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Oak decline in Swiss natural forest reserves

Knowledge on the natural potential of oaks (Quercus spp.) in Switzerland is important for both nature conser-
vation and adaptation to climate change. To assess this natural potential, we analysed tree ring and inventory
data collected in Swiss natural forest reserves. Influences of monthly climate variables on oak growth were de-
termined by response functions, whereas generalized linear mixed-effects models were used to identify the in-
fluence of climate and site variables on oak mortality. Oak growth was most strongly limited by summer precip-
itation. Oak mortality reached values between 0% and 25% per year for the individual inventory period; it
decreased with tree diameter and increased with stand basal area and mean precipitation during the inventory
period. Because stand basal area has continuously increased since the first inventory, the oak proportion de-
creased in most reserves. In increasingly dense stands, oaks were outcompeted by more shade-tolerant species
such as beech. For the investigated sites, a gain of relative competitiveness of oaks in the course of ongoing cli-
mate change was not evident. Regarding the preservation of oak proportions in managed forests, protection
measures should therefore still be combined with targeted interventions for reducing the competitive pressure.

Keywords: Quercus spp., forest reserve, tree growth, tree mortality, response functions, generalized linear mixed-

effects model
doi: 10.3188/szf.2013.0328
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ie Eiche (Quercus spp.) wurde in der Schweiz

wéhrend Jahrhunderten intensiv gefordert,

vor allem in den ehemals hdufigen Mittel-
wildern und Waldweiden. Heute dominiert sie auf
gut 2% der Schweizer Waldfldche (Cioldi et al 2010).
Trotz ihrer vergleichsweise geringen Hdufigkeit ist
die Eiche in den letzten Jahren vermehrt ins Zent-
rum waldpolitischer und waldplanerischer Uberle-
gungen geriickt (Bonfils et al 2005). Die Griinde da-
fiir sind, dass sie wichtige Beitrdge zur Erhaltung der
Biodiversitdt liefert und ihr aufgrund ihrer Trocken-
heitstoleranz ein hohes Potenzial im Rahmen der
Anpassung an den Klimawandel zugeschrieben wird
(Bonfils et al 2005).

Sowohl fiir die Bewirtschaftung hinsichtlich
Naturschutzzielen als auch fiir die Planung von Stra-
tegien zur Anpassung an den Klimawandel ist die
Frage nach dem natiirlichen Potenzial der Eiche in
der Schweiz und in Mitteleuropa zentral (Miihle-
thaler et al 2007). Aufgrund der intensiven Bewirt-
schaftungsgeschichte ist diese Frage nicht einfach
zu kldren. Vielmehr werden derzeit zwei gegenldu-
fige Entwicklungen diskutiert: Einerseits wird die
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lichtbediirftige und konkurrenzschwache Eiche
ohne eine intensive Férderung zunehmend von
schattentoleranteren Arten wie der Buche verdrangt
(Otto et al 2009). Andererseits ist zu erwarten, dass
viele Waldstandorte in Mitteleuropa im Zuge des
Klimawandels trockener und warmer werden, was
die relative Konkurrenzkraft der Eiche begiinstigt,
sodass sie sich vermehrt gegen weniger trockenheits-
tolerante Arten wie die Buche durchsetzen kdnnte
(Hanewinkel et al 2013).

Eine Moglichkeit zur Beurteilung des natiir-
lichen Potenzials der Eiche liegt in der langfristi-
gen Beobachtung der natiirlichen Dynamik in
Eichenwdildern. Eichenreiche Naturwaldreservate
bieten optimale Voraussetzungen fiir solche Beob-
achtungen, weil keine lenkenden Eingriffe durch
den Menschen erfolgen. Die ETH Ziirich und die
Eidgenossische Forschungsanstalt WSL erforschen
seit tiber einem halben Jahrhundert Waldflachen
in Reservaten (Brang et al 2011). Die dabei gewon-
nenen Daten erlauben fundierte Auswertungen be-
ziiglich der nattirlichen Wachstums- und Mortali-
tatsdynamik.
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Abb 1 Lage der berticksichtigten Reservate und Klimastationen. Anhand der Symbolfil-
lung ist erkennbar, welche der drei Klimastationen den jeweiligen Reservaten zugewiesen
wurde. Reproduziert mit Bewilligung von swisstopo (JA100120).

Der vorliegende Artikel befasst sich neben der
Beschreibung der Dynamik in eichenreichen Natur-
waldreservaten mit den Klima- und Standortfakto-
ren, welche auf diese Dynamik wirken. Wir konzen-

1. Wie korrelieren Niederschlag und Temperatur
Vorm Sten Stra;ijberg mit dem jahrlichen Durchmesserzuwachs der Eiche?
}N\ Krummenlinden Larfgg;rk?en Unterscheiden sich diese Korrelationen entlang ei-
O Bannhalde nes Bodenfeuchtegradienten?
0 20 40km Weidwald Ziirich 2. Wie hat sich die Eichenmortalitdt seit der
O Griindung der Reservate entwickelt? Welche Ein-
Josenwald flussgrossen korrelieren mit der Eichenmortalitat?
Der ersten Frage gehen wir mittels Jahrringda-
ten auf den Grund, der zweiten mittels Inventurda-
ten aus den Naturwaldreservaten des WSL/ETH-
Bois de Chénes Netzwerks.
p \ Pfynwald
Genéve o /N Sion
Les Follateres Methoden

Naturwaldreservate
O@ @ Reservate AL A Kimastationen Mit dem Ziel vor Augen, eine solide Basis fiir
die Erforschung der natiirlichen Walddynamik zu

schaffen, initiierte Hans Leibundgut (1940-1979
Professor fiir Waldbau an der ETH Ziirich) Ende der
1940er-Jahre ein Netzwerk von Naturwaldreserva-
ten in der Schweiz. Seit 2006 fiihren die WSL und
die ETH die Forschung in diesem Reservatsnetzwerk
mit finanzieller Unterstiitzung des Bundesamts fiir
Umwelt (Bafu) gemeinsam durch (fiir Details siehe
Brang et al 2011 und www.waldreservate.ch). Das

trieren uns dabei auf zwei Fragen: Netzwerk umfasst heute 49 Naturwaldreservate.

Sommer-
trocken-
heitsindexc

Wasser-
speicher-
@) kapazitat®

Reservat (Kanton)

Hang-
neigung

Expositiona Bodentyp
nach FAO

(1998)

Waldgesell-
schaft nach
Ellenberg &
Klstzli (1972)

Inventurzeitpunkte | Beriicksichtigter
Zeitraum
fiir Wachstums-

studie

Pfynwald (VS) 570-605 Regosol 65 d 1969-2008
Les Follatéres (VS) 685-870  5-36 SE 2 -9 Leptosol 25*, 38S 1974, 1984-1986, 1884-2008
1995-1997
Josenwald (SG) 480-520 28-42 S 1 255 Leptosol 9, 25C, 40* 1980-1981, 1911-2008
1990-1991, 2007
Weidwald (AG) 610-640  6-36 S 37 Leptosol 12e, 16w, 25A 1976, 1987, 1998 1866-2008
Strassberg (ZH) 465-475  6-31 NW-SW 4 24 Cambisol 7d 1976, 1987, 2001 1934-2008
Bois de Chénes (VD) 500-520  0-15 N-S 5 -36 Cambisol 9,11,15 1970-1974, 1984, 1873-2008
1995, 2007
Langgraben (ZH) 420 0 - 4 -10 Luvisol 6 (35) 1973, 1983, 1994, 1913-2008
2004
Vorm Stein 1 (ZH) 540 0 - 4 33 Luvisol 1 1972, 1986, 1916-2008
1999-2000
Vorm Stein 2 (ZH) 500-540 20 SW 4 23 Cambisol 39, 64 1972, 1986, 2000¢ 1916-2008
Vorm Stein 3 (ZH) 480-500 10 SW 4 33 Cambisol  7a, 7e, 10 1972, 1986, 1999 1916-2008
Adenberg (ZH) 490-530  0-17 NW 5 -4 Cambisol 7d 1970, 1980, 1990, 1892-2008
2002
Bannhalde (ZH) 425 0-14 - 5 -5 Cambisol 7e 1973, 1984, 1994,  1866-2008
2000
Krummenlinden (AG) 545-555 0 - 6 42 Cambisol 6 1956, 1966, 1976, 1908-2008
1986, 1996

Tab 1 Ubersicht iiber die Untersuchungsgebiete. Das Reservat Vorm Stein wurde in drei einheitliche Standorte aufgeteilt. a: Bei einer Hangneigung von 0° ist
die Exposition nicht definiert. b: Die Kategorien entsprechen den folgenden Werten: 1: <15 I/m2; 2: 15-30 I/m2; 3: 30—45 I/m2; 4: 45-60 I/m2; 5: 60-100 I/m?;
6:>100 I/m2. c: Der Sommertrockenheitsindex ist definiert als die Niederschlagssumme minus die potenzielle Evapotranspiration von Mai bis Juli. Angegeben
ist der Mittelwert der Jahre 1960-2006. d: Das Reservat Pfynwald wurde wegen Stérungsereignissen nur fiir die Zuwachsanalyse berticksichtigt. e: In den
Abbildungen 2 und 3 ist nur die zweite Inventurperiode dargestellt, da wéhrend der ersten Inventurperiode die inventarisierte Fldche ausgedehnt wurde.
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Um die Waldentwicklung zu verfolgen, wur-
den in jedem Reservat sogenannte Kernflichen
ausgeschieden, in denen alle Baume mit einem
Brusthohendurchmesser (BHD) >4 c¢m individuell
gekennzeichnet sind. Im Rahmen von Inventuren
wird alle 8 bis 15 Jahre an diesen Baumen eine Viel-
zahl von Merkmalen erhoben. Unter anderem wird
der BHD gemessen und festgestellt, welche Baume
seit der letzten Inventur abgestorben sind.

Fiir die vorliegende Studie wurden jene Reser-
vate berticksichtigt, in denen bereits mindestens drei
Inventuren stattgefunden haben und deren Eichen-
anteil bei der letzten Inventur mindestens 10% be-
trug. Als Mass fiir den Eichenanteil wurde der Mit-
telwert zwischen relativem Stammzahlanteil und
relativem Grundflachenanteil verwendet (in der Li-
teratur bekannt als «Importance Value»; Parker &
Leopold 1983). Elf Reservate erfiillten beide Kriterien;
sie decken ein breites Spektrum der eichenfihigen
Standorte in der Schweiz ab, wobei neben typischen
Eichenstandorten auch Standorte im Buchenopti-
mum vertreten sind (Abbildung 1, Tabelle 1).

Eichenanteile

Die haufigsten Eichenarten der Schweiz sind
die Traubeneiche (Q. petraea), die Stieleiche (Q. robur)
und die Flaumeiche (Q. pubescens) mit jeweiligen re-
lativen Stammzahlanteilen von 61%, 24% und 15%
(Cioldi et al 2010). Diese drei Arten wurden in der
vorliegenden Studie nicht unterschieden, weil in den
Reservatsinventuren nicht zwischen Q. petraea und
Q. robur differenziert wird und sich die Eichenarten
in vielen morphologischen und 6kologischen Eigen-
schaften tiberschneiden (Aas 1998). Fiir jede Inven-
tur wurde der Anteil an Eichen gemaiss oben stehen-
der Definition ermittelt.

Zuwachsanalyse

In jedem Reservat wurden Bohrkerne von
30 lebenden Eichen entnommen. Die beprobten Ei-
chen wurden so gewdhlt, dass sie die BHD-Verteilung
im jeweiligen Reservat reprdasentierten, weshalb ne-
ben herrschenden auch unterdriickte Eichen in der
Stichprobe vertreten waren. Im Jahrringlabor wur-
den die Jahrringbreiten gemessen und kreuzdatiert,
d.h., jeder Jahrring wurde dem korrekten Kalender-
jahr zugeordnet. Anschliessend wurden lang- bis
mittelfristige Zuwachstrends mittels gldttender Spli-
nes entfernt, und pro Reservat wurde eine Jahrring-
chronologie gebildet. Die durch die Chronologie ab-
gedeckte Zeitperiode fiir jedes Reservat begann
zwischen 1866 und 1969 und endete 2008 (Tabelle 1).

Um die Korrelation zwischen monatlichen
Temperatur- und Niederschlagswerten und dem jahr-
lichen Zuwachs zu quantifizieren, wurden fiir jedes
Reservat «response functions» (Fritts 1976) berech-
net. Dabei handelt es sich um Hauptkomponenten-
regressionen zwischen der monatlichen Witterung
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und den jdhrlichen Werten der Jahrringchronolo-
gie. Zur Berechnung der Regressionen wurde die
Software «DendroClim2002» verwendet (Biondi &
Waikul 2004). Als Zeitfenster, in welchem die Wit-
terungseinfliisse potenziell auf den jahrlichen
Durchmesserzuwachs wirken, wurde die Periode
zwischen Juni des Vorjahres und September des ak-
tuellen Jahres gewdhlt (vgl. Weber et al 2007). Die
monatlichen Witterungsdaten stammten von der
dem jeweiligen Reservat ndachstgelegenen langfristi-
gen Klimastation von Meteo Schweiz (Abbildung 1).

Die Reservate wurden nach ihrer Bodenfeuch-
tigkeit geordnet, um zu untersuchen, ob sich die
Regressionskoeffizienten entlang des Gradienten
systematisch verdndern. Ausschlaggebend fiir diese
Einordnung waren a) die Wasserspeicherkapazitat
gemdss Bodeneignungskarte (Eidgendssisches Justiz-
und Polizeidepartement 1980), b) die mittlere Hang-
neigung und c¢) ein Sommertrockenheitsindex (Nie-
derschlag minus potenzielle Evapotranspiration von
Mai bis Juli, Mittelwert der Jahre 1960-2006). Fiir
alle drei Kriterien wurden die Reservate separat ge-
ordnet, und der mittlere Rang wurde zur Einordnung
entlang des Bodenfeuchtegradienten verwendet. Fiir
weiterfiihrende Informationen wird auf Rohner
(2012) verwiesen.

Mortalitatsanalyse

Das Reservat Pfynwald wurde von der Morta-
litdtsanalyse ausgeschlossen, da ein Waldbrand im
Jahr 1964 zum grossflachigen Absterben zahlreicher
Baume gefiihrt hatte, der Fokus der Studie aber nicht
auf storungsbedingter Mortalitdt lag. Ausserdem
wurde das Reservat Vorm Stein in drei Standorte mit
jeweils einheitlicher Waldgesellschaft aufgeteilt (Ta-
belle 1).

Die Grundlage fiir die Mortalitdtsanalyse auf
Populationsebene bildeten die Inventurdaten aus
den Kernflichen der Reservate. Dazu wurden pro
Untersuchungsgebiet basierend auf den jeweiligen
BHD-Verteilungen die drei Populationen «kleine»,
«mittelgrosse» und «grosse» Eichen gebildet. Dieses
Vorgehen berticksichtigt, dass eine Eiche mit einem
bestimmten BHD an einem wiichsigen Standort un-
terdriickt, an einem unproduktiven Standort aber
herrschend sein kann.

Fiir jede Population und jedes Inventurinter-
vall wurde die jahrliche Mortalitdtsrate m berechnet:

m=1—(N/N)" 1)

wobei Ny die Anzahl lebender Eichen zu Beginn, N;
die Anzahl lebender Eichen am Ende und t die An-
zahl Jahre des Inventurintervalls sind. Die Mortali-
tatsraten wurden nur fiir jene Félle berechnet, bei
denen Ny 210 war.

Die Einfliisse von Standort-, Bestandes- und
Klimavariablen auf die Mortalitatsraten wurden mit-
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tels generalisierter linearer gemischter Modelle un-
tersucht («generalized linear mixed-effects model»,
GLMM; Zuur et al 2009), wobei fiir die Mortalitdts-
raten eine Binomialverteilung angenommen wurde.
Als potenzielle erkldrende Variablen fungierten
a) der BHD als Faktor mit den drei Stufen «klein»,
«mittelgross» und «gross», b) die mittlere Hangnei-
gung des Untersuchungsgebietes in Grad, ¢) die
Grundfldche des Bestandes zu Beginn des Inventur-
intervalls in m2/ha und d) die mittlere Nieder-
schlagssumme von April bis September innerhalb
des Inventurintervalls. Die mittleren Niederschlags-
summen wurden fiir jedes Untersuchungsgebiet se-
parat standardisiert, sodass die Niederschlagsvaria-
bilitdt innerhalb der Gebiete abgebildet wurde, was
Vergleiche zwischen Gebieten mit unterschiedlichen
Niederschlagsniveaus moglich machte. Die Effekte
von klimatischen Extremjahren konnten nicht un-
tersucht werden, da Informationen zur Mortalitat in
den Inventuren nur in etwa zehnjahrlicher Auflo-
sung vorlagen. Alle erkldrenden Variablen wurden
als feste Effekte modelliert; pro Untersuchungsgebiet
wurde fiir den Achsenabschnitt ein zufélliger Effekt
geschatzt.

Fiir alle Kombinationen der vier erklirenden
Variablen wurde ein GLMM angepasst. Das Modell
mit dem tiefsten Akaike-Informationskriterium
(AIC; Akaike 1973) wurde als bestes Modell ausge-
wahlt. Detailliertere Beschreibungen zur Mortali-
tatsanalyse sind in Rohner et al (2012) zu finden.

Resultate

Entwicklung der Eichenanteile und

der Grundflachen der Bestande

In elf der zwolf Untersuchungsgebiete nahm
der Eichenanteil im betrachteten Zeitraum ab (Ab-
bildung 2). Die Abnahme lag dabei zwischen 3% im
Josenwald und 54% in Bois de Chénes und betrug
im Mittel 19% relativ zum Eichenanteil der Erstin-
ventur. Einzig in Adenberg stieg der Eichenanteil
von 20.2% auf 21.8%.

Die Grundfldchen der Bestinde nahmen in
zehn der zwolf Untersuchungsgebiete monoton zu
(Abbildung 3). Die mittlere jahrliche Zunahme
reichte dabei von 0.2% im Weidwald bis 2.4% in
Vorm Stein 1 und lag im Mittel bei knapp tiber 1%.
Dies entspricht einer mittleren jahrlichen Grundfla-
chenzunahme von 0.35 m2/ha. In Krummenlinden
und Bannhalde nahm die Grundfliche zwischen-
zeitlich ab, wobei es sich in Krummenlinden nur um
eine sehr geringe Abnahme im letzten Inventurin-
tervall handelte.

Durchmesserzuwachs
Eine Ubersicht tiber die monatlichen Witte-
rungseinfliisse auf den jahrlichen Zuwachs fiir alle
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Abb 2 Entwicklung der Eichenanteile seit Ausscheidung der Re-
servate (respektive bei Vorm Stein 2 seit der zweiten Inventur).
Verdndert nach Rohner et al (2012).
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Abb 3 Entwicklung der Bestandesgrundfldiche seit der Ausschei-
dung der Reservate (respektive bei Vorm Stein 2 seit der zwei-
ten Inventur). Verdndert nach Rohner et al (2012).

Reservate gibt Abbildung 4. Je starker die Regres-
sionskoeffizienten von null abweichen, desto starker
korrelieren die Jahrringbreiten mit den jeweiligen
Witterungswerten. Positive Koeffizienten bedeuten
dabei, dass in Jahren mit hohen Niederschldgen re-
spektive Temperaturen vergleichsweise breite Jahr-
ringe gebildet wurden, negative Koeffizienten bedeu-
ten das Gegenteil.

Das Jahrringwachstum reagierte hdufiger sig-
nifikant auf Niederschldge und Temperaturen des
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Abb 4 Regressionskoeffizienten fiir monatliche Niederschlagssummen (a) und monatliche
Temperaturmittel (b). Monate des Vorjahres sind in Grossbuchstaben, Monate des aktuel-
len Jahres in Gross- und Kleinbuchstaben angegeben. Signifikante Koeffizienten (P <0.05)
sind durch Sternsymbole gekennzeichnet. Die Koeffizienten quantifizieren, wie stark die
monatliche Witterung mit den Jahrringbreiten korreliert. Die Untersuchungsgebiete sind
entlang eines Bodenfeuchtegradienten geordnet (trockene Bedingungen oben).

Kleine Eichen

Mittelgrosse Eichen

aktuellen Jahres als auf jene des Vorjahres. Insbeson-
dere die Sommermonate des aktuellen Jahres wiesen
gehauft signifikante Koeffizienten auf. Wenig tiber-
raschend reagierte das Jahrringwachstum selten si-
gnifikant auf die Witterungsverhdltnisse im Winter.
Im Allgemeinen reagierte das Jahrringwachstum
starker auf den Niederschlag als auf die Temperatur.

In acht Reservaten bildeten die Eichen signi-
fikant breitere Jahrringe, je mehr Niederschlag im
Juni des aktuellen Jahres fiel, in einem weiteren Re-
servat (Vorm Stein) war der Effekt nur knapp nicht
signifikant. Die Korrelation mit dem Juni-Nieder-
schlag trat entlang des gesamten Bodenfeuchtegra-
dienten auf. Auf trockenen Standorten wiesen die
Eichen aber hdufiger signifikant breitere Jahrringe
auf, wenn der Spatsommer und Herbst des Vorjah-
res sowie der Winter niederschlagsreich waren. Im
Pfynwald — dem trockensten aller Standorte — war
das Jahrringwachstum tendenziell umso grosser, je
mehr Niederschlag wihrend des gesamten aktuellen
Jahres ausser im September fiel.

In allen Reservaten ausser im Weidwald bilde-
ten die Eichen in Jahren mit hohen Juni-Tempera-
turen tendenziell schmalere Jahrringe, allerdings
war der Effekt nur in Les Follateres signifikant. Die-
ser Zusammenhang fiel am trockenen Ende des Bo-
denfeuchtegradienten am starksten aus. In vier Re-
servaten war das Jahrringwachstum in Jahren mit
hohen Mai-Temperaturen signifikant grosser, wobei
sich diese Reservate im mittleren und feuchten Be-
reich des Bodenfeuchtegradienten befinden.

Mortalitat

Die jahrliche Eichenmortalitét lag in den ein-
zelnen Inventurperioden zwischen 0% und 25%,
wobei die kleinen Eichen im Allgemeinen die gross-

Grosse Eichen
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Abb 5 Verdinderung der jéhrlichen Mortalititsraten nach Gréssenklasse. Die Raten sind gegen die Anfangsjahre der entsprechenden Inventurintervalle aufge-
tragen. Keine Mortalitdtsrate wurde berechnet, wenn die Population zu Beginn des Inventurintervalls weniger als zehn Eichen umfasste, weshalb fiir einige

Populationen nur ein Datenpunkt vorliegt. Verdndert nach Rohner et al (2012).
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Abb 6 Visualisierung des selektierten Mortalitdtsmodells. Die Bestandesgrundfldche und
der standardisierte Niederschlag wurden in der Visualisierung der jeweiligen anderen Va-
riable konstant gehalten (Grundfliche = 40 m?/ha, standardisierter Niederschlag = 0).
Die beobachteten Werte der erkldrenden Variablen sind am oberen Rand der Abbildungen
dargestellt. Verdndert nach Rohner et al (2012).

ten Mortalitdtsraten aufwiesen (Abbildung 5). Bei
den kleinen und mittelgrossen Eichen nahmen die
Mortalitdtsraten im Laufe der Zeit tendenziell zu.

Am besten schnitt jenes Modell ab, das als
erkldarende Variablen die Bestandesgrundfldache
(P=0.03), den standardisierten Niederschlag (P=0.09)
und die BHD-Klasse (P<0.001), nicht aber die Hang-
neigung enthielt. Die entsprechende Modellglei-
chung der festen Effekte lautet:

log[m/(1-m)] = -3.69+0.04 x Grundfléiche + (2)
0.47x Niederschlag—1.59 x | («mittelgrosse Eiche»)—
3.52x1(«grosse Eiche»)

wobei log[m/(1 - m)] das log-transformierte Verhalt-
nis zwischen der Mortalititsrate (m) und der Uber-
lebensrate (1 — m) ausdriickt und I(A) eine Indikator-
funktion ist (1 falls A wahr, sonst 0). Die Vorzeichen
der geschitzten Koeffizienten zeigen, dass die Mor-
talitatsraten umso grosser sind, je grosser die Grund-
flache des Bestandes, je hoher der Niederschlag wéah-
rend der Inventurperiode und je kleiner der BHD ist.
Der Effekt des Niederschlags ist vergleichsweise ge-
ring (Abbildung 6). Ausserdem zeigt Abbildung 6,
dass insbesondere bei den kleinen Eichen die Mor-
talitatsrate stark mit der Grundfldache des Bestandes
zunimmt.

Diskussion

Entwicklung der Eichenanteile und

der Grundflachen der Bestande

Der Eichenanteil nahm an den meisten Stand-
orten leicht ab, angesichts der teils hohen Mortali-
tatsraten hdtten aber auch starkere Abnahmen nicht
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erstaunt. Die eher moderaten Abnahmen lassen sich
neben Verdnderungen bei anderen Baumarten auch
darauf zuriickfithren, dass bei der hier verwendeten
Definition des Eichenanteils neben der Stammzahl
auch die Grundfldche berticksichtigt wird. Die hohe
Mortalitdt der kleinen Eichen reduzierte zwar die
Stammzahl, was aber teilweise durch den Grundfla-
chenzuwachs kompensiert wurde (Rohner et al 2012).
Seit der Erstinventur hat die Bestandesgrund-
fliche in den meisten Bestinden deutlich zugenom-
men, sodass bei der letzten Inventur Werte erreicht
wurden, die dhnlich oder gar hoher sind als in Ei-
chen-Buchen-Reservaten der Westkarpaten (Korpel’
1995). Diese stetige Zunahme der Bestandesgrund-
flachen kann als Indiz dafiir angesehen werden, dass
sich die Naturwaldreservate zu nattirlichen Bestan-
desstrukturen entwickeln (Heiri et al 2009).

Einfliisse auf den Zuwachs

In Jahren mit hohem Sommerniederschlag
wurde ein deutlich erh6htes Jahrringwachstum fest-
gestellt, was Resultate fiir die Traubeneiche in Frank-
reich und die Stieleiche in Deutschland bestétigt
(Zang et al 2011, Michelot et al 2012). Auch Eichen
in Schweizer Ertragskundefldchen wiesen bei gerin-
gen Niederschldgen wahrend der Vegetationsperiode
reduzierte Zuwachse auf, wenn auch dieser Effekt
nur schwach und nicht direkt vergleichbar mit un-
seren Resultaten ist, da er auf den Grundflichen-
zuwdachsen mehrerer Jahre beruht (Zingg & Biirgi
2008). Dass der Zuwachs starker auf den Niederschlag
als auf die Temperatur reagiert, ist fiir das europdi-
sche Flachland bekannt (Ellenberg & Leuschner
2010). Die negativen Wachstumsreaktionen auf hohe
Juni-Temperaturen kénnen dabei als die Sommertro-
ckenheit verstarkende Effekte interpretiert werden.

Der Eichenzuwachs reagierte entlang des
gesamten Bodenfeuchtegradienten sensitiv auf
trockene Sommer. Allerdings war der Zuwachs an
trockenen Standorten noch geringer, wenn der Spét-
sommer und der Herbst des Vorjahres niederschlags-
arm ausfielen. Dies diirfte eine Folge der reduzierten
Einlagerung von Speicherstoffen am Ende der Vege-
tationsperiode sein und entspricht den Resultaten
von Zweifel et al (2006), wonach bei der Flaumeiche
das Wachstum im Frithjahr vollstiandig vom gespei-
cherten Kohlenstoff abhdngt. Unsere Resultate deu-
ten darauf hin, dass dieser Effekt unter trockenen
Bodenbedingungen verstarkt auftritt. Dass an tro-
ckenen Standorten auch der Winterniederschlag den
Zuwachs positiv beeinflusst, ldsst sich durch die Sat-
tigung des Bodens mit Wasser erkldren, wodurch das
Wasser im Frithjahr linger verfiigbar bleibt.

Wird es im Zuge des Klimawandels in der
Schweiz trockener, ist somit auch bei der Eiche mit
Wachstumseinbussen zu rechnen, die in Prognosen
des zukiinftigen Holzertrags einfliessen sollten. Be-
vor allerdings Strategien zur Anpassung an den Kli-
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mawandel abschliessend beurteilt werden kénnen,
sollten die Wachstumseinbussen der Eiche in Rela-
tion zu jenen konkurrierender Baumarten gesetzt
werden. In bisherigen Vergleichen von Wachstums-
reaktionen wurde ein relativer Vorteil der Eiche ge-
geniiber der Waldfohre im Wallis und der Buche in
Deutschland festgestellt (Weber et al 2007, Scharn-
weber et al 2011). Allerdings diirfte die Plastizitdt der
Buche vom Standort abhédngig und in ihrem Opti-
mum relativ gross sein, sodass eine starke Klimaver-
anderung notwendig wire, um die Konkurrenzver-
hiltnisse auf solchen Standorten zugunsten der
Eiche zu verschieben (Felbermeier 1993). Je nach Sze-
nario sind jedoch bis 2100 auch Temperaturerh6hun-
gen von fast 5 °C und Reduktionen der Sommernie-
derschldge nicht auszuschliessen (Stocker et al 2013).

Einfliisse auf die Mortalitat

Die Mortalitdt der kleinen und mittelgrossen
Eichen in den schweizerischen Naturwaldreservaten
war héher als in Studien aus Osterreich (Monserud
& Sterba 1999) und Grossbritannien (Mountford et
al 1999) ausgewiesen, jene der grossen Eichen be-
wegte sich in einem dhnlichen Rahmen. So lagen die
Mortalititsraten in Osterreich unter 2% und in Gross-
britannien unter 4.5% pro Jahr, wogegen in unserer
Studie insbesondere die kleinen Eichen oft Mortali-
tatsraten iiber 5% aufwiesen. Diese hohen Mortali-
tatsraten sind wohl auf die fehlende Bewirtschaftung
und die daraus resultierende grossere Grundfliche
in den Naturwaldreservaten zurtickzuftihren, zumin-
dest im Vergleich zu den Studien aus Osterreich.

Der Trend zu abnehmender Mortalitdt mit zu-
nehmendem BHD wurde bereits fiir zahlreiche be-
wirtschaftete (z.B. Monserud & Sterba 1999) und un-
bewirtschaftete Walder (z.B. Coomes & Allen 2007)
beschrieben und wird im Allgemeinen als Folge der
Selbstdifferenzierung unter dicht stehenden, klei-
nen Baumen mit hohem Konkurrenzdruck interpre-
tiert. Dass eine erhdhte Mortalitdt bei sehr grossen
Stammdurchmessern (Monserud & Sterba 1999) in
der vorliegenden Untersuchung nicht nachgewiesen
werden konnte, liegt vermutlich daran, dass in den
Reservaten erst wenige Bdume ein Alter erreicht ha-
ben, in welchem mit seneszenzbedingter Mortalitdt
zu rechnen ist. In diesem Zusammenhang ist zu be-
achten, dass nur wenige der fiir die Wachstumsstudie
beprobten Eichen dlter waren als 150 Jahre, was auf
den starken Bewirtschaftungseinfluss vor der Unter-
schutzstellung hinweist.

Niederschlagsarme Inventurintervalle zeigten
eine leicht geringere Eichenmortalitdt, was bereits
von Lines et al (2010) fiir einige Baumarten in den
USA beschrieben wurde. Weil ein vergleichbarer Zu-
sammenhang in den Naturwaldreservaten auch fiir
die Buche nachgewiesen wurde (Rohner et al 2012),
kann er nicht der Trockenheitstoleranz der Eiche zu-
geschrieben werden. Allerdings konnte ein indirek-
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ter Konkurrenzeffekt vorliegen, da wahrend feuch-
ter Perioden tiblicherweise eine grossere Blattfliche
ausgebildet wird (Jose & Gillespie 1997). Unter den
dichteren Kronen leiden insbesondere kleine und
geschwichte Baume, die das Kronendach nicht er-
reichen oder keine volle Krone ausbilden kénnen.
Fiir diese Erklarung spricht, dass die Mortalitéat klei-
ner Eichen am sensibelsten auf feuchtere Inventur-
intervalle reagierte.

Je grosser die Grundfldche des Bestandes war,
desto hoher war die Eichenmortalitdt. Mit zuneh-
mender Grundfldache verscharft sich die Lichtkon-
kurrenz, wodurch eine erhohte Mortalitat der licht-
bedurftigen Eiche plausibel erscheint. Dass die
Grundflache tiber die Lichtverfiigbarkeit auf die
Mortalitdat wirkt, spiegelt sich auch darin wider, dass
insbesondere kleine Eichen bei grossen Grundfla-
chen eine hohe Mortalitédt aufwiesen.

Fiir Buchen wurden in den Naturwaldreserva-
ten geringere Mortalitdtsraten dokumentiert, wobei
die Unterschiede bei den kleinsten Durchmessern
am stdarksten sind (Rohner et al 2012). Die Buchen-
mortalitat weist dhnliche Korrelationen mit dem
BHD und dem Niederschlag auf, sie wird aber im Ge-
gensatz zur Mortalitdt der Eiche nicht von der
Grundfldche des Bestandes beeinflusst (Rohner et al
2012). Dieser Unterschied ldasst vermuten, dass der
Eichenanteil im Zuge zunehmender Grundflachen
zugunsten schattentoleranterer Arten wie der Buche
abgenommen hat. Jedenfalls ist in den untersuch-
ten Zeitrdumen kein Riickgang der Buche zu beob-
achten. Da viele Untersuchungsflachen keineswegs
auf marginalen Buchenstandorten liegen, ist dies
wenig erstaunlich. Unsere Ergebnisse geben keinen
Anlass zur Annahme, dass die Eiche der Buche im
Mittelland klimatisch bedingt bald den Rang strei-
tig machen wiirde.

Bei der Interpretation der Ergebnisse bleibt zu
beachten, dass die Untersuchungsgebiete sowohl in
Eichenwaldgesellschaften (Abbildung 7) als auch im
Optimalbereich der Buche liegen (Tabelle 1). In wei-
terfihrenden Untersuchungen konnte ermittelt wer-
den, inwiefern sich die Einfliisse auf das Eichen-
wachstum und die Eichenmortalitdt zwischen den
Waldgesellschaften unterscheiden. Insbesondere ist
zu erwarten, dass die Eichenmortalitdt auf Buchen-
standorten stdarker von der Bestandesgrundflache
abhdngt. Auch kénnte eine Bestimmung der Eichen-
arten auf Reservatsebene weitergehende Interpre-
tationen zu allfdlligen Artunterschieden ermogli-
chen.

Schlussfolgerung
Naturwaldreservate bieten reiches Material fiir

die Untersuchung der Konkurrenz-, Zuwachs- und
Mortalitdtsprozesse der einheimischen Baumarten,
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Abb 7 Blick in eine Kernfldche des Naturwaldreservats Les Follateres (Wallis). Einige
Eichenstdmme sind mit blauen Bdndern fiir die Datenerhebung markiert.

wie das Beispiel unserer Studie an Eichen zeigt. Fiir
die untersuchten Standorte konnten keine Hinweise
auf eine natiirliche Begiinstigung der Eiche im Zuge
des noch relativ jungen anthropogenen Klimawan-
dels gefunden werden. Der berticksichtigte Zeitraum
ist dafiir eventuell zu kurz und die Klimaverdande-
rung noch nicht gentigend ausgeprégt, als dass be-
reits ein Signal sichtbar ware (vgl. Otto et al 2009).

Wihrend die Zuwachsreduktionen in trocke-
nen Sommern vor einer abschliessenden Beurteilung
noch mit der Reaktion konkurrierender Arten ver-
glichen werden sollten, zeigte sich bei der Mortali-
tat ein stark negativer Einfluss der Konkurrenz ins-
besondere auf kleine und mittelgrosse Eichen.

Fiir die Forderung der Eiche scheint somit eine
reine Unterschutzstellung, wie sie in Naturwaldre-
servaten geschieht, auf buchenfahigen Standorten
zumindest derzeit kontraproduktiv zu sein. Solange
sich die Konkurrenzverhidltnisse nicht zugunsten der
Eiche verschieben, bietet sich als Alternative die ge-
zielte Forderung der Eiche in Wirtschaftswéldern
oder Sonderwaldreservaten an. [ |
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Eichenriickgang in Schweizer Natur-
waldreservaten

Kenntnisse in Bezug auf das natiirliche Potenzial der Eiche
(Quercus spp.) in der Schweiz sind sowohl fiir den Naturschutz
als auch fir die Anpassung an den Klimawandel relevant. Um
dieses natiirliche Potenzial abzuschatzen, wurden Jahrring-
und Inventurdaten aus Schweizer Naturwaldreservaten ana-
lysiert. Mittels Hauptkomponentenregression wurden monat-
liche Witterungseinflisse auf den Zuwachs und mittels
generalisierter linearer gemischter Modelle Standort- und
Klimaeinflisse auf die Mortalitat der Eichen ermittelt. Das
Eichenwachstum wurde am starksten durch den Sommer-
niederschlag limitiert. Die Eichenmortalitat lag in den einzel-
nen Inventurperioden zwischen 0% und 25% pro Jahr, wobei
die Baume umso eher abstarben, je geringer ihr Durchmes-
ser, je grosser die Bestandesgrundflache und je grosser der
mittlere Niederschlag in der Inventurperiode waren. Da die
Bestandesgrundflache seit der ersten Inventur kontinuierlich
zugenommen hatte, ging der Eichenanteil in den meisten Re-
servaten zuriick. In den zunehmend dichteren Bestdanden
wurde die Eiche von schattentoleranteren Arten wie der Bu-
che verdrangt. Ein Gewinn an relativer Konkurrenzstarke der
Eiche im Zuge des Klimawandels konnte fiir die untersuchten
Standorte nicht nachgewiesen werden. Zum Erhalt des Ei-
chenanteils sollten somit in bewirtschafteten Waldern weiter-
hin Schutzmassnahmen mit Eingriffen zur Reduktion des Kon-
kurrenzdruckes kombiniert werden.
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Régression du chéne dans les réserves
forestieres naturelles suisses

Les connaissances sur le potentiel naturel des chénes (Quer-
cus spp.) en Suisse sont importantes aussi bien pour la pro-
tection de la nature que pour I'adaptation au changement
climatique. Afin d’évaluer ce potentiel naturel, nous avons
analysé des données de cernes annuelles et d’inventaires col-
lectées dans des réserves forestieres naturelles suisses. Les in-
fluences des variables climatiques mensuelles sur la croissance
ont été déterminées par régression sur composantes princi-
pales, et Iinfluence du climat et de la station sur la mortalité
des chénes a été identifiée a I'aide de modeles linéaires gé-
néralisés a effets mixtes. La croissance des chénes a été le plus
fortement limitée par les précipitations estivales. La morta-
lité des chénes par période d’inventaire se situait entre 0% et
25% par an; elle diminuait a la mesure de la réduction du dia-
metre et augmentait avec la surface terriere du peuplement
et les précipitations moyennes durant la période d’inventaire.
Etant donné que la surface terriere a continuellement aug-
menté depuis le premier inventaire, la proportion de chénes
adiminué dans la plupart des réserves. Dans les peuplements
de plus en plus denses, les chénes ont été évincés par des es-
péces plus tolérantes a l'ombre, comme les hétres. Une amé-
lioration de la compétitivité relative des chénes sous I'effet
du changement climatique n’a pas pu étre constatée dans les
stations étudiées. Si I'on veut conserver la proportion de
chénes, il faudrait donc poursuivre les mesures de protection
dans les foréts exploitées en les combinant avec des interven-
tions ciblées, afin de réduire la pression de la concurrence.
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