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Trockenresistenz und Immissionshirte der Weisstanne
(Abies alba Mill.)
Friithtestuntersuchungen mit vier Provenienzen'

Von Martin Herzog und Peter Rotach Oxf.: 174.7 Abies alba: 181.45:181 .31
(ProfeSSur fur Waldbau, Departement Wald- und Holzforschung
der ETH Ziirich, CH-8092 Ziirich)

Problemstellung

Die Tanne ist seit dem letzten Jahrhundert die waldbauliche Problembaum-
art, die den Bewirtschaftern durch grossflichiges, ritselhaftes Absterben
(«Tannensterben») schon lange vor dem Auftreten der neuartigen Wald-
schdden Sorge bereitet hat. Dies um so mehr, weil es sich bei ihr um eine wald-
baulich wichtige, gerade fiir schwierige Standorte oder aber fiir spezielle
Betriebsarten unentbehrliche Baumart handelt. Tannen-Provenienzversuche,
insbesondere der bald 70jdhrige Versuch von Lofting in Ddnemark, legten die
Vermutung nahe, dass die Absterbeerscheinungen der Tanne mit Trocken-
ereignissen in Zusammenhang stehen miissen, da die siidlichen Herkiinfte aus
trockenen Heimatgebieten (Kalabrien, Mazedonien) — ganz im Gegensatz zu
allen nordeuropdischen Herkiinften — vom Vitalitatsverlust nicht betroffen
sind (2). In den unzihligen Hypothesen zu den Ursachen des Tannensterbens
wurde der Trockenheit deshalb eine zentrale Bedeutung beigemessen. Wieder-
holt ist in diesem Zusammenhang auf die besonderen Eigenschaften und auf die
Bedeutung der «Trockentannen» hingewiesen (3, 4, 5) worden. In einigen
Arbeiten gelang es sogar, ihr abweichendes Resistenzverhalten experimentell
zu bestitigen (6, 7, 8).

Den Herkiinften aus trockenen Heimatgebieten ist in jiingerer Zeit nicht
nur ein spezifisches Verhalten gegeniiber Trockenheit zuerkannt worden, son-
dern gekoppelt damit auch eine hohere Widerstandskraft gegeniiber Immissio-
nen (9, 10, 11). Dieser Zusammenhang basiert auf der Annahme, dass
Trocken-Herkiinfte iiber eine feinere Stomataregulation verfliigen, dass sie
unter normalen Bedingungen weniger transpirieren, dadurch entsprechend
weniger Schadstoffe aufnehmen und weniger geschadigt werden. Fiir die Fichte
sind solche Wirkungsketten an Klonpflanzen nachgewiesen worden (12, 13).

1 Kurzfassung des Abschlussberichtes an den Nationalfonds (1).

Schweiz. Z. Forstwes., 141 (1990) 12: 989—1010 989



Bei der Tanne sind die Kenntnisse hingegen liickenhaft und widerspriichlich.

Eine Priifung dieser Frage schien aus waldbaulicher Sicht interessant.

Die besondere Empfindlichkeit der Tanne gegeniiber komplexen Umwelt-
wirkungen wird in einer neuen Hypothese weniger auf die Umweltfaktoren als
vielmehr auf die geringe 6kologische Anpassungsfahigkeit der Tanne zuriickge-
fuhrt. Als Grund fiir diese ungeniigende Flexibilitdt gegeniiber verdanderten
Umweltfaktoren wird in erster Linie eine wanderungsgeschichtlich bedingte,
vergleichsweise geringe genetische Variabilitdt vermutet (14, 15). Nach dieser
Hypothese weist die Tanne in Mitteleuropa nur eine geringe genetische Diffe-
renzierung auf. Die bisherigen Vorstellungen iiber die Bedeutung der Prove-
nienzen und Standortsrassen miissten teilweise revidiert werden.

Ein dreijihriges Forschungsprojekt im Rahmen des Nationalen Forschungs-
programmes 14, Zusatzprogramm «Lufthaushalt und Luftverschmutzung in
der Schweiz», hatte zum Ziel, diesen Problemkreis ndaher zu untersuchen. Es
sollten wenigstens ansatzweise Antworten auf die folgenden Fragen gefunden
werden:

— Gibt es den Okotyp «Trockentanne», der iiber spezifische Eigenschaften
verfligt und auf eine standortsbedingte genetische Differenzierung bei der
Tanne schliessen ldsst, oder trifft vielmehr die Hypothese zu, wonach die
mitteleuropdische Tanne genetisch relativ homogen und wenig differenziert
ist?

— Wie unterscheiden sich die Reaktionen der Okotypen trockener Standorte
von jenen feuchter Herkunftsgebiete bei Trockenstress?

— Gibt es Zusammenhidnge zwischen dem Trockenresistenzverhalten und der
Reaktion gegeniiber Immissionen? Verspricht der Anbau trocken-
resistenter Herkiinfte Vorteile?

— Wie gross ist die Variabilitdt der Eigenschaften zwischen den Herkiinften im
Vergleich zur Variabilitdt innerhalb derselben Population? Verspricht
Provenienzwahl oder Selektion innerhalb der Population grossere Erfolgs-
chancen zur Verbesserung der Widerstandskraft? Gibt es Hinweise auf eine
ungeniigende genetische Variabilitdt bei der Weisstanne?

Versuchsanlage und Methodik

Als Versuchsmaterial standen Weisstannen aus einem gross angelegten, ins-
gesamt 22 Herkiinfte umfassenden Provenienzversuch zur Verfiligung. Das
Saatgut wurde 1980 im Zusammenhang mit dem IUFRO-Tannenprovenienz-
versuch geerntet und im Versuchsgarten des Departements auf 620 m ii.M.
angezogen. Die dreijahrigen Samlinge wurden 1984 in Plastiktopfe verschult
und unter einem leichten Schirm von Pappeln bis zum Versuchsbeginn 1985

aufgestellt. Fiir den Hauptversuch 1986 waren die Pflanzen demzufolge fiinf-
jahrig.
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Der Einbezug der natiirlichen Variationsbreite der Populationen als wichtige
Versuchsfrage bedingte eine grosse Zahl an Versuchspflanzen. Pro Herkunft
wurden je 1000 Individuen in die Versuche einbezogen. Aus personellen wie
infrastrukturellen Griinden war es bei dieser Konzeption daher unumganglich,
die Anzahl der untersuchten Herkiinfte auf vier zu beschrianken, was insgesamt
noch immer die enorme Menge von 4000 Versuchspflanzen ergab (Tabelle 1).

Die Auswahl der vier Herkiinfte stiitzte sich auf folgende Arbeitshypothese:
1. Mals ist vom Standort her besser an Trockenheit angepasst als St-Laurent

und verfligt tiber spezifische, genetisch fixierte Eigenschaften. Sie reagiert

weniger empfindlich auf Wassermangel und auf Immissionseinwirkungen.

Bei Praz und Tschlin sind mittlere Reaktionen zu erwarten.

2. Aufgrund der verschiedenen Riickwanderwege ist fiir Mals und Tschlin
eine andere Variabilitdt in den Eigenschaften zu erwarten als bei St-Laurent
und Priz.

Tabelle 1. Untersuchte Herkliinfte (Populationen).

Herkunft Hohenlage Jahresniederschlag
(mii.M.) (mm)
1. Mals, Vintschgau 1270 470
(Italien)
2. St-Laurent, Savoie 990 1400
(Frankreich)
3. Priiz, Domleschg 1250 900
(Schweiz)
4. Tschlin, Unterengadin 1280 800
(Schweiz)

Der enorme Umfang an Versuchspflanzen und Datenmaterial machte es
notwendig, die Untersuchungen auf wenige, einfach zu erhebende physiolo-
gische Merkmale zu konzentrieren. Basierend auf dem Konzept von Levitt (16)
wurde die Trockenresistenz nach folgenden beiden Komponenten untersucht:

— Mechanismen der Stressvermeidung («avoidance»):

Die Fahigkeit der Pflanze, sich der Austrocknung zu widersetzen. Merkma-

le: Transpiration nach Grosse und Verlauf, Transpirationswiderstand, zeit-

liche Entwicklung von Wassergehalt und pflanzlicher Saugspannung.
— Mechanismen der Stresstoleranz («tolerance»)

Die Fahigkeit der Pflanze, Austrocknung moglichst unbeschadet zu iiberste-

hen. Merkmale: Schidden, Absterben und Reaktion im Folgejahr

(Erholungsmoglichkeit) in Abhingigkeit vom erlittenen Wasserstress

(Saugspannungsentwicklung von Boden und Pflanze, Nadelwassergehalt,

osmotisches Potential), kritische, letale Saugspannung, kritischer Wasser-

gehalt sowie Uberlebenszeit.
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Diese Merkmale wurden in zwei verschiedenen Ansitzen untersucht:

— an ganzen, eingetopften Pflanzen in einem Austrocknungsversuch im Treib-
haus.

— an 5 cm langen Triebstiicken im Labor.

Teilkollektive aller vier Herkiinfte wurden vor Versuchsbeginn unter-
schiedlich behandelt. Neben den Nullproben wurden zwei Varianten mit Kali-
diingung (450 kg/ha/a und 150 kg/ha/a) und eine Variante mit immissions-
belasteten Pflanzen in die Versuche einbezogen. Die Belastung mit Luftschad-
stoffen erfolgte durch eine natiirliche, winterliche, vier- bis sechsmonatige
Exposition der Pflanzen an einem immissionsbelasteten Standort in der Stadt
Ziirich, der im Vergleich zum Standort des Versuchsgartens eine um zwei- bis
dreimal hohere Konzentration von SO,, NO, und NO aufweist. Zudem treten
von Januar bis Mirz auch extreme Tagesspitzen auf (4bbildung 1).
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Abbildung 1. Vergleich der Monatsmittelwerte 1986 an O,, SO,, NO, und NO von Birmensdorf
(Nullprobe, ausgezogene Linien) und Schwamendingen (gestrichelte Linien).

Im Treibhausversuch wurden die Pflanzen aller Herkiinfte und Be-
handlungsvarianten unterschiedlichen Wasserstress-Niveaus ausgesetzt, indem
sie blockweise verschieden lange ohne Wassergabe im Versuch belassen
wurden. Aus Platzgriinden wurde der Versuch zeitlich in zwei Serien durch-
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gefiihrt. Samtliche Schiaden wihrend der Versuchsdauer wurden registriert
sowie samtliche Messgrossen (Saugspannung der Pflanze, Bodenwassergehalt,
Nadelwassergehalt) bei der Entnahme aus dem Versuch erfasst. Bis Ende
Sommer des Folgejahres wurden die Pflanzen unter natiirlichen Umweltbe-
dingungen weiter beobachtet, das Absterben oder teilweise Absterben bonitiert
und die Lingen der neuen Jahrestriebe gemessen. Parellel zur Austrocknung
wurde in einem Transpirationsblock die Transpiration durch wiederholtes
Wigen kontinuierlich aufgezeichnet. Die Topfe waren zu diesem Zweck in Poly-
dthylenbeutel eingepackt. Zu Beginn der Austrocknungsphase wurden iiberdies
stichprobenweise Tagesginge des Transpirationswiderstandes (Offnungszu-
stand der Stomata) mit Hilfe eines Porometers erstellt.

Fiir alle Versuchspflanzen wurden ferner auch die morphologischen Para-
meter wie Hohe, Hohenzuwachs und Seitentrieblange getrennt nach Jahr-
giangen erhoben. Stichprobenweise wurden ferner Kennwerte der Nadeln wie
Anzahl, Lange, Flache und solche der Wurzeln bestimmt.

Im Laborversuch wurden insgesamt 3350 Triebstiicke der vier beteiligten
Herkiinfte und der verschiedenen Behandlungsvarianten, getrennt nach den
Jahrgiangen 1984, 1985 und 1986, bearbeitet. Die frisch geschnittenen Trieb-
stiicke wurden in vier Exsikkatoren mit drei verschiedenen Stressniveaus (Luft-
feuchtigkeitsstufen von 17%, 53% und 70%, iibersittigte Salzlosungen), bei
konstanter Temperatur und kiinstlicher Beleuchtung exponiert und der Wasser-
verlust pro Zeit (Stressvermeidung) durch wiederholte Wagungen ermittelt.
Die Wiaigungen und Wigezeitpunkte wurden von der elektronischen Waage
direkt auf einen PC iibertragen, laufend durch das Programm auf Plausibilitét
tiberpriift und abgespeichert, so dass Fehler trotz dieser grossen Datenmenge
moglichst vermieden werden konnten. Die Triebstiicke wurden sodann nach
unterschiedlichen Expositionszeiten entnommen und ihre Vitalitdt mit Hilfe
von Triphenyltetrazoliumchlorid bonitiert, um den letalen Wassergehalt bestim-
men zu konnen (Stresstoleranz). Die Bestimmung der Vitalitdt des pflanzlichen
Gewebes mit Vitalfirbung hat allerdings keine brauchbaren Ergebnisse er-
bracht, ebensowenig wie verschiedene andere, in umfangreichen Vorversuchen
getestete Methoden.

Detaillierte Angaben zur Versuchsanlage und Methodik sind dem Ab-
schlussbericht (1) zu entnehmen. Er kann, solange Vorrat, bei den Autoren
bezogen werden.

Ergebnisse
1. Morphologische Daten, Erndhrungszustand, Anfangswassergehalt
Zwischen den vier untersuchten Herkiinften bestehen deutliche morpholo-
gische Unterschiede, die fiir die physiologischen Parameter beriicksichtigt wer-

den miissen. Die Werte der Herkunft St-Laurent sind fiir alle erfassten Varia-
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blen grosser als jene fiir Mals, und beide wiederum unterscheiden sich deutlich
von Priz und Tschlin (Tabelle 2). St-Laurent weist die hochsten Zuwachswerte
und die beste assimilatorische Leistung (Test mit CO,-Fixierung) auf; dies
diirfte auf den 300 m tiefer liegenden Herkunftsort zuriickzufiihren sein. Bei
gleicher Hohenlage ihres Herkunftsortes leisten Prdaz und Tschlin am Versuchs-
standort deutlich weniger als Mals, obwohl beide frither austreiben. Mals und
St-Laurent erweisen sich hingegen, trotz spiterem Austrieb, als deutlich frost-
empfindlicher als Priz und Tschlin.

Tabelle 2. Morphologische Daten der Gesamtpflanzen (Versuch 1986) — Vereinfachte Zusammen-
fassung. N = 1500, H: Hohe, M: Mittlere Signifikanz.

Variable Provenienz Mittelwert Signifikanzen
Gesamthohe 1986 1. Mals 29,4 1-2H/1-3H/1—-4H
(cm) 2. St-Laurent 32.3 2—3H/2—4H

3. Priz 28,2 3—4H

4. Tschlin 26,5
Hohentrieb 1986 1. Mals ‘ 6,69 1-2M/1-3M
(cm) 2. St-Laurent 7,21

3. Priz 7,47

4. Tschlin 7,01
Seitentrieblinge 1986 1. Mals 228.6 1-2H/1-3H/1—-4H
(cm) 2. St-Laurent 266,8 2—-3H/2—4H

3. Priz 159,0

4, Tschlin 150,8
Gesamte Seitentrieb- 1. Mals 3122 1-2H/1-3H/1—4H
linge bis 1986 2.St-Laurent 372,8 1-3H/1—4H
(cm) 3. Priz 222.6

4. Tschlin 211,9
Wurzelhalsdurchmesser 1. Mals 7,98 1—2H/1-3H/1—4H
(mm) 2. St-Laurent 8,91 2—3H/2—4H

3. Priz 7,20 3—4H

4. Tschlin 6,87

Bei der Entwicklungsdynamik zeigen sich nur schwache Einfliisse der Pro-
venienz. Der jihrliche Lingenzuwachs ist vorwiegend durch die Grosse des
Zuwachswertes des Vorjahres bestimmt. Bei St-Laurent und Mals hat zudem
der Frost einen Einfluss. St-Laurent zeigt den stiarksten Zuwachsverlust nach
einem Frostereignis, wiahrend Mals davon weniger betroffen ist. Priz und
Tschlin erleiden keine sichtbaren Frostschidden. Die Frostempfindlichkeit ist
weder von der Pflanzengrosse noch vom Austriebverhalten abhingig, sondern
eindeutig herkunftsbedingt. Sie diirfte durch eine unterschiedliche physiolo-
gische Entwicklung nach dem Austrieb bedingt sein. Vor allem St-Laurent, in
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geringerem Masse auch Mals, weisen eine wesentlich schnellere Differenzie-
rung bzw. Ausreifung der neuesten Triebe im Jahresverlauf auf. Solche Unter-
schiede in der zeitlichen Entwicklungsdynamik sind ebenfalls fiir die physiologi-
schen Messgrossen von Bedeutung (Abbildung 2).

Die Diingung zeigt, trotz deutlich besserer Kaliumversorgung der Nadeln,
keinen Einfluss auf Zuwachs oder Entwicklungstendenz. Hingegen fiihrt die
Luftbelastung bereits nach der relativ kurzen Expositionszeit zu signifikanten
Zuwachseinbussen bei St-Laurent, Priz und Tschlin (7abelle 3).

Tabelle 3. Triebzuwachs 1986 nach Provenienz und Luftbelastung 0: Birmensdorf (Nullprobe), 1:
Schwamendingen.

Provenienz Luft log (Triebzuwachs) 1986 Signifikanzen
Mals 0 5,279

1 5,284 Keine
St-Laurent 0 5,348

1 5,255 Mittel
Praz 0 5,165

1 5,038 Hoch
Tschlin 0 5,095

1 4,980 Hoch

Die Analyse der Nadelparameter zeigt, dass die wiichsigen Herkiinfte Mals
und St-Laurent iiber lingere Nadeln und vor allem iiber eine grossere Nadel-
oberfliche verfiigen als Praz und Tschlin. Die verschiedenen Jahrestriebe unter-
scheiden sich allerdings sehr stark in ihren Nadelparametern. Der Einfluss des
Entstehungsjahres der Triebe hat auf die Nadelmerkmale einen zehnfach gros-
seren Einfluss als die Herkunft selbst. Der Spross-Wurzelquotient spiegelt die
Verhiltnisse der Pflanzengrosse wider. Der grosste Varianzanteil an der Wurzel-
masse wird durch das Sprossgewicht erkldrt. Ein Einfluss der Herkunft ist nicht
feststellbar.

Die Kaliumanalysen der Nadeln zeigen deutlich die Wirkung der Diingung.
Tschlin weist bei den ungediingten und schwach gediingten Pflanzen einen
signifikant hoheren Kaliumgehalt in den Nadeln auf. Die librigen Herkiinfte
hingegen unterscheiden sich nicht im Kaligehalt, weder bei den ungediingten
noch bei den gediingten Pflanzen.

Eine varianzanalytische Untersuchung von 378 Wassergehaltsbestim-
mungen der Nadeln zu Beginn der Versuche ergab keine Abhédngigkeiten,
weder von der Herkunft noch von den Varianten Luftexposition oder Diingung.

2. Austrocknungsverlauf, Transpiration und Uberlebenszeit

Die Abbildungen 3 und 4 zeigen die Entwicklung der Nadelwassergehalte
und der Saugspannung der Topfpflanzen iiber den gesamten Austrocknungs-
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zeitraum. Es ergeben sich deutliche Unterschiede zwischen den Provenienzen. |
Zu beriicksichtigen sind dabei allerdings die unterschiedlichen Einfluss- ]
faktoren. Eine schrittweise Regression mit «Dummy Variablen» (Tabelle 4)
zeigt die Stdarke der verschiedenen Einflussfaktoren auf die Entwicklung der
Saugspannung. Am grossten ist der Einfluss der Stressdauer und derjenige der
Versuchsserie (unterschiedlicher Verlauf der Temperaturen im Jahresverlauf) .
Ebenfalls stark ausgeprigt ist der Einfluss der Pflanzengrosse bzw. der Seiten- |
triebldnge. Der Einfluss der Provenienz auf den Saugspannungsverlauf er- |
scheint erst an 5. Stelle; er ist signifikant, jedoch relativ gering. Die Luft-
exposition hat keine Auswirkung auf den Austrocknungsverlauf. Die Diingung ‘f
hingegen zeigt die erwartete positive Wirkung; ihre Bedeutung ist jedoch noch |
geringer als diejenige der Herkunft.

Tabelle 4. Starke des Einflusses verschiedener Parameter auf die Entwicklung der Saugspannung
der Topfpflanzen. Regression mit Dummy-Variablen (rsq = 0,84).

Faktor Quadratsumme Prob> F Bemerkung
Stressdauer 651 < 0,1%

Versuchsserie 28 < 0,1%

Linge Seitentriebe 85 10 < 0,1% log
Linge Seitentriebe 86 9 < 0,1% log
Provenienz 8 < 0,1%

Topfgewicht Anfang 6 < 0,1% log
Kalidiingung 2 < 0,1%

Lange Seitentriebe 84 1 6,3%
Wurzelhalsdurchmesser 0 16,0% log
Luftbelastung 0 88,0%

Nach Elimination der Anfangsunterschiede (Topfgewicht, Pflanzengrosse,
Versuchsserie) ergibt sich folgende Reihenfolge in der Austrocknungsge-
schwindigkeit zwischen den Herklinften:

Mals > Tschlin = St-Laurent > Praz

Auch eine schrittweise Regression nach dem Nadelwassergehalt ergibt die
gleiche Rangfolge der Herkiinfte. Mals weist eindeutig den schnellsten Anstieg
der Saugspannung und den raschesten Abfall im Nadelwassergehalt auf. Ent-
gegen der Hypothese trocknet sie geringfligig schneller aus als die iibrigen Her-
kiinfte. Die Unterschiede zwischen den Provenienzen sind zwar statistisch ge-
sichert, in ihrer Grosse jedoch unbedeutend.

Die Austrocknungstoleranz, das heisst die Fihigkeit, Wassermangel ohne
Schidigung zu iiberstehen, wurde mittels Uberlebenszeitanalyse untersucht.
Der Versuch von 1985 ergab weder fiir die Uberlebenszeit (Stressvermeidung)
noch fiir den letalen Wassergehalt (Stresstoleranz) signifikante Unterschiede
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zwischen den Herkiinften. Mals schien allerdings tendenzmissig etwas empfind- |
licher zu reagieren als St-Laurent, Ausdauer wie Wassergehalt betreffend. :,

In Tabelle 5 sind die Ergebnisse der Uberlebenszeitanalyse des Haupt- ;
versuches von 1986 dargestellt. Die 1985 gefundenen Tendenzen werden besti- |
tigt. In beiden Versuchsserien weist Mals die kiirzeste Uberlebenszeit auf. Die|
Reihenfolge fiir die Uberlebenszeit ist:

Mals < = St-Laurent < Tschlin < = Praz

Diese Aussage bleibt auch bestehen, wenn alle Kovariablen, insbesondere
die Pflanzengrosse, beriicksichtigt werden (4bbildung 5). Von den getesteten
Faktoren ergibt einzig die Provenienz signifikante, aber geringe Unterschiede.
Die Luftbelastung wie auch die Diingung haben auf die Uberlebenszeit keinen
Einfluss. Die Reihenfolge in der Uberlebenszeit ergibt sich unter Beriick-
sichtigung der Kovariablen als:

Mals < = Tschlin < St-Laurent < = Praz

Tabelle 5. Uberlebenszeit der Provenienzen im Versuch 1986: Stressdauer in Tagen nach Letalitits-
stufen von 25, 50 und 75% (ohne Kovariable wie Pflanzengrosse).

Provenienz Serie 25% 50% 75% (Letalitit) Rangfolge
Mals 1 68 78 81  (Tage) 5

2 65 70 76 1
St-Laurent 1 73 80 85 6

2 65 71 76 2
Priz 1 78 85 - 8

2 70 75 86 3
Tschlin 1 78 81 86 7

2 70 75 82 3

Im letalen Nadelwassergehalt sind, wie schon im Versuch 1985, keine signi-
fikanten Unterschiede feststellbar. Die Stresstoleranz der Herkiinfte ist dem-
nach nicht verschieden. Die kiirzere Uberlebenszeit von Mals ist allein auf die
etwas raschere Austrocknung zuriickzufiihren. Zwischen letalem Wassergehalt
und Austrocknungsgeschwindigkeit besteht im iibrigen ein Zusammenhang,
der auch durch die Versuche im Labor bestitigt wird. Je rascher die Aus-
trocknung verlduft, desto hoher liegt dieser kritische Schwellenwert.

Wird der relative Zuwachs im Folgejahr nach der Austrocknung in
Abhingigkeit des effektiv erlittenen Stressniveaus (Wassergehalt) untersucht,
so bleibt ausser dem Stressniveau und der Pflanzengrosse im Versuchsjahr
(1986) keiner der Faktoren, weder die Provenienz noch die Luft oder Diingung,
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Abbildung 5. Uberlebenszeitanalyse mit Kovariable Pflanzengrosse.
y-Achse: Uberlebensfunktion. x-Achse: Zeit in Tagen. A = Mals, B = St-Laurent, C = Priz, D =
Tschlin.

signifikant wirksam. Auch daraus muss geschlossen werden, dass keine Unter-
schiede in der Austrocknungstoleranz der Herkiinfte bestehen. Die Selektion
(Absterben) erfolgt bei allen Herkiinften gleich; sie wirkt ausschliesslich in
Abhingigkeit von der Pflanzengrosse bzw. von der Wuchskraft des Individu-
ums. Je hoher das Stressniveau, um so mehr wuchskriftige Individuen werden
eliminiert, was die herkunftsbedingten Grossenunterschiede bei den tiberleben-
den Pflanzen zum Verschwinden bringt.

Die mittlere letale Saugspannung der Pflanzen liegt bei iiber 100 bar und
damit oberhalb der messtechnisch erfassbaren Grenze. Im Bereich zwischen 15
und 100 bar sind lediglich 24% der Versuchspflanzen abgestorben. Die Aus-
trocknungstoleranz der Tanne ist also ausserordentlich gross; sie ist kein okolo-
gisch relevanter Faktor, da solche Verhiltnisse in der Natur nicht vorkommen.

Der Verlauf der Transpiration wird stark durch die Pflanzengrosse domi-
niert. Erschwerend flir die Interpretation sind zudem die unterschiedlichen
Wasservorrate der Topferde. Eine Varianzanalyse der Topfgewichte bei
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Versuchsbeginn ergibt fiir die Herklinfte Mals und St-Laurent geringere Werte,
was auf verschiedene Ursachen (grossere Wurzelmasse, weniger Boden-
substrat, kleinerer Wassergehalt) zuriickgefiihrt werden muss. Das relativ un-
giinstigere Verhaltnis Wasservorrat/Pflanzengrosse fiihrt bei St-Laurent und
Mals bereits bei Versuchsbeginn zu einer geringeren relativen Transpiration
(Abbildung 6). Der Verlauf der Kurven ergibt hingegen keine eindeutigen Hin-
weise auf Unterschiede in der Transpiration der Provenienzen. Feststellbar ist
hingegen eine Reduktion in der Transpiration bei den belasteten Pflanzen von
Schwamendingen, sowohl bei den gravimetrisch wie den porometrisch erfassten
Werten (Abbildungen 7und 8).

- 015

- 0.10

- 005

4]

86160 86200 86250

Abbildung 6. Mittlere Tagestranspirationsrate 1986 nach Provenienz.

y-Achse: Wasserverlust in g/Tag/cm (Gesamtlinge). x-Achse: Tag. M = Mals, S = St-Laurent,
P = Prdaz, T = Tschlin.

Einen besseren Einblick in die Transpirationsverhdltnisse vermitteln die
Versuche mit Zweigstiicken im Labor. In einem generellen linearen Modell mit
mehr als 3300 Triebstiicken wurde der Einfluss der verschiedenen Faktoren auf
die Transpiration untersucht (7abelle 6).

Die Quadratsummen (SSQ) zeigen den dominierenden Einfluss der Luft-
feuchte im Exsikkator (Stressniveau) und des Triebalters. Die Altersunter-
schiede machen sich besonders wihrend der stomatdren Transpirationsphase
bemerkbar. Die Unterschiede in der kutikuldren Transpiration sind hingegen —
bei Beriicksichtigung der Nadelmasse — fiir die verschiedenen Nadelalter sehr
klein. Der Einfluss der iibrigen Faktoren wirkt sich ebenfalls vorwiegend im sto-

1002



Tabelle 6. Einfluss der untersuchten Faktoren auf die Transpiration. Quadratsummen (SSQ) und
Kleinstquadratemittel (LSM) der klassierten Transpirationswerte (mg/h) des Laborversuches. Nur
signifikante Werte angegeben. Exsikkator: 1/2: 17% RH, 3: 70% RH, 4: 57% RH (rel. Luftfeuchte);
Alter: 4: 1984, 5: 1985, 6: 1986; T: Zeit im Versuch; Jul: Jahrestag; Luft: 1: belastete Pflanzen, 0: Null-
probe; rsq: R (esidual)-Quadrat.

Zeitspanne  Anzahl Triebe rsq  Exsikkator Alter T — Jul  Herkunft Luft Diingung

SSQ 3350 0.56 1200 4100 490 -— 370 540 90
0—1 Std. 1:141 4: 46 0:133
LSM-Werte 2:136 5: 96 1:105
(mg/h) 3: 92 6:171

4:109
SSQ 3010 0.27 1600 60 11 9 23 5 11
1—2 Std. 1: 68 4 59
LSM-Werte 2: 67 51 56
(mg/h) 3: 50 6: 66

4: 56
SSQ 2990 026 1100 20 — 21 = - 5
2—3.5Std. 1: 49 4: 46
LSM-Werte 2: 41 5: 41
(mg/h) 3: 33 6: 39

4: 38
SSQ 1635 0.50 74 34 16 21 -— — -
3.5—58Std. 1: 39 4: 40
LSM-Werte 2: 41 S: 33
(mg/h) 3: 23 6: 26

4: 29
SSQ 3090 047 70 38 14 — - = .
5—14 Std. 1: 31
LSM-Werte 2: 31
(mg/h) 3: 19

4: 24

matdren Bereich aus, ist aber vergleichsweise ohne Bedeutung. Erkennbar ist
die Auswirkung der Reifung der jiingsten Triebe auf die Transpiration (Faktor
Jahrestag). Die Diingung wie auch die Herkunft haben praktisch keinen Ein-
fluss. Das Transpirationsverhalten unterscheidet sich also nicht wesentlich zwi-
schen den untersuchten Provenienzen. Deutlich wird hingegen die Wirkung
der Luftbelastung auf die stomatédre Transpiration. Die reduzierte Transpiration
der belasteten Pflanzen von Schwamendingen bestitigt die bereits im Treib-
hausversuch gefundenen Ergebnisse (siehe auch Abbildung 9).

Offensichtlich ist die Reaktionsfdhigkeit der Stomata beeinflusst worden,
wobei Unterschiede zwischen den Provenienzen nicht nachweisbar sind.
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Abbildung 7. Mittlere Tagestranspirationsrate 1986 nach Luftexposition.
y-Achse: Wasserverlust in g/Tag/cm (Gesamtlinge) . x-Achse: Tag. S = Belastet, B = Nullprobe.

Diskussion

Nach den Untersuchungen von Kral (6,7) existieren bei der Weisstanne
zwei Gruppen mit verschiedenen Verhaltensmustern gegeniiber Trockenereig-
nissen. Herkiinfte von trockenen Standorten verfiigen nach den Ergebnissen
von Kral tiber eine hohe Trockenresistenz bei gleichzeitig hoher Wasserabgabe
(Risikotyp mit kleiner Stressvermeidung und grosser Austrocknungstoleranz);
Herkiinfte von gut wasserversorgten Standorten hingegen zeichnen sich durch
eine geringe Trockenresistenz bei gleichzeitig sparsamer Wasserabgabe (grosse
Stressvermeidung, kleine Austrocknungstoleranz) aus. Marcet (8) fand eben-
falls ein unterschiedliches Verhalten bei den «Trockentannen» aus dem Wallis
im Vergleich mit Herkiinften aus Optimumsgebieten. Aufgrund seiner Unter-
suchungen sollen «Trockentannen» iiber einen hoheren Wassergehalt, eine
bessere Austrocknungstoleranz, ein besseres Regenerationsvermogen und ein
ausgeglicheneres Transpirationsverhalten verfligen, indem sie bei normaler
Wasserversorgung weniger, unter Wasserstress hingegen mehr transpirieren als
Herkiinfte aus Optimumsgebieten.
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Die Resultate der vorliegenden Untersuchung ergeben hingegen keine oder
nur unbedeutende Unterschiede in den untersuchten Resistenzeigenschaften
der vier getesteten Herkiinfte. Sie zeigen, dass solche Unterschiede, falls wirk-
lich vorhanden, von weitaus komplexerer, feinerer Art sein miissen als bisher
angenommen und vermutlich weit weniger stark ausgepragt sind als erwartet.

N\
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Abbildung 8. Porometrischer Transpirationsverlauf flir 4 Messtage.

y-Achse: Transpiration in ug/Tag/cm?. x-Achse: Tageszeit. Horizontale Linie: mittlere maximale
Transpiration. Vertikale Linie: 12.00 Uhr. Ausgezogene Kurve: Pflanzen von Birmensdorf (Null-
probe). Quergestrichelte Kurve: Pflanzen von Schwamendingen (belastet).
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Abbildung 9. Transpirationsrate nach Luftexposition (Laborversuch). Exsikkator: 17% RH, Trieb-

alter 1986. Transpiration in mg/h/g (Trockengewicht). x-Achse: Versuchsdauer in Stunden. N =
160. B = Nullprobe; S = Belastet.

Trotz Wahl einer Herkunft aus einem extrem trockenen Heimatgebiet (trocken-
ster Tannen-Standort in Europa [17]) konnte kein spezifisches, abweichendes
Verhalten dieser Provenienz und damit keine Anpassung an die Trockenheit
des Herkunftsstandortes festgestellt werden. Das Vorkommen einer besonde-
ren Standortsrasse «Trockentanne» konnte daher nicht bestitigt werden.
Weder bei den Mechanismen der Stressvermeidung noch bei der Austrock-
nungstoleranz zeigt Mals ein abweichendes, an Trockenheit angepasstes Verhal-
ten. Die Fahigkeit zur Stressvermeidung ist im Gegenteil bei ihr etwas geringer
als bei den iibrigen Herkiinften. Die Modellvorstellung, wonach Trocken-
resistenz auf okonomischem Umgang mit Wasser beruht (Stressvermeidung),
indem durch rasche und frithe Regulation der Stomata der Wasserverlust mini-
miert wird, muss fiir die untersuchte Trockenherkunft verworfen werden.
Treibhaus- wie Laborversuch ergeben iibereinstimmend, dass das unter-
schiedliche Transpirationsverhalten zur Hauptsache mit geometrischen, mor-
phologischen Unterschieden (Pflanzengrosse, Seitentriebe, Nadelfliche) und
entwicklungsphysiologischen Ursachen (Triebalter, Reifungszustand) erklart
werden kann. Wassergehalts- und Saugspannungsuntersuchungen ohne Be-
riicksichtigung dieser Kovariablen sind folglich nicht aussagekriftig. Es ist anzu-
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nehmen, dass die gefundenen Unterschiede in den Untersuchungen von Kral
(6,7) auf unterschiedliche Pflanzengrssen zuriickgefiihrt werden konnen. Die
Herkiinfte Catanzaro, Brixen und Perister sind nach Laffers (18) wuchskriftiger
als die Vergleichsstandorte Siegsdorf, Gengenbach und Lavarone. Es ist ferner
anzunehmen, dass die mit der Schnellwdgemethode gefundenen Resultate mit
dem unterschiedlichen Ausreifungszustand der Triebstiicke zusammenhzngen
diirften. Die Bedeutung des entwicklungsphysiologischen Zustandes der neuge-
bildeten Jahrestriebe konnte anhand der Laborversuche nachgewiesen werden,
etwa fur die Provenienz St-Laurent, deren abweichendes Verhalten mit der
300 mtieferen Lage des Herkunftsortes erkldrt werden muss.

Dieser Einfluss der Meereshohe auf den entwicklungsphysiologischen
Zustand der Triebe muss auch bei den Ergebnissen von Marcet (8) vermutet
werden. Die getestete «Trockentanne» von Chippis (Wallis) stammt von 522 m
Meereshohe und reift daher schneller aus als die Vergleichsherkiinfte aus
Hohenlagen zwischen 1000 und 1170 m Gi.M. Der Hohenunterschied hat sich in
diesem Fall offenbar zugunsten der Hypothese ausgewirkt. In den vorliegenden
Versuchen hingegen ist die «feuchte» Herkunft St-Laurent durch ihren tieferen
Herkunftsort begiinstigt worden, so dass sie entgegen der Hypothese weniger
schnell austrocknet als die «Trockentanne» von Mals.

Bei Beriicksichtigung aller Kovariablen unterscheiden sich die vier Her-
kiinfte nicht wesentlich in den untersuchten Trockenresistenzeigenschaften.

Die Feststellung, dass Trockenherkiinfte iiber eine feinere und schnellere
Stomatareaktion verfiigen, entsprechend weniger Luftschadstoffe aufnehmen
und weniger geschiadigt werden — wie von Klein (13) und Braun (12) fiir
Fichten-Klone nachgewiesen — kann in dieser einfachen Form fiir die unter-
suchten Herkiinfte nicht bestitigt werden. In keinem der Versuche ergab sich
ein herkunftsbedingter Unterschied in der Reaktion zwischen den belasteten
und den unbelasteten Pflanzen. Luftexposition (wie auch Diingung) haben auf
den letalen Wassergehalt und die Uberlebenszeit bei keiner der Herkiinfte
einen Einfluss. Im Labor- wie im Treibhausversuch liess sich bereits eine deut-
liche Wirkung der kurzen, winterlichen Luftbelastung nachweisen. Provenienz-
bedingte Unterschiede in der Reaktion auf die Luftschadstoffe sind hingegen
nicht festzustellen. Im Gegensatz zur weit verbreiteten Auffassung fiihrt die
Belastung mit den natiirlich vorkommenden Schadstoffkonzentrationen nicht
zu einer Beschleunigung des Wasserverlustes (Stomatalihmung), sondern zu
einer leicht verminderten Wasserabgabe und einer Reduktion der Assimilation,
die sich anhand des Zuwachses nachweisen liess. Die Reduktion der Transpi-
ration betragt etwa 10% im ersten Viertel und 2,5% iiber den gesamten Aus-
trocknungszeitraum.

Insgesamt miissen die Ergebnisse dahingehend interpretiert werden, dass
mit der verwendeten Methodik keine wesentlichen Unterschiede in den
Trockenresistenzeigenschaften der Herkiinfte festgestellt werden konnten,
ebensowenig ein einfacher Zusammenhang zwischen diesen physiologischen
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Eigenschaften und der Immissionshérte. Offen bleiben muss, ob mit anderen
Methoden differenziertere, komplexere Zusammenhinge nachgewiesen
werden konnten.

Die Variabilitdit der untersuchten morphologischen wie physiologischen
Merkmale innerhalb der Herkunft (Population) ist wesentlich grosser als die-
jenige zwischen den Herkiinften. Mit Auslese innerhalb der Population ldsst
sich infolgedessen mehr erreichen als durch die Wahl von «resistenten» Her-
kiinften.

Die vier untersuchten Provenienzen scheinen, trotz Wahl extremer Her-
kunftsorte, genetisch ziemlich homogen zu sein. Der extreme Standort hat bei
Mals fiir die untersuchten physiologischen Eigenschaften offenbar zu keinem
genetisch fixierten, abweichenden Okotypen gefiihrt. Eine gewisse genetische
Differenzierung aufgrund klimatischer Faktoren des Herkunftsortes (Hohen-
lage) ist anhand der morphologischen Merkmale hingegen als wahrscheinlich
anzusehen.

Die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung stehen in Einklang mit
einer Vielzahl von neueren Untersuchungen zur genetischen Differenzierung
der Weisstanne. Genokologische, morphologische wie physiologische Arbeiten
belegen, dass die Tanne — mit Ausnahme der siideuropdischen Herkiinfte —
iber eine geringe Provenienzvariation bzw. iiber eine kleine genetische Variabi-
litat auf Individual- und Populationsebene verfiigt. Im gesamten mittel- und
nordosteuropdischen Verbreitungsgebiet scheint die Weisstanne nur sehr
schwach ausgeprigte klinale, klimatisch-geographische Variationsmuster iiber
Hohenlage und Breitengrad aufzuweisen bzw. eine geringe Fahigkeit zur
Bildung von Okotypen zu besitzen (19, 20, 21, 22, 23, 24). Isoenzym-Analysen
zeigen zudem, dass die meisten Tannenpopulationen des mitteleuropdischen
Verbreitungsgebietes auf ein einziges Refugialgebiet in Zentralitalien zuriick-
gehen (25). Die siideuropdischen Herkiinfte hingegen lassen sich nicht nur ge-
netisch deutlich abgrenzen, sie verfligen zudem iiber abweichende physiolo-
gische und morphologische Eigenschaften (19, 20, 24).

Die Frage nach dem Zusammenhang zwischen Trocken- und Immissions-
resistenz miisste demnach differenziert beantwortet werden. Die beobachtete
hohere Immissionsresistenz der stideuropdischen Herkiinfte in den Provenienz-
versuchen scheint weniger eine direkte Folge ihrer besseren Trockenresistenz,
sondern vielmehr das Ergebnis ihrer grosseren genetischen Vielfalt zu sein. Die
breitere genetische Basis — vor allem auf der Individualebene — ermoglicht es
diesen Tannenherkiinften offenbar, sich besser an Umweltverinderungen
anzupassen (26), was experimentell bestitigt werden konnte (19, 20).

Die vorliegende Untersuchung hat zudem gezeigt, dass Luftfeuchtigkeit
und Windgeschwindigkeit einen mehrfach stiarkeren Einfluss auf die physiologi-
schen Grossen ausiiben als die herkunftsbedingten Unterschiede. Mit art-
gerechtem, naturnahem Waldbau, mit richtiger Standortswahl und giinstiger
Gestaltung des Bestandesklimas kann folglich eine wesentlich grossere Wirkung
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auf die Stressexposition der Tanne erzielt werden als durch Auswahl der Her-

kunft.

Der Anbau von «Trockentannen» aus dem mittel- und nordeuropédischen
Verbreitungsgebiet ldsst aus den genannten Griinden keine waldbaulichen Vor-
teile erwarten. Der Anbau siideuropdischer Tannen-Herkiinfte verspricht
gewisse Vorteile. Es braucht daflir zunédchst aber weitere Untersuchungen und
vor allem mehr Erfahrung anhand von Provenienzversuchen.

Résume

Résistance du sapin blanc (Abies alba Mill.) a la sécheresse
et aux immissions
Etude préliminaire de quatre provenances

Dans le cadre d’un projet du Fonds national suisse de la recherche scientifique d’une
durée de trois ans (programme national de recherche no 14 + «Cycle et pollution de I’air
en Suisse»), les caractéristiques de la résistance a la sécheresse de quatre provenances de
sapin ont été étudiées. Il s’agissait de déterminer si des provenances issues de régions
extrémement séches bénéficiaient de caractéres héréditaires spécifiques (écotypes).
D’autre part, nous avons tenté de mettre en lumiére un éventuel lien entre la résistance a
la sécheresse et la réaction aux immissions. Les résultats de vastes essais avec des plantes
en pots agées de 5 ans, ainsi qu’avec des fragments de pousses en laboratoire réfutent
I’ancienne conception selon laquelle il existe des sapins prétendument «séchards» aux
propriétés spécifiques. Quant a la sécheresse et considérant I’ensemble des paramétres
physiologiques étudiés, tout au plus d’insignifiantes différences de comportement sont ap-
parues. De méme, aucun lien n’a pu étre établi entre la résistance a la sécheresse et aux
immissions. La variabilité des paramétres analysés au sein de la population est nettement
supérieure a celle constatée entre les diverses provenances. La culture de provenances de
sapins de régions séchardes ne laisse donc présager aucun avantage sylvicole. Les résultats
seront discutés a la lumiére de travaux récents en écologie génétique, en physiologie et en
morphologie. Ils soutiennent le point de vue selon lequel le sapin blanc d’Europe centrale
est génétiquement peu différencié et qu’il ne présente apparemment qu’une tendance
modérée a former des écotypes. Traduction: P. Schneider
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