die Tannensämlinge wie folgt modifiziert:

Die am 3./4. Juni aus dem Boden ausgehobenen Sämlinge, welche zu dieser Zeit
bereits zwei Drittel des Jahrestriebes gebildet hatten, wurden zunächst zwecks optimaler
Versorgung mit Wasser für 48 Stunden in reines Leitungswasser eingestellt. Am
5./6. Juni wurden die Sämlinge dann einzeln in kleine, 6,5 g schwere PVC-Fläschchen
umgesetzt, welche 30 ccm einer 0,4 volumenmolaren Rohrzuckerlösung (osmotischer
Wert 11,1 atm) enthielten. Zur Verhinderung der Verdunstung aus den Gefässen
wurde die Flüssigkeitsoberfläche mit einer dünnen Paraffinölschicht abgedichtet. Zur
Kontrolle wurde die gleiche Anzahl Proben mit Leitungswasser angesetzt. Das Ge-
wicht der so präparierten Gefässe mitsamt den Sämlingen wurde anschliessend auf der
Mettler-Mehrzweckwaage H5 mit optischem Mikrometer auf 0,1 mg genau bestimmt
und für exakt 120 Stunden in eine Klimakammer bei 14-Stunden-Tag, 20 °C und 60 '/o
relativer Luftfeuchtigkeit verbracht. Nach der fünftägigen Transpirationsdauer wurden
durch weitere Wägungen der Transpirationsverlust, das Sämlingsgewicht (nach gründ-
lichem Spülen der Wurzeln und Trocknen derselben von äusserlich anhaftendem Wasser
während zwei Minuten in einem Luftstrom) und schliesslich das Trockengewicht als
Bezugsbasis für die Transpirationsgrösse und den Wassergehalt bestimmt. Die Bearbei-
tung der insgesamt 400 Proben erfolgte nach einem minutiös eingehaltenen Zeitplan,
um jeglichen systematischen Versuchsfehler auszuschalten.
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Auf Grund der verschiedenen, im Verlaufe des Transpirationstests
durchgeführten Wägungen sind schliesslich die folgenden vier Kriterien
untersucht und ausgewertet worden:

— Transpirationsgrösse während fünf Tagen bei optimaler (a) und bei
erschwerter (b) Wasserversorgung in mg Wasser pro 100 mg Trocken-
Substanz.

— Wassergehalt nach fünftägiger optimaler (c) und erschwerter (d) Wasser-

Versorgung in mg Wasser pro 100 mg Trockensubstanz.

2. JFe/A:efe.rt

Auf Grund einer ähnlichen Versuchsanstellung wie beim Transpira-
tionstest wurde das Welken der Sämlinge bei simulierter extremer Dürre-
belastung wie folgt untersucht:

Am 11. August wurden die Sämlinge, welche zu diesem Zeitpunkt ihren Jahrestrieb
bereits mit einer Endknospe abgeschlossen hatten, für 48 Stunden in Wasser eingestellt,
dann in der geschilderten Weise abgetrocknet und auf 0,1 mg genau gewogen Frisch-
gewicht). Anschliessend erfolgte die Umsetzung in die diesmal mit einer 0,6 mol Rohr-
zuckerlösung gefüllten PVC-Gefässe. Der osmotische Wert dieser Zuckerlösung beträgt
17,8 atm, was für die Tannensämlinge bereits einer extremen Trockenheit gleichkommen
muss. Der Welketest dauerte 96 Stunden, während welcher Zeit die Sämlinge im Klima-
räum bei 14-Stunden-Tag einer konstanten Temperatur von 25 °C und einer relativen
Luftfeuchtigkeit von 60°/o ausgesetzt waren. Anschliessend wurde das Wurzelwerk gut
gespült, abgetrocknet (siehe Transpirationstest) und das «Welkegewicht» bestimmt. Um
Auskunft über das Wiederaufnahmevermögen von Wasser nach der starken Dürre-
belastung zu erhalten, wurden die Sämlinge schliesslich während 7 Tagen im Klima-
räum bei 14-Stunden-Tag, 18 °C und 90 %> relativer Luftfeuchtigkeit in Leitungswasser
eingestellt und anschliessend wieder gewogen (Regenerationsgewicht). Endlich wurden
bei jedem Sämling die Nadeln mit irreversiblen Welkeschäden gezählt. Dies betraf die
welken und nach Berührung abfallenden sowie die partiell oder völlig vergilbten, jedoch
noch fest am Stämmchen sitzenden Nadeln.

Auf Grund der im Welketest durchgeführten Erhebungen sind schliess-
lieh die folgenden vier Kriterien untersucht und ausgewertet worden:

— Wassergehalt bei optimaler Wasserversorgung (e) und nach viertägiger
Dürrebelastung (f) in mg Wasser pro 100 mg Trockensubstanz.

— Wasseraufnahmevermögen während einer siebentägigen Erholung bei
optimaler Wasserversorgung nach der Dürrebelastung (g) in mg Wasser

pro 100 mg Trockensubstanz.

-— Anteil der durch die Welkebehandlung geschädigten Nadeln (h).

Da die Versuchspflanzen in Form zweier, nach dem Herkunftsklima
kontrastierender Gruppen (VS und FR + LU + SZ) verglichen werden
sollten, war eine statistische Auswertung auf Grund von o?7/?ogo?ra/e77 Fe?-
g/eic/ten angezeigt. Dazu wurden zunächst einfache, hierarchische Streu-
ungszerlegungen bei Unterscheidung der folgenden Variabilitätsursachen
durchgeführt:
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— zwischen den vier Herkünften

Bezeichnung in der
Ärenungszer/egung

Herkünfte

— zwischen den fünf Halbgeschwister-
familien Einzelbaumnachkommen-
schaffen) innerhalb der Herkünfte Familien

— zwischen den zehn Halbgeschwistern
Wiederholungen) innerhalb der

Familien Geschwister

Die Streuungszerlegung hat dabei lediglich das DQ (Familien) für die ortho-
gonalen Vergleiche zu liefern und dient im übrigen als Rechnungskontrolle.
Das SQ (Herkünfte) der Streuungszerlegung dagegen wird für die orthogo-
nalen Vergleiche aufgeteilt, nämlich für die Kontraste zwischen den Vor-
alpenherkünften (Ki und K>) und für die Kontraste zwischen diesen und
der Herkunft VS (Ks):

Die Berechnung der neuen SQ DQ, da nur 1 Freiheitsgrad) erfolgt dabei
nach folgendem Rechnungsschema:

Kontrast 1 (FR ->LU) [( + 1)Srr + (—1)SluP / n [( + !)' + (—1)-]
Kontrast 2 (FR+FU >SZ) [( + 1)Srr + + l)S,.,j + (—2)SgzP /

n[(+l)* + + l)* + (—2)2]

Kontrast 3 (FR + FU+SZ ,VS) [( + l)S,j-, + + 1)Sl„ + + l)Sgz +
3)Sygp / n[( +1)2 + +1)2 + +1)2 + (—3)2]

Die F-Werte zur Prüfung der Kontraste auf Signifikanz werden durch die
Varianz-Quotienten DQ (Kontraste) / DQ (Familien) erhalten. Die Ver-
gleiche der Voralpenherkünfte für die Kontraste 1 und 2 werden dabei stets
in der Reihenfolge FR->LU—>SZ durchgeführt. Die zwei anderen möglichen
Reihenfolgen wurden zwar auch durchgerechnet, doch ergaben sich in
keinem einzigen Fall grundsätzlich andere Signifikanzverhältnisse. *

1. Transp/rah'onstest

a) Transpiration hei optimaler Wasserversorgung
Bezogen auf 100 mg Pflanzen-Trockensubstanz gibt ein in Wasser kul-

tivierter Tannensämling während fünf Tagen durchschnittlich (für n 200)
2138,7 mg Transpirationswasser ab. Die Durchschnittswerte der einzelnen
Herkünfte weichen dabei nur wenig voneinander ab:

* Für die Beratung bei der statistischen Auswertung danken wir dem Laboratorium für
Biometrie und Populationsgenetik an der ETH (Vorstand: Prof. Dr. H. Le Roy).

SQ(Herkünfte) SQ(Ki) + SQ(K2) + SQ(Ks)

Ergebnisse
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X Sx

VS: 2058,2 ± 67,29
FR: 2072,3 ± 69,56
LU: 2183,4 ± 88,30
SZ: 2241,0 ± 66,76

Die orthogonalen Vergleiche ergeben in keinem Fall signifikante Kon-
traste, das heisst es liegen keine herkunftsbedingte Unterschiede im Trans-
pirationsverhalten vor.

StreMKngszerZegMng (Tüerarch.)

För/aöi7/ZäZ FG 52 D2

Herkünfte 3 1167985 389328

Familien 16 8931119 558195

Geschwister 180 44042826 244682

Insgesamt 199 54141930 —

Ort/iogonaZe Ferg/eic/ie

Kontraste 52 F2 F

Ki (FR TU)
K2 (FR+LU >SZ)

Ks (FR+LU+SZ -VS)

308 580

427050

432355

0,55»

0,76«

0,77»

» nicht signifikant

b) Transp/raZ/cm he/ er.tc/nverzer fFawerversorgnng

Infolge der stark erschwerten Wasseraufnähme in der 0.4 mol Rohr-
zuckerlösung werden durchschnittlich nur noch 11 o/o der bei optimalen
Wasseraufnahmebedingungen abgegebenen Wassermenge verdunstet, das

heisst für die fünftägige Transpirationsperiode 230,4 mg Wasser pro 100 mg
Trockensubstanz. Die Herkunftsmittelwerte weichen wiederum nur wenig
voneinander ab:

X Sx

VS: 221,9 ± 5,07
LU: 227,0 ± 1,78
SZ: 231,0 ± 5,49
FR: 241,6 ± 7,66
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Die orthogonalen Vergleiche ergeben keine signifikanten Herkunftsunter-
schiede:

StrewHngszer/egMwg (Twerarcftd

FanaF/ftVät FG s<2 Dg

Herkünfte 3 10501 3500

Familien 16 27500 1719

Geschwister 180 260951 1450

Insgesamt 199 298952 —

Ort/?ogona/e Fes'g/eicfte

Forttraste Sg F>g F

Ki (FR *LU) 5367 3,12»

Kl> (FR + LU .SZ) 360 0,21«

Ks (FR + LU+SZ ,VS) 4774 2,78»

» nicht signifikant

Verglichen mit der Transpiration bei optimaler Wasserversorgung (a)
ist in der Rohrzuckerkultur bei allen vier Herkünften ein weitgehend über-
einstimmender Transpirationsrückgang von 88,3 bis 89,6 % zu verzeichnen.
Ein direkter Vergleich ist jedoch nicht ohne weiteres zulässig, weil das

Trockengewicht (TG) der Pflanzen als Bezugsbasis der Transpirations-
grosse durch Kultur in der Rohrzuckerlösung zunimmt:

TG m Wasser
(mg)

TG m RZ-Lsg.
(mg) TG-Ztma/tme

FR: 80,0 102,1 28 o/o

VS: 108,6 130,6 20 o/o

LU: 99,8 118,2 18o/o

SZ: 127,1 150,8 18o/o

Angesichts der identischen Licht- und Temperaturbedingungen, denen die
Wasser- und Zuckerkulturen ausgesetzt waren, kann der Gewichtsunter-
schied der Trockensubstanz nicht auf einer unterschiedlichen Assimilations-
leistung beruhen. Es muss daher eine Aufnahme von Zucker durch die
Wurzeln angenommen werden (s. a. Teilversuch d).
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c) Z)er fTassergeha/f der Sdm/znge fee/ opbm«/er JTas'.server.sorgzmg

Nach der fünftägigen Kulturdauer in Wasser beträgt der Wassergehalt
(Frischgewicht — Trockengewicht) der Sämlinge gesamtdurchschnittlich
(für n 200) 258,3 mg Wasser pro 100 mg Trockensubstanz. Die Herkunft
VS weist dabei den grössten Mittelwert auf:

X S*

VS: 265,2 ± 2,29
FR: 259,2 ± 2,27
LU: 255,8 ± 3,05
SZ: 253,1 ± 1,50

Die orthogonalen Vergleiche ergeben einen stark gesicherten Kontrast zwi-
sehen VS und den Voralpenherkünften, wobei zwischen letzteren keine
signifikante Abweichung auftritt:

Sfrezzzzzzg.szerZeg«ng (Tzz'erarch.)

Farz'aèz'/z'ZàY FG 52 22
Herkünfte 3 4145 1382

Familien 16 5047 315

Geschwister 180 49936 277

Insgesamt 199 59128 —

2rZ/zogozzö/e Ferg/ez'c/ze

KozzZrzzsfe 52 22 F

Ki (FR >LU)
Ka (FR+LU >SZ)

Ki (FR+LU+SZ -VS)

300

657

3188

0,95»

2,08»

10,12 **

» nicht signifikant
** sign, bei P < 1,0 »/o

d) Der (Tzmergeha/t der Sämlinge bei erschwerter Wasserversorgung

Verglichen mit dem Verhalten bei optimalen Wasseraufnahmebedin-

gungen erscheint der Wassergehalt der Sämlinge in der Zuckerlösung um
rund 30 ®/o reduziert und beträgt nach der fünftägigen Kulturdauer gesamt-
durchschnittlich (für n 200) 182,8 mg pro 100 mg Trockensubstanz. VS
weist dabei wieder den grössten Mittelwert auf:
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X Sx

VS: 191,6 ± 4,21
LU: 183,1 ± 3,18
FR: 179,9 ± 4,23
SZ: 176,5 ± 2,90

Die orthogonalen Vergleiche ergeben einen signifikanten Kontrast zwischen
VS und den sich nicht unterscheidenden Voralpenherkünften:

Strezzzz/zgizer/egimg (Tzz'erarc/z.j

Farz'aZzz'Zz'tät FG Sß Dß

Herkünfte 3 6290 2097

Familien 16 9827 614

Geschwister 180 122434 680

Insgesamt 199 138551 —

ßrtZzogonzz/e FergZez'c/ze

Kontraste Co to II Ö to F

Ki (FR *-LU) 266 0,43»

Ko (FR+LU *SZ) 823 1,34»

Ks (FR + LU + SZ WS) 5201 8,47*

» nicht signifikant
* sign, bei P < 5,0 °/o

Gegenüber der Kontrolle in Wasser wird der Wassergehalt der Sämlinge
in der Zuckerlösung bei allen vier Herkünften sehr gleichmässig (28 bis
31 o/o) reduziert. Für diesen Vergleich gilt jedoch derselbe Vorbehalt wie
bei Versuch b), da der Wassergehalt ebenfalls im Verhältnis zur Trocken-
Substanz ausgedrückt wird. Die durch Zuckeraufnahme schwerer geworde-
nen Sämlinge müssen daher einen etwas zu kleinen Wassergehalt ergeben.

2. fFeZketcst

e) Der fTusserge/taZt der 5ämZ/nge vor der ITeZkeprohe

Die optimal mit Wasser versorgten Sämlinge weisen vor dem Ver-
bringen in die Rohrzuckerlösung einen durchschnittlichen Wassergehalt
(für n 200) von 166,5 mg pro 100 mg Trockensubstanz auf. Von den

übrigen Herkünften zeichnet sich dabei VS durch einen deutlich grösseren
Mittelwert aus:
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X Sx

VS: 178,5 ± 2,10
FR: 164,6 ± 2,15
LU: 161,5 ± 2,74
SZ: 161,2 ± 1,73

Die orthogonalen Vergleiche ergeben einen signifikanten Kontrast zwischen
VS und den Voralpenherkünften, wobei sich letztere sehr homogen ver-
halten. '

SYrenttngszerZegttng (Ttterarc/t.j

FariaZh/i'tät FG 5(2 öß
Herkünfte 3 10043 3348

Familien 16 12439 777

Geschwister 180 35 386 196

Insgesamt 199 57 868 —

Orthogonale FergZet'c/te

Kontraste V2 DS F

Ki (FR ^LU)
Ks (FR+LU ^SZ)

Ks (FR+LU + SZ >VS)

246

124

9673

0,32»

0,16«

12,45 **

» nicht signifikant
** sign, bei P < 1,0 «/o

Im Vergleich zum Teilversuch c) vom Juni erscheint der Wassergehalt
jetzt (August) durchschnittlich um 36 ®/o kleiner, wobei die Abnahme für VS
32,7 ®/o beträgt und für die Voralpenherkünfte 36,6 o/o. Dieser Rückgang ist
unter anderem auf die Zunahme der Trockensubstanz der Sämlinge sowohl
durch die Aufnahme von Zucker als auch infolge Spätholzbildung und Zu-
nähme von Sklerenchymen zurückzuführen, was einen kleineren Wasser-
gehalt zur Folge haben muss.

/) Der JFassergeha/t der SamZ/nge nach der ITe/keprobe
Nach dem viertägigen Welkeversuch in 0,6 mol Rohrzuckerlösung ent-

halten die Sämlinge gesamtdurchschnittlich (für n 200) noch 123,4 mg
Wasser pro 100 mg Trockensubstanz oder 26 ®/„ weniger als bei optimaler
Wasserversorgung. Den grössten Mittelwert weist dabei wieder die Her-
kunft VS auf:
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X Sx

VS: 136,8 ± 2,48
FR: 123,6 ± 2,28
SZ: 120,7 ± 1,74
LU: 112,6 ± 2,92

Die orthogonalen Vergleiche ergeben einen signifikanten Kontrast zwischen
VS und den Voralpenherkünften, wobei sich letztere nicht signifikant von-
einander unterscheiden:

>S7rei«<Hg.szer/egKrcg (Tu'erarcft.J

Pariafri/itöf FG Sfi öö
Herkünfte 3 15225 5075

Familien 16 14823 926

Geschwister 180 41326 230

Insgesamt 199 71374 —

OrtAogona/e Ferg/eicÄe

Korcrraste •S2 £>2 F

Ki (FR >-LU)

Ks (FR + LU >SZ)

Ks (FR+LU + SZ FVS)

3026

225

11973

3,27»

0,24»

12,93 **

° nicht signifikant
** sign, bei P < 1,0 ®/o

Ein direkter Vergleich mit dem Wassergehalt bei optimaler Wasserver-

sorgung (e) ist in diesem Fall möglich, da die beiden Werte an denselben
Pflanzen bestimmt wurden. Die Reduktion des Wassergehaltes infolge der
Welkebehandlung beträgt für VS 23,4 ®/o und für die Voralpenherkünfte
26,8 o/o.

Im Vergleich zu Teilversuch d) vom Juni hat der Wassergehalt durch-
schnittlich um 32 o/o abgenommen, wobei die Abnahme für VS 28,6 ®/o

beträgt und für die Voralpenherkünfte 33,8 ®/o. Diese Abnahme ist so-
wohl durch die grössere Rohrzuckerkonzentration (das heisst grössere
Trockenheit) in Teilversuch f) erklärlich, als auch durch die Spätholz- und

Sklerenchymenbildung während der verstrichenen zwei Monate.
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gJ Da,y Wasser-zl w/na/zwevermögen zzac/z er/o/gter Däzrebe/astwzzg

Im Verlaufe der siebentägigen Erholungsperiode bei optimaler Wasser-

Versorgung sind von den Sämlingen durchschnittlich wieder 15,7 mg Wasser

pro 100 mg Trockensubstanz aufgenommen worden. Die Herkunft VS zeigt
dabei den grössten Erholungswert:

X Sx

VS: 19,4 ± 1,61

LU: 16,5 ± 1,59
SZ: 14,5 ± 1,65
FR: 12,4 ± 1,81

Die orthogonalen Vergleiche ergeben einen signifikanten Kontrast zwischen
VS und den sich in diesem Merkmal nicht unterscheidenden Voralpenher-
künften:

gZrerzMzzgKerlegzzwg (In'erarc/z.J

FanaWh'Zäf FG Fß Dß

Herkünfte 3 1322 441

Familien 16 2783 174

Geschwister 180 24442 136

Insgesamt 199 28547 —

Orzhogona/e Ferg/ez'clze

KonZrasZe Sß £>ß F

Ki (FR ^LU)
K2 (FR + LU >SZ)

Ks (FR+LU + SZ >VS)

419

0,0

902

2,41»

0,00»

5,18*

® nicht signifikant
* sign, bei P < 5,0 »/o

/zj ylzzZe/7 der Vade/zz mzï lTe/ke.yc/zädezz

Die Auszählung der durch die extremen Welkebedingungen irreversibel
geschädigten Nadeln erfolgte im Anschluss an die siebentägige Erholungs-
période, indem nur die dies- und letztjährigen Folgenadeln, nicht jedoch die
durchwegs rasch vertrocknenden Kotyledonen berücksichtigt wurden. Wegen
der kleinen Nadelmengen von durchschnittlich 21,4 pro Sämling ist der
prozentuale Anteil der geschädigten Nadeln auf der Basis der Halbgeschwi-
sterfamilien mit jeweils 172 bis 258 Nadeln berechnet worden. Die so
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erhaltenen Herkunfts-Mittelwerte ergeben für VS eine deutlich geringere
Schädigung als für die Voralpenherkünfte:

X s*
VS: 54,2«/o ± 3,30
FR: 72,0 0/0 ± 3,33
LU: 75,2o/o ± 8,28
SZ: 80,8 0/0 ± 3,39

Die Prozentzahlen wurden untransformiert statistisch verarbeitet, wobei für
dieses Merkmal nur eine gewöhnliche Streuungszerlegung durchgeführt wer-
den konnte. Der F-Wert entspricht daher in diesem Fall dem Varianz-
Quotienten DQ (Kontraste) / DQ (Rest). Die orthogonalen Vergleiche er-
geben einen signifikanten Kontrast zwischen VS und den Voralpenher-
künften:

Faria&iVzfäf FG 52 22
Herkünfte 3 1980 660

Rest 16 2022 126

Insgesamt 19 4002 —

Ordzogona/e Ferg/eicfte

Konf/ttrte 52 22 F

Ki (FR—ALU) 25 0,20»

K> (FR+LU ^SZ) 173 1,37»

Ks (FR+LU + SZ >VS) 1782 14,14 **

» nicht signifikant
** sign, bei P < 1,0 »/o

Diskussion der Ergebnisse

Bei der Tanne kann angesichts ihrer allgemein geringen Variabilität,
ihrem hohen Feuchtigkeitsbedarf und ihrem ausgesprochenen Schatten-
baumcharakter nicht mit aussergewöhnlich spezialisierten Anpassungseigen-
Schäften für Trockenstandorte gerechnet werden. Bei Versuchen mit be-
schränkter Stichprobenzahl ist daher ein deutliches Hervortreten allfälliger
genetisch bedingter Anpassungseigenschaften erst im Kontrast mit Typen
aus gegensätzlichen ökologischen Verhältnissen sowie unter extremen Ver-
Suchsbedingungen zu erwarten.
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Die Ergebnisse der vorliegenden Versuche, bei welchen diese Voraus-
Setzungen weitgehend erfüllt waren, vermögen unsere anfangs gestellte Ver-
suchsfrage positiv zu beantworten, indem sechs der acht speziell untersuch-
ten Kriterien einen signifikanten Kontrast zwischen den Tannen aus dem
subkontinentalen, sommerwarmen und trockenen Mittelwallis und denjeni-
gen aus den subatlantischen, niederschlagsreichen Voralpen aufzeigen. Die
drei Voralpenherkünfte verhalten sich dabei insofern ausgeglichen, als sie

in keinem einzigen Fall signifikant voneinander abweichen.

Dass im y>amp/rafzomver/ia/fen kein herkunftsbedingter Einfluss zum
Ausdruck kommt, kann verschiedene Gründe haben. Bei optimaler Wasser-

Versorgung (a) zunächst war von vornherein nicht mit grösseren herkunfts-
bedingten Transpirationsunterschieden zu rechnen. Zudem sollte dieser
Teilversuch auch nur als Bezugsbasis bei einer allfällig unterschiedlichen
Transpirationsreduktion unter Dürrebelastung dienen. Dass jedoch bei stark
erschwerter Wasserversorgung (b) keine Differenzierung erfolgte, muss mit
dem Entwicklungszustand der Sämlinge im Juni zusammenhängen, denn
bei entsprechenden Vorversuchen im April und Mai traten bei der gleichen
Rohrzuckerkonzentration Unterschiede auf, wenn auch mit kleineren Ab-
solutwerten. Während der Jahrestrieb- und Nadelbildung reagieren die Säm-
linge offensichtlich empfindlicher auf eine gegebene Dürrebelastung als vor
dem Austrieb. Die sehr starke und für alle Herkünfte gleichmässig erfolgte
Einschränkung der Transpiration um 88 bis 90 % gegenüber der Kontrolle
in Wasser weist darauf hin, dass ein osmotischer Wert von 11 atm min-
destens während der eigentlichen Wachstumsphase für die Tanne bereits zu
hoch ist.

Einen sehr deutlichen, statistisch stark gesicherten Kontrast zwischen
den Walliser Tannen und den Voralpenherkünften ergibt dagegen zum
Beispiel der zln/ed der wZ&egeschäd/gien ZVade/n nach der Welkeprobe im
August. Ob dabei die geringere Dürreempfindlichkeit der VS-Nadeln auf
dem grösseren Wasservorrat der ganzen Pflanzen (s. u.) oder auf einem
höheren osmotischen Wert der Nadeln selber beruht, soll später an älteren
und mit mehr Nadeln ausgestatteten Versuchspflanzen geprüft werden.

Als besonders interessantes Ergebnis der zwei Kurztests ist der signi-
fikante Kontrast zwischen den beiden Gruppen im JFzmerge/iaZr der 5dm-
ZZnge zu werten, wie er sowohl im Juni (Transpirationstest) als auch im
August (Welketest), und zwar bei optimaler und erschwerter Wasserver-

sorgung auftritt. Dass dabei der versuchstechnisch sehr einfache Teilver-
such (e) des Welketests bei optimaler Wasserversorgung sogar das ein-
deutigste Resultat ergab [F(Ks) 12,45 **, F(Ki und K2) < 1], ist nicht
zuletzt auch im Flinblick auf die Ausarbeitung neuer und möglichst
einfacher frühdiagnostischer Testverfahren für weitere auslesezüchterische
Vorhaben bei der Tanne interessant.

132



Zur Aufrechterhaltung einer günstigen Hydratur stellt der erhöhte Was-
sergehalt der VS-Sämlinge zweifellos ein wirkungsvolles Anpassungsmerk-
mal auf dem trockenen Herkunftsstandort dar. Dank der besseren Wasser-
speicherung gestaltet sich namentlich die Ausgangssituation bei optimaler
Wasserversorgung günstiger als bei den Voralpenherkünften, so dass auch
nach der Dürrebelastung noch ein grösserer Wasservorrat verbleibt, selbst

wenn keine zusätzliche Einschränkung der stomatären Transpiration er-
folgen sollte. Schliesslich weist auch das signifikant bessere .Regenerations-
vermögen durch Wiederaufnahme von Wasser nach der Dürreperiode auf
eine geringere Schädigung der besser mit Wasser versorgten VS-Sämlinge
hin.

Der zur Wasserspeicherung besonders befähigte Pflanzenteil ist in unse-
rem Fall offensichtlich die Wurzel, wie aus zusätzlichen Untersuchungen
hervorgeht. Zur Überprüfung dieser Frage sind an je 30 Sämlingen pro
Herkunft 6 je Halbgeschwisterfamilie) das Frischgewicht von Spross-
und Wurzelmasse bestimmt worden, was folgende Gewichtsverhältnisse
/Spross \
VWurzel /

VS: 2,124
LU + FR + SZ: 2,520

Die nachstehenden orthogonalen Vergleiche zeigen nun, dass für dieses
Verhältnis ein signifikanter Kontrast zwischen VS und den Voralpenher-
künften besteht, bei ungesicherten Kontrasten zwischen letzteren:

Fan'aWZ/Zä't FG £>2

Herkünfte 3 5,629 1,876

Familien 16 7,492 0,468

Geschwister 100 26,813 0,268

Insgesamt 119 39,934 —

GrZZiogonaZe FergZeic/ie

Kontra.sZe 52 £>2 F

Ki (FR i-LU)
K2 (FR+LU ^SZ)

Ks (FR+LU + SZ FVS)

1,747

0,172

3,710

3,73»

0,37«

7,93*

" nicht signifikant
* sign, bei P < 5,0 °/o

133



Da bei ungünstigen Hydraturverhältnissen bekanntlich das Gewichtsver-
hältnis von Sprosse und Wurzel zugunsten der letzteren verschoben wird
(Walter, 1960), in unserem Fall jedoch alle Versuchspflanzen unter
völlig gleichen Bedingungen keimten und heranwuchsen, muss der kleinere
Spross/Wurzel-Quotient von VS ebenfalls als erworbenes Anpassungsmerk-
mal angesehen werden.

Ob abschliessend das für trockene Standortsbedingungen als zweck-
massig erachtete Verhalten der Walliser Tannen bereits als ein Kriterium
für Dürreresistenz interpretiert werden darf, ist eine Frage der Definition.
Die Durchsicht der umfangreichen diesbezüglichen Literatur zeigt, dass

hierüber verschiedene Auffassungen bestehen. Wohl begründet erscheint
jedoch die Forderung, den Wasserhaushalt nicht getrennt von der photo-
synthetischen Leistung zu betrachten, so dass also nur solche Pflanzen als

dürreresistent zu bezeichnen wären, deren assimilatorische Stoffproduktion
trotz Dürrebelastung nicht wesentlich vermindert wird. Ohne Messung der
Assimilation ist diese Frage in unserem Fall also nicht zu beantworten.
Allerdings kann kein Zweifel bestehen, dass die ermittelten Eigenschaften
den Walliser Sämlingen eine erhöhte Resistenz gegen die standörtliche
Trockenheit verleihen und damit die Uberlebenschance gerade dieses

empfindlichen Entwicklungsstadiums verbessern. — Auf die Mittel und
Ursachen des osmotischen Beharrungsvermögens älterer Tannen darf dar-
aus jedoch nicht ohne weiteres geschlossen werden.

Résumé

Essais concernant la résistance à la sécheresse de populations alpines sèches du

sapin blanc (Abies alba Mill.)

Est-il possible d'expliquer la présence du sapin blanc dans le Valais central,
au climat subcontinental sec et chaud en été (précipitations 548 mm), par des
facultés précises d'adaptation? Tentant de répondre à cette question, l'expérience
a comparé des plantules de sapin de provenance valaisanne d'une part, de trois
stations des Préalpes subatlantiques riches en précipitations (1651 à 1954 mm) de
l'autre. Les sapins du Valais présentent par rapport aux provenances préalpines
les différences significatives suivantes :

— Plus grande teneur en eau sous des conditions optimales ou difficiles d'absorp-
tion aqueuse.

— Meilleure régénération après soumission à la sécheresse.

— Plus grande résistance à la sécheresse des aiguilles.
— Quotient des poids pousse/racines plus réduit, donc plus favorable.

Ces caractères ont été considérés comme étant l'expression de facultés d'adap-
tion appropriées, particulièrement en ce qui concerne les chances du survie des
semis sur station sèche. Trac/Mchon: /.-F. Matter
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