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Die Auswirkungen des globalen Wandels auf
Schweizer Walder aus 6kophysiologischer Sicht

Sebastian Leuzinger Waldokologie, Institut fiir Terrestrische Okosysteme, ETH Ziirich (CH)*

Effects of global change on Swiss forests from an ecophysiological point of view

As a consequence of global change, our forests experience abruptly changing environmental conditions. Atmo-
spheric CO», temperature, water availability and nutrient (particularly nitrogen) deposition are the key drivers of
environmental change. The present contribution summarizes the current state of knowledge from an ecophysio-
logical point of view and provides some guidelines for research and forest management. Rising mean tempera-
tures hardly affect photosynthesis and carbon stocks, but rather cause changes in species composition. In sum-
mer, they lead to increased evapotranspiration, which exacerbates the danger of summer droughts likely to become
more frequent until the middle of this century. Increasing nitrogen deposition has probably contributed to in-
creased tree growth during the past century. However, deposition rates often occur at such high levels that neg-
ative effects (immobilization and leaching of other essential nutrients, soil acidification) dominate. Increased atmo-
spheric CO2 concentration may promote tree growth in Switzerland in young individuals, but overall, its effect on
tree water relations is probably more important. Species-specific water savings and consequences for soil moisture
and runoff could affect catchment hydrology. Interactions between factors such as the one between water availabil-
ity and CO2 concentration are of prime interest. However, there are only few long-term ecophysiological experi-
ments testing interactive effects on forest trees. Many open questions could be answered by such experiments,
which are an important basis for model parametrization and eventually decision-making in forest management.
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er rasante Klimawandel stellt fiir unsere

Wilder eine nie da gewesene Herausforde-

rung dar. Dies gab Anlass fiir zwei Schwer-
punktnummern der Schweizerischen Zeitschrift fiir
Forstwesen im Jahr 2008, welche sich den Themen
«Wald und Holz in der Treibhausgasbilanz» (Aus-
gabe 9) und «Waldbewirtschaftung und Klimadnde-
rung» (Ausgabe 10) widmeten. Der Fokus lag dabei
auf 6kosystemaren Fragen, wogegen die zugrunde
liegenden physiologischen Prozesse weitgehend aus-
geklammert wurden.

Die Stoffwechselprozesse der hoheren Pflanzen
werden im Wesentlichen entweder tiber die Zellmem-
bran der Feinwurzeln oder {iber die Blattporen (Sto-
mata) vollzogen. Nahrstoffe, Wasser und CO; werden
aufgenommen, und Wasserdampf wird an die Atmo-
sphédre abgegeben. Mit dem globalen Wandel @ndern
sich die Verfiigbarkeit dieser Ressourcen sowie die
mittlere Umgebungstemperatur, bei welcher die Stoff-
wechselprozesse stattfinden. Mit der Verdanderung
dieser vier Hauptfaktoren entstehen komplizierte
Wechselwirkungen (Abbildung 1), die unmittelbar

PERSPEKTIVEN

die Physiologie des einzelnen Baumes, in der Folge
aber auch Grossen wie den unter- und oberirdischen
Kohlenstoffspeicher oder die Konkurrenzkraft der
Arten und somit die Artenzusammensetzung veran-
dern. Wilder werden aber nicht nur vom Klima be-
einflusst, sondern sie beeinflussen dieses auch tiber
Kohlenstoffspeicherung und Verdunstung, was ihnen
in der Diskussion um den globalen Wandel zu Recht
einen dusserst hohen Stellenwert zukommen lésst.
Gute Kenntnisse der physiologischen Grund-
lagen des Baumwachstums und der Populationsdy-
namik von Waldbdumen ist unter anderem wichtig
fiir die Erstellung von Waldmodellen (Zimmermann
& Bugmann 2008). Klassische pflanzenphysiologi-
sche Experimente beschreiben zum Beispiel die Ab-
hingigkeit der Fotosynthese von der umgebenden
COz-Konzentration. Ein Problem solcher Experi-
mente ist, dass sie in der Regel nur fiir kontrollierte
(konstante) Laborbedingungen auf Blattebene gel-
ten. Fir intakte, nattirliche Bestinde, die aus ver-
schiedenen Arten bestehen und unter stindig wech-
selnden Umweltbedingungen wachsen, existieren
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Abb 1 Die wichtigsten vier Treiber des globalen Wandels fiir den Schweizer Wald (in Blau):
die steigende atmosphdrische CO2-Konzentration, die steigende Temperatur, das
verdnderte Niederschlagsregime (v.a. Sommerdiirren) und die steigenden Ndhr- und
Schadstoffeintrdge (v.a. Stickstoff). Die Pfeile stellen eine nicht umfassende Auswahl an
Wirkungsmechanismen und -richtungen dar, die hier besprochen werden. Die Anderung
der Landnutzung (z.B. Bodenversiegelung) als Treiber des globalen Wandels hat weit-
reichende Konsequenzen fiir praktisch alle Okosystemprozesse, bleibt hier aber mangels
unmittelbarer 6kophysiologischer Relevanz ausgeklammert.

eine Vielzahl von Interaktionen und Riickkopp-
lungsmechanismen, sodass isoliert gemessene Pro-
zesse (zum Beispiel die Abhdngigkeit der Fotosyn-
these von einer erh6hten CO;,-Konzentration) unter
Umstdnden nur noch eingeschrankt giiltig sind und
beispielsweise fiir die Parametrisierung von Model-
len nur mit Vorsicht genutzt werden sollten. Oko-
physiologische Experimente hingegen untersuchen
physiologische Phinomene im Kontext des natiirli-
chen Umfeldes.

Der vorliegende Aufsatz versucht, basierend
auf einer Ubersicht der vorhandenen Literatur, die
Wirkungen von Anderungen der Temperatur, der
atmosphirischen CO.-Konzentration, des Nieder-
schlagsregimes und des Stickstoffeintrags als wich-
tigste Treiber des globalen Wandels aus 6kophy-
siologischer Sicht zu beleuchten und maogliche
Konsequenzen fiir die Schweizer Wilder aufzuzei-
gen. Obwohl die Auswirkung von Interaktionen ver-
schiedener treibender Faktoren auf den Wald sicher
am bedeutsamsten ist, sollen die einzelnen Fakto-
ren zuerst isoliert betrachtet werden.

Reaktionen auf Temperaturerh6hung

Die insbesondere wahrend der Sommermonate
erwartete Temperaturerhéhung in der Schweiz stellt
auf den ersten Blick die offensichtlichste Verdnde-
rung fiir unsere Baumarten dar (+1.5 bis +5 °C fiir
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die Monate Juni—August bis 2050 im Vergleich zur
Periode 1961-1990; OcCC 2008). Diese geht einher
mit tendenziell milderen Wintern, was einer ldnge-
ren Vegetationsperiode gleichkommt. Zu beachten
ist die Tatsache, dass ein Temperaturanstieg immer
zu einer hoheren Evapotranspiration und damit
auch bei gleichbleibendem Niederschlag zu trocke-
neren Bedingungen fiihrt.

Der direkte Einfluss der Temperatur wird ver-
mutlich hochstens in den tiefsten Lagen der Schweiz
und bei Windstille, kombiniert mit grosser Hitze und
Wasserknappheit (Einschrankung des latenten War-
mestroms), zu Problemen fithren. Bei der Linde mit
ihrer zeltartigen, dichten Kronenarchitektur zum
Beispiel konnte bei etwa 35 °C Lufttemperatur und
starker Sonneneinstrahlung die Blatttemperatur auf
tiber 40 °C steigen (Leuzinger & Korner 2007a). Schi-
den an Proteinen erfolgen aber im Allgemeinen erst
bei tiber 50 °C. Hingegen kommt die Fotosynthese
schon bei 40 °C praktisch zum Stillstand (Abbil-
dung 2). Der Effekt der hohen Blatttemperaturen auf
die Fotosynthese ist aber nicht von grosser Bedeu-
tung, da so hohe Blatttemperaturen praktisch im-
mer mit sehr trockenen Bedingungen einhergehen,
die ohnehin eine weitgehende Schliessung der Blatt-
poren und damit eine Einschrankung der CO,-Dif-
fusion bewirken. Bei Temperaturen gegen den Ge-
frierpunkt verlangsamt sich die Zellteilung sehr
stark. Diese Wachstumslimitierung, die von einer
eingeschriankten meristematischen Aktivitdt aus-
geht, tibertrifft den Effekt der tiefen Temperatur auf
die Fotosyntheseleistung bei Weitem (Abbildung 2).
Eine (hypothetische) staindige Optimaltemperatur
in alpinen Okosystemen zum Beispiel wiirde dazu
fithren, dass nur gerade eine 7% hohere Fotosynthe-
seleistung erreicht wiirde (Kérner 2006b). In war-
meren Gebieten wie im Schweizer Mittelland wire
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Abb 2 Temperaturabhdngigkeit der Nettofotosyntheserate und
des Zellteilungszyklus. Die Darstellung illustriert, dass bei tiefen
Temperaturen der Effekt der Temperatur auf die Fotosynthese
im Vergleich zu demjenigen auf die Zellteilung (blau hinterleg-
ter Bereich) zweitrangig ist. Analoge Uberlegungen lassen sich
auch fiir hohe Temperaturen anstellen. Die Darstellung stammt
aus Kérner (2003).
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der Gewinn durch eine solche hypothetische Opti-
maltemperatur fiir die Fotosynthese noch viel gerin-
ger. Dies bedeutet, dass die Fotosynthese wegen der
damit einhergehenden Wachstumsbeschrankung
(sog. Senkenlimitierung) praktisch nie durch tiefe
Temperaturen limitiert ist. Der Einfluss steigender
Temperaturen auf die Fotosynthese ist deshalb nicht
entscheidend.

Die heterotrophe Atmung wird in isolierten,
kurzfristigen Experimenten durch héhere Tempera-
turen stimuliert. Langfristig gesehen ist sie aber stark
mit der Biomasseproduktion (Nettoprimdrproduk-
tion) korreliert. Deswegen und aus stochiometri-
schen Griinden (jedes Gramm gespeicherter Kohlen-
stoff bedingt die Bindung anderer Elemente, z.B.
Stickstoff) laufen Anderungen im Bodenkohlenstoff-
speicher langsam ab (Kérner 2004). Im Allgemeinen
handelt es sich dabei nur um wenige Gramm pro
Quadratmeter und Jahr (Schlesinger & Lichter 2001).
Eine Ausnahme ist der Abbau von Langzeit-Kohlen-
stoffreserven, was allenfalls in Permafrostgebieten
der Fall, aber fiir Walder kaum relevant ist (Raich &
Nadelhoffer 1989). Kurzfristig kann jedoch durch
eine geeignete Bewirtschaftung eine Erth6hung der
Senkenleistung des Waldes erreicht werden (Wolf
2008). Dieautotrophe (pflanzliche) Atmung hingegen
steigt bei einer Erhhung der Temperatur tiberpropor-
tional und kann bei Biumen zu Kohlenstoffknapp-
heit fiihren, die insbesondere auch die Anfalligkeit
gegentiiber Schddlingen erhoht (McDowell et al 2008,
Adams et al 2009).

Die Auswirkung erhohter Temperatur auf die
Frosthérte ist ein sehr wichtiger Aspekt, speziell in
Anbetracht einer sich verlingernden Vegetationspe-
riode. Der in erster Anndherung erwartete Effekt ver-
minderter Frostschdden in einem wéarmeren Klima
wird durch die Gefahr des unzeitigen oder verfriih-
ten Verlassens der winterlichen Frosthirte stark ver-
mindert (sog. «frost damage hypothesis», Hinninen
et al 2001). Nehmen die Temperaturschwankungen
in den Ubergangszeiten zu, was gemiss den meisten
Klimaszenarien zu erwarten ist, so kann geschlos-
sen werden, dass ein verbreiteter verfrithter Austrieb
zu einer Zunahme von Schéaden durch Spatfroste
fihrt. Die verfligbaren Studien zeigen tatsdchlich,
dass zumindest in borealen, immergriinen Wéldern
eine Temperaturerh6hung eine Gefahr durch ver-
frithtes Verlassen der Frosthdrte mit sich bringt
(Hénninen 2006), wobei die am besten an die Kélte
angepassten Arten am wenigsten beeintrachtigt wer-
den (Taulavuori et al 2004). Die Reduktion der An-
zahl starker Frosttage kann aber auch die Etablierung
frostempfindlicher Keimlinge begtinstigen, was zum
Beispiel zur Verbreitung des Walnussbaums (Juglans
regia) in den Osterreichischen Alpen beitrdgt (Lo-
acker et al 2007). Auch Obstbaume diirften generell
von weniger tiefen Minimum- sowie Mitteltempera-
turen wahrend des Winters profitieren (Rochette et
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al 2004). Im Zusammenhang mit Pathogenen ldsst
sich anmerken, dass sich in einer verlangerten Ve-
getationsperiode unter Umstanden mehr Generati-
onen von Schadinsekten entwickeln konnen, was
diese massgebend begiinstigen kénnte (siehe dazu
Engesser et al 2008).

Reaktionen auf Trockenheit

Der Hitze- und Trockensommer 2003 ermog-
lichte eine Reihe von Studien, die Aufschluss tiber
die Belastbarkeit unserer Walder auf derartige Ereig-
nisse gaben (Martinez-Meier et al 2008, Weber et al
2007, Seidling 2007, Zweifel et al 2007, Rennenberg
et al 2006, Ciais et al 2005, Leuzinger et al 2005,
Jolly et al 2005). Das offensichtlichste Beispiel tro-
ckenheitsbedingter Mortalitdt in der Schweiz sind
die Wilder auf den ohnehin schon niederschlagsar-
men Standorten (z.B. Zentralwallis). In den letzten
20 Jahren sind in gewissen Bestinden die Hélfte der
dort dominierenden Waldfohren abgestorben (Re-
betez & Dobbertin 2004). In einigen Jahrzehnten
konnten diese Standorte komplett waldfrei sein
(Wohlgemuth et al 2006, Bugmann 1997). Untersu-
chungen der beiden extremen Trockensommer 1976
und 2003 deuten darauf hin, dass die Flaumeichen
die Trockenjahre deutlich besser tiberstehen als die
Waldfohren und dass es in dieser Region zunehmend
zu einer Artenverschiebung kommt (Weber et al 2008,
Rigling et al 2006). Wiahrend die Niederschlagsmenge
in diesen Gebieten in den letzten 20 Jahren nicht si-
gnifikant zuriickgegangen ist, stiegen die Sommer-
temperaturen und damit die Evapotranspiration si-
gnifikant an, was zur Bodenaustrocknung beitrug
(Rebetez & Dobbertin 2004). Die Ursache fiir die ho-
here Trockenresistenz der Flaumeiche liegt darin,
dass diese wahrend Trockenperioden die Spaltoff-
nungen wesentlich spater schliesst, wahrscheinlich
weil ihr Leitgefdsssystem hoheren Unterdriicken
standhalten kann (Zweifel et al 2007). Daraus resul-
tiert ein Assimilationsvorteil, der sich iber den Som-
mer verzinst. Hemiparasiten und Schadlinge (Mis-
teln, Nematoden, Blduepilze, Kifer) schwachen die
Fohren zusdtzlich und sind wohl in vielen Féllen
ausschlaggebend fiir ihren Tod. Langerfristig diirfte
aufgrund des Klimawandels aber auch die Flaum-
eiche in den Trockengebieten der Schweiz an ihre
physiologischen Grenzen kommen.

Die Analyse von Diirreeffekten auf die Kon-
kurrenz zwischen Baumarten wird dadurch er-
schwert, dass die Auswirkungen oft erst im Folgejahr
bis viele Jahre danach beobachtet werden kénnen
(Bigler et al 2006, Seidling 2007). So zeigten Eichen
mit den kleinsten Starkevorrdten im Diirrejahr im
darauffolgenden Jahr die grossten Anteile an abge-
storbenen Asten (Breda et al 2006). Eine Analyse des
Waldwachstums wéahrend der Trockenperioden des
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20. Jahrhunderts in der Schweiz zeigt, dass die Fichte
und die Buche grossere Einbussen im Grundflachen-
zuwachs erleiden als die Tanne und vor allem als die
Eiche (Zingg & Biirgi 2008). Die Auswirkung von
Diirren ist stark abhdngig von der Héhenlage. In La-
gen ab ca. 1000 m {i. M. mit hoheren Niederschlags-
summen und tieferen Mitteltemperaturen konnen
Perioden, die in Tieflagen als Diirre wirken, durch-
aus positive Auswirkungen haben. So profitierten
subalpine Wilder im Trockensommer 2003 von der
verlangerten Wachstumsperiode, wahrend Wailder
in Tieflagen ein durch Wasserdefizit verursachtes
verringertes Wachstum zeigten (Jolly et al 2005). Vor
allem die Buche als heute noch dominierende Baum-
art in den tieferen Lagen wird in Zukunft weniger
konkurrenzfiahig sein (Gessler et al 2004).

Die detaillierten physiologischen Prozesse, die
unter Wasserstress schliesslich zum Absterben eines
Individuums fiihren, sind erst ansatzweise unter-
sucht (Zweifel et al 2007). Grundsatzlich sind zwei
Mechanismen denkbar: Entweder fiithren irrepara-
ble Kavitationen (d.h. Abreissen des Wasserfadens
im Stamm) zu einem Kollaps des hydraulischen Sys-
tems, oder ein anhaltender Stomataschluss verhin-
dert zwar weitgehend die Kavitation, fithrt aber we-
gen weitgehend geschlossener Stomata langfristig zu
einer negativen Kohlenstoffbilanz und so zum Ab-
sterben der Pflanze (McDowell et al 2008). Praktisch
immer sind Schadlinge (am héaufigsten Borkenkaéfer)
in den Absterbeprozess involviert, jedoch fehlen ent-
sprechende systematische Analysen.
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Abb 3 Schematische Zusammenstellung des oberirdischen Zuwachses von drei gross an-
gelegten CO.-Experimenten in intakten, jungen Waldbestdnden. Duke | ist eine Vorstudie
zu Duke II. Beim «gemdssigten Mischwald» handelt es sich um das Schweizer Baumkronen-
Forschungsprojekt in Hofstetten (SO). n: Anzahl Wiederholungen (Darstellung verdndert
nach Kérner 2006a).
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Reaktionen auf eine erhohte
atmospharische CO,-Konzentration

Grundsitzlich stimuliert eine héhere CO»-
Konzentration die Fotosynthese und fiithrt zu redu-
zierter stomatirer Offnungsweite, was eine Wasser-
ersparnis bedeutet. Diese unmittelbaren Reaktionen
lassen sich in praktisch allen funktionellen Pflanzen-
gruppen auf Blattebene messen (Ainsworth & Rogers
2007), sie kénnen aber nicht ohne Weiteres auf Oko-
systemebene ibertragen werden (Korner 2006a).
Frithe Studien spekulierten, dass ein grosser Teil der
anthropogenen CO;-Emissionen von Wildern aufge-
nommen werden konne (DeLucia et al 1999). Die ge-
nerelle Stimulierung der Fotosynthese in Biumen in
gemassigten Zonen um 20-40% und die ausbleiben-
de langerfristige Anpassung der Assimilationsraten
(Zotz et al 2005) stiitzen diese Annahme scheinbar.
Das einzige europdische Free Air Carbon Dioxide
Enrichment Experiment (FACE-Experiment; Abbil-
dung 4) mit adulten Waldbdaumen in der gemassig-
ten Zone zerstorte jedoch die Hoffnungen auf ein
langfristig stimuliertes Baumwachstum unter héhe-
ren CO;z-Konzentrationen, denn der zusatzlich assi-
milierte Kohlenstoff verldsst das System offensicht-
lich relativ schnell wieder (Keel et al 2007, Asshoff
et al 2006). Norby et al (2005) fassen die Resultate
von vier COz-Experimenten an Biumen zusammen,
wobei es wichtig zu bemerken ist, dass alle diese Stu-
dien junge Bestdnde (Alter < 20 Jahre) untersuchten.
Es zeigt sich deutlich, dass eine anfangliche Wachs-
tumsstimulierung zusehends abklingt (Abbildung 3;
Korner et al 2005). Die gefundene anfangliche Sti-
mulierung der Nettoprimdrproduktion durch eine
hoéhere CO2-Konzentration darf dementsprechend
nicht auf die wichtigsten am globalen Kohlenstoff-
kreislauf beteiligten Waldokosysteme (tropische
Regenwailder, nordliche Nadelwdlder) tbertragen
werden, sie kann aber fiir stark genutzte mitteleuro-
pédische Wélder durchaus positiv sein im Sinne ei-
nes beschleunigten Wachstums von Jungbdumen
(Boisvenue & Running 2006). Dies bestdtigen auch
Daten einer nattirlichen geologischen CO,-Quelle
in Norditalien, die zeigen, dass eine erhohte CO;-
Konzentration zu einem schnelleren Wachstum in
der Jugendphase von Steineichen (Quercus ilex) fiih-
ren kann und dass langfristig eine morphologische
und wohl auch physiologische Anpassung stattfin-
det, sodass nach etwa 25 Jahren kein erhohtes Wachs-
tum mehr messbar ist (Hattenschwiler et al 1997).

Ein FACE-Experiment an der Schweizer Baum-
grenze zeigte, dass Larchen (Larix decidua) starker
wuchsen unter hoheren CO»2-Konzentrationen, Berg-
fohren (Pinus uncinata Ramond) hingegen nicht
(Handa et al 2006). Der Effekt artspezifischer Reak-
tionen auf CO; ist auch am Beispiel des Efeus (Hedera
helix) als wichtigste Liane in der Schweiz ersichtlich.
Efeu profitiert vor allem im Schatten von steigenden
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COz-Konzentrationen (Zotz et al 2006, Hattenschwi-
ler & Korner 2003), was ein aggressiveres Wachstum
und hohere Befallsraten moglich machen wird. Vor
allem wegen der wahrscheinlich erh6hten Sturman-
falligkeit von mit Efeu befallenen Baumen kénnte
dieser Effekt lingerfristig zu einem einflussreichen
Faktor fiir die Walddynamik werden.

Wichtig ist, dass beschleunigtes Wachstum in
der frithen Lebensphase eines Baumes keine lang-
fristige Kohlenstoffsenke, sondern nur eine kurzfris-
tig hohere Umsatzrate und, abhdngig von einer al-
lenfalls verkiirzten Lebensdauer schnell wachsender
Individuen (Backman 1943, Bigler & Veblen 2009),
einen geringfiigig hoheren Kohlenstoffvorrat unse-
rer Wilder anzeigt (Kérner 2000).

Reaktionen auf zunehmenden
Stickstoffeintrag

Oft stehen beim Gedanken an den globalen
Wandel die atmosphérischen Verdnderungen im
Vordergrund. Mdéglicherweise laufen die Schliissel-
prozesse aber im Boden ab, der viel trager reagiert
als die Atmosphére und wo Experimente aufwendi-
ger sind. Boden haben im 20. Jahrhundert vor allem
durch die intensive landwirtschaftliche Nutzung
und durch die Verbrennung fossiler Brennstoffe ei-
nen massiv erhohten Eintrag von Sdure bildenden
Schadstoffen (Schwefel- und Stickstoffverbindun-
gen) erlebt (Bafu 2005). Die wichtigsten zwei Fragen
sind, ob sich der Stickstoffeintrag grundsatzlich po-
sitiv auf das Baumwachstum auswirkt und ob er
wesentlich zur Kohlenstoffspeicherung beitragt. Tat-
sachlich wird im 20. Jahrhundert ein erhdhtes ober-
irdisches Wachstum der europdischen Wailder fest-
gestellt. Es ist sehr wahrscheinlich, dass mindestens
ein wichtiger Grund dafiir der erhohte Stickstoff-
eintrag ist (Spiecker 1999). Vor allem unter nahrstoff-
armen Bedingungen erhoht eine In-situ-Stickstoff-

diingung zumindest kurzfristig den Stammdicken-
zuwachs (z.B. Makinen et al 2002, Anttonen et al
2002). In der Schweiz sind aber praktisch alle Wil-
der mit Stickstoff iberversorgt (Bafu 2005). Stochio-
metrische Griinde weisen darauf hin, dass relativ
kleine Stickstoffeintrdge (10 kg N/hax]) langfristig
bereits zu Stickstoffauswaschung fiihren, obwohl
noch geringfiigige Wachstumssteigerungen moglich
waren (De Vries et al 2008). Fiir die Schweiz gilt ein
Eintragswert von etwa 10-20 kg N/ha xJ als kritisch.
Dieser wird in weiten Teilen des Mittellandes sowie
im Tessin zum Teil stark tiberschritten (Bobbink et
al 2002, Flickiger & Braun 2004).

Nebst einem Diingungseffekt fiihrt der Stick-
stoffeintrag zur nachhaltigen Versauerung der Wald-
bodden. Dies wiederum fiihrt zu einer Abnahme der
Basensattigung, und Nitrat wird zusammen mit Ndhr-
stoffionen (Na, Mg, Ca, K) ausgewaschen (Magill et
al 1997). Vor allem bei Fichten herrscht deshalb oft
Kaliummangel (Fliickiger & Braun 2004).

Die Frage nach dem Verbleib des eingetrage-
nen Stickstoffs fiir den Wald als CO2-Senke ist essen-
ziell, da das C:N-Verhéltnis im Boden je nach Boden-
typ etwa 15 Mal kleiner ist als im Holz. Nadelhoffer
etal (1999) argumentieren aufgrund von Versuchen
mit stabilen Isotopen in Europa und Nordamerika,
dass der Grossteil des Stickstoffs im Boden gebun-
den bleibt oder ausgewaschen wird, was gegen einen
starken Diingungseffekt spricht. Moglicherweise
sind die Stickstoffeinlagerungsmechanismen auch
stark artspezifisch und abhdngig vom Bodentyp. In
einer Langzeitstudie mit Koniferen wurde bei der
Fichte (Picea abies) ein Grossteil des gediingten Stick-
stoffs in der Biomasse untergebracht, wahrend bei
der Waldfohre (Pinus sylvestris) der Boden die Haupt-
senke fiir den zusdtzlichen Stickstoff bildete (Lada-
nai et al 2007). In einem Schweizer Gebirgsfichten-
wald konnte mittels Isotopenanalyse festgestellt
werden, dass ein grosser Teil des Stickstoffs im Bo-
den festgehalten wurde, was das C:N-Verhdltnis im
Boden langfristig absinken ldsst (Providoli et al
200S). Ein erhohter atmosphdrischer Stickstoffein-
trag kann neben einer Stickstoffanreicherung in Bo-
den und Grundwasser auch zu einem erhéhten Aus-
stoss gasformiger, stark treibhausaktiver Stickoxide
(z.B. Lachgas) fiihren (Rennenberg & Gessler 1999,
Butterbach-Bahl et al 1997).

Die Anfidlligkeit auf Windwurf kann sich
durch beschleunigtes Wachstum erhdhen, wie fiir
Fichten in der Schweiz, die wahrend des Sturmes Lo-
thar geworfen wurden, gezeigt werden konnte (Meyer
et al 2008). Bei dieser Studie blieb allerdings unklar,
ob das erhohte Wachstum durch den Stickstoffein-
trag zustande kam. Wahrscheinlich ist hingegen,
dass saure Boden ein grosseres Risiko fiir Sturmscha-

den darstellen, wobei eine mechanistische Erklirung
dazu fehlt (Braun et al 2003). Moglich ist, dass ein
kleineres Wurzel-Spross-Verhaltnis in stark stickstoff-

Abb 4 Das FACE-Forschungsprojekt in Hofstetten (SO). Manipulative Experimente mit
adulten Waldbdumen stellen erhebliche Anspriiche an die Logistik. Links: Blattleitfdhig-
keitsmessungen von der Krangondel aus. Rechts: der Forschungskran aus der Luft.
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belasteten Boden (De Vries et al 1995) zu einer ver-
ringerten Wurzelstabilitdt fiihrt (Mayer et al 2005).
Zusammentfassend ldsst sich fiir die Schweiz festhal-
ten, dass Stickstoffeintrage auf dem heutigen Niveau
fiir einen grossen Teil der Waldflache einen Stress-
faktor darstellen und somit das Risiko negativer Re-
aktionen auf die Klimadnderung erhohen diirften
(Bobbink et al 2002).

Experimente mit einer Kombination
mehrerer Faktoren

Experimente mit mehreren Faktoren kommen
der Wirklichkeit am ndchsten. Fiir Waldbaume gibt
es allerdings kein einziges Experiment, das die wich-
tigsten Treiber im globalen Wandel (Temperatur,
Stickstoff, Niederschlag, CO») auf umfassende Weise
testet. Mit den erwdahnten vier Hauptfaktoren ent-
stehen bereits elf Zwei- bis Vierfachinteraktionen,
was schon fiir ein kleines Laborexperiment eine He-
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Abb 5 Optimumsverschiebung der Nettofotosyntheserate mit steigender Blatttemperatur.
Der stimulierende CO-Effekt ist temperaturabhdngig: Es findet eine Verschiebung des
Temperaturoptimums unter héheren CO2-Konzentrationen statt (schwarze Pfeile). Die
Richtung des Temperatureffektes auf die Fotosynthese kann sich unter héheren CO2-Kon-
zentrationen umdrehen (rote Linien, nach Long 1991 und Norby & Luo 2004).

rausforderung darstellt (Abbildung 1). Es ist deshalb
verstandlich, dass solche Experimente unter Frei-
landbedingungen bis heute noch nicht angegangen
worden sind. Insbesondere stellen die notwendige
Langfristigkeit und die Logistik der Versuchsanord-
nung erhebliche Probleme dar. Trotzdem lassen sich
einige wichtige Erkenntnisse aus den bis jetzt vor-
liegenden Experimenten ableiten:

Unter Einwirkung eines zusdtzlichen Faktors
kann sich die Richtung eines Primareffektes umdre-
hen. Als Beispiel sei hier die Erh6hung des Tempe-
raturoptimums bei der Fotosynthese bei hoheren
CO;-Konzentrationen erwdahnt (Long 1991, Abbil-
dung 5): Bei einer Temperaturerh6hung von 20 °C
auf 30 °C nimmt die Fotosyntheseleistung bei einer
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CO2-Konzentration von 350 ppm ab, bei einer sol-
chen von 650 ppm hingegen zu (eine CO;-Konzen-
tration von 650 ppm wird in der zweiten Halfte die-
ses Jahrhunderts mit grosser Wahrscheinlichkeit
erreicht). Obwohl dieser Effekt fiir die Okologie un-
sere Biume wahrscheinlich nicht entscheidend sein
wird, so illustriert er doch die Notwendigkeit der Be-
riicksichtigung von Interaktionen. Experimentelle
CO;-Behandlungen bewirkten in den meisten Fal-
len auch Wassereinsparungen (Morgan et al 2004).
Im Grasland kann das so weit fithren, dass vermeint-
liche positive CO»-Effekte auf die Biomassenproduk-
tion ausschliesslich indirekt durch hohere Boden-
feuchten zustande kommen (Niklaus et al 1998). Am
Schweizer Baumkronen-Forschungsprojekt in Hof-
stetten (SO) konnten ebenfalls Wasserersparnisse un-
ter hoheren atmosphérischen CO;-Konzentrationen
nachgewiesen werden (Leuzinger & Kérner 2007b
Abbildung 6). Die trockenheitsanfilligere Buche (Fa-
gus sylvatica) sowie die Hagebuche (Carpinus betulus)
konnten damit ihre Konkurrenzfihigkeit gegeniiber
der Eiche (Quercus sp.) steigern, die einen deutlich
kleineren Wasserspareffekt unter erhohten CO»-
Konzentrationen zeigte. Koniferen scheinen diesen
Wasserspareffekt nicht zu zeigen (Ellsworth 1999).
Obwohl atmosphirische Riickkoppelungsmechanis-
men den Nettoeffekt wahrscheinlich abschwichen,
kann mit einer starken, artspezifischen Beeinflus-
sung der Hydrologie auf Einzugsgebietsebene gerech-
net werden (Leuzinger & Korner 2009, Leuzinger &
Korner 2007b).

Die Interaktion von eingetragenem Stickstoff
und der stetig wachsenden CO;-Konzentration sollte
einen positiven Effekt auf das Baumwachstum haben;
verschiedentlich wurde vor allem die Kombination
dieser beiden Faktoren fiir das starkere Baumwachs-
tum im 20. Jahrhundert verantwortlich gemacht
(Brunner & Godbold 2007). Ein vierjdhriges Experi-
ment mit Fichten und Buchen unter erhéhter atmo-
sphérischer CO2-Konzentration zeigte aber keine In-
teraktion zwischen Stickstoff und CO2 (Spinnler et
al 2002). Hingegen spielte der Bodentyp eine we-
sentliche Rolle: Auf saurem, ndhrstoffarmem Boden
wuchs die Buche bei hoher CO,-Konzentration so-
gar weniger stark als entsprechende Kontrollbdume.
Das Fichtenwachstum wurde auf saurem Boden durch
Stickstoff und CO; jeweils etwa gleich stimuliert, auf
nahrstoffreichem Kalkboden gab es nur noch einen
CO»-Effekt, Stickstoff hatte keine Wirkung mehr.
Diese Experimente zeigen, dass es wichtig ist, die
Bodeneigenschaften bei der Abschdtzung der Wir-
kungen des globalen Wandels zu beriicksichtigen.
Experimente mit mehr als zwei der Faktoren sind fiir
junge Baume schwierig und fiir adulte Waldbdume
technisch praktisch nicht durchfiihrbar. In Grasland
hingegen sind multifaktorielle Experimente mit ad-
aquater Replikation machbar (Mikkelsen et al 2008).
Zum Beispiel wurde bei einem Experiment, bei wel-
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2007b).

chem die Faktoren Stickstoff, Temperatur, Nieder-
schlag und CO2 kombiniert wurden, eine generelle
Verminderung der Nettoprimdrproduktion-stimu-
lierenden Effekte durch eine erhéhte CO,-Konzent-
ration gemessen (Shaw et al 2002). Man darf daher
annehmen, dass die isoliert gemessenen Effekte ein-
zelner Faktoren tendenziell eher abgeschwacht wer-
den, wenn zusitzliche Faktoren beriicksichtigt wer-
den (Hyvonen et al 2007). Das Schwergewicht bei
manipulativen Experimenten zur Untersuchung der
Reaktion von Waldbdumen auf den globalen Wan-
del sollte deshalb auf Experimenten mit mehreren
Faktoren liegen. Dies ist aber nur mit Jungbdumen
oder Setzlingen moglich.

Schlussfolgerungen

Bei den Uberlegungen, wie die Waldbewirt-
schaftung an den Klimawandel angepasst werden
kann, sollten auch die Ergebnisse der 6kophysiolo-
gischen Forschung berticksichtigt werden. In Anbe-
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tracht der potenziellen Interaktionen von Treiber-
faktoren des globalen Wandels, zu denen noch kaum
experimentelle Daten verfiigbar sind, ist im Wald-
bau vor allem auf eine Diversifizierung im weitesten
Sinne zu setzen. Im Wesentlichen bedeutet dies die
Bewirtschaftung des Waldes nach den Grundsitzen
des naturnahen Waldbaus, die Forderung der Vielfalt
beziiglich Baumarten, Herkiinften und Waldstruk-
tur sowie die Anwendung verschiedener Bewirtschaf-
tungsformen. Eine umfassende Zusammenstellung
der empfohlenen Massnahmen fiir den praktischen
Waldbau findet sich in Brang et al (2008) und in
Biirgi & Brang (2001). Aus 6kophysiologischer Sicht
lasst sich anmerken, dass speziell die steigende CO»-
Konzentration bei solchen Empfehlungen oft nicht
berticksichtigt wird. Deren positive Wirkung auf den
Wasserhaushalt von Laubbdaumen (v.a. Hagebuche
und Buche) unter Trockenheit, nicht aber auf jenen
von Nadelbdumen ist mit ein Grund dafiir, weshalb
der Anbau der Fichte in den Tieflagen der Schweiz
nicht empfohlen werden kann (Leuzinger & Korner
2007b). Trotz diesem positiven CO;-Effekt auf den
Wasserhaushalt wird die Buche wegen ihrer Trocken-
heitsanfilligkeit langfristig aus den Tieflagen der
Alpennordseite verschwinden (Gessler et al 2007),
was bei der Waldplanung bereits heute beriicksich-
tig werden sollte. Dort, wo die Datengrundlagen be-
reits ausreichen, sollten die neu evaluierten Standort-
eigenschaften berticksichtigt werden.

Generell bestehen aber noch grosse Wissens-
liicken zur Wirkung der Kombination mehrerer Trei-
berfaktoren auf Artniveau, da entsprechende Expe-
rimente einen erheblichen Aufwand bedeuten. In
Betracht zu ziehen wire ein gross angelegtes Expe-
riment mit jungen Waldbdumen, das die Wirkung
von mehr als zwei Faktoren (z.B. CO., Temperatur,
Niederschlag und Stickstoff) auf die Baumphysiolo-
gie testet. In Gebieten, wo die artspezifische Morta-
litat bereits auf eine Verdnderung in der Artenzu-
sammensetzung hindeutet (z.B. im Wallis), ist es
essenziell, dass die Absterbeprozesse besser verstan-
den werden. Hilfreich wiren ein landeriibergreifen-
der, synergetischer Einsatz von Forschungsgeldern
und die Sicherstellung einer langfristigen Finanzie-
rung einzelner Projekte, da bei naturnahen Experi-
menten an Okosystemen oft Initialeffekte auftreten
und erst nach mehreren Jahren stabile Resultate er-
wartet werden kénnen. Bedingt durch die vielen In-
teraktionen zwischen den sich mit dem globalen
Wandel dndernden Umweltbedingungen sind mo-
nofaktorielle Experimente heute schwierig zu recht-
fertigen. Ein umfassendes physiologisches Verstand-
nis der vom globalen Wandel beeinflussten Prozesse
in unseren Wildern ist schliesslich notig, um die
existierenden Waldsukzessionsmodelle weiterzuent-
wickeln, damit diese auch kiinftig die Basis fiir wald-
bauliche Entscheidungen bilden kénnen.
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Die Auswirkungen des globalen Wandels
auf Schweizer Wilder aus 6kophysiologischer
Sicht

Als Folge des globalen Wandels @ndern sich fiir den Wald in-
nert kiirzester Zeit die Umweltbedingungen. Die wichtigsten
Treiber sind dabei die atmosphérische CO2-Konzentration,
die Temperatur, die Wasserverfiigbarkeit und die Nahrstoff-
eintrage (v.a. Stickstoff). Der vorliegende Beitrag fasst den
gegenwartigen Stand der Kenntnisse beziiglich der Wirkun-
gen der veranderten Umweltbedingungen auf den Wald aus
okophysiologischer Sicht zusammen und liefert Anhalts-
punkte fiir Forschung und Praxis.

Steigende Mitteltemperaturen beeintrachtigen Fotosynthese
und Kohlenstoffspeicherung kaum, sondern fiihren zu einer
Verschiebung in der Artenzusammensetzung. Im Sommer
flhren sie zu einer hoheren Evapotranspiration und ver-
schlechtern dadurch die Wasserversorgung. Damit erh6hen
sie die Gefahr der bis Mitte des 21. Jahrhunderts erwarteten
Sommerdirren. Der zusatzliche Stickstoffeintrag hat vermut-
lich zum starkeren Baumwachstum im letzten Jahrhundert
beigetragen. Die Eintrdge sind aber oft so hoch, dass negative
Effekte (Immobilisierung und Auswaschung anderer essenzi-
eller Nahrstoffe, Bodenversauerung) dominieren. Méglicher-
weise fordert die erhéhte atmospharische CO2-Konzentration
das Baumwachstum in der Schweiz im Jugendstadium, wich-
tiger ist aber ihr Effekt auf den Wasserhaushalt der Baume.
Artspezifische Wasserersparnis und die damit verbundenen
Auswirkungen auf die Bodenfeuchte und den Abfluss konn-
ten die Hydrologie ganzer Einzugsgebiete beeinflussen. Die
Wirkung von Interaktionen zwischen verschiedenen Faktoren
wie beispielsweise zwischen Wasserverfligbarkeit und CO.-
Konzentration ist von grosser Bedeutung. Leider gibt es nur
wenige langfristig angelegte 6kophysiologische Experimente
an Waldbdumen. Mit solchen wiirden sich viele offene Fra-
gen beantworten lassen. Insbesondere wiirden sie eine wich-
tige Grundlage fiir die Parametrisierung von Modellen und
fur Entscheidungen bei der Waldbewirtschaftung bilden.
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Les répercussions des changements
climatiques sur les foréts suisses du point
de vue écophysiologique

Les conditions environnementales changent rapidement pour
la forét par suite des changements climatiques. Les princi-
paux moteurs de cette évolution sont la concentration du CO>
dans I'atmosphere, la température, la disponibilité de I'eau et
les apports d’éléments nutritifs (surtout azote). Le présent ar-
ticle fait le point des connaissances actuelles concernant les
effets des changements environnementaux sur la forét au ni-
veau écophysiologique et fournit des points de référence pour
la recherche et la pratique.

L'élévation des températures n’influence guére la photosyn-
theése et le stockage du carbone, mais entraine un décalage
de la composition des essences. En été, elle provoque une
hausse de I'évapotranspiration et dégrade ainsi I'approvision-
nement en eau. Elle renforce par la le risque de sécheresses
estivales auxquelles on s‘attend des le milieu du XXIe siecle.
Les apports supplémentaires d’azote ont probablement
contribué a la forte croissance des arbres durant le dernier
siecle. Les apports sont toutefois souvent si élevés que les ef-
fets négatifs dominent (immobilisation et lessivage d’autres
éléments nutritifs essentiels, acidification du sol). Il est pos-
sible que la concentration élevée de CO; dans I'atmospheére
favorise la croissance des arbres dans leur jeunesse, mais son
effet sur le cycle hydrique des arbres est plusimportant. L'éco-
nomie des eaux spécifique a certaines essences et ses effets
sur I’lhumidité du sol et I"écoulement des eaux pourrait in-
fluencer I'hydrologie de bassins de réception entiers. Les ré-
percussions des interactions entre différents facteurs comme
par exemple la disponibilité de I'eau et la concentration en
CO; sont tres importantes. Malheureusement, les expérien-
ces écophysiologiques de longue durée concernant les arbres
forestiers sont rares. Celles-ci permettraient de répondre a de
nombreuses questions. Elles fourniraient en particulier une
base importante pour paramétrer les modeéles et pour les dé-
cisions relatives a la gestion des foréts.

PERSPECTIVES
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