Trockenresistenz und Immissionshirte der Weisstanne
(Abies alba Mill.)
Friihtestuntersuchungen mit vier Provenienzen!

Von Martin Herzog und Peter Rotach Oxf.: 174.7 Abies alba: 181.45:181.31
(Professur fiir 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-
schiden 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 70jihrige Versuch von Lofting in Dénemark, legten die
Vermutung nahe, dass die Absterbeerscheinungen der Tanne mit Trocken-
ereignissen in Zusammenhang stehen miissen, da die stidlichen Herkiinfte aus
trockenen Heimatgebieten (Kalabrien, Mazedonien) — ganz im Gegensatz zu
allen nordeuropiischen Herkiinften — vom Vitalititsverlust 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 jingerer 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 verfiigen, 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.
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Bei der Tanne sind die Kenntnisse hingegen liickenhaft und widerspriichlich.

Eine Prifung 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 dkologische Anpassungsfihigkeit der Tanne zuriickge-
fithrt. Als Grund fiir diese ungeniigende Flexibilitiit gegeniiber verinderten
Umweltfaktoren wird in erster Linie eine wanderungsgeschichtlich bedingte,
vergleichsweise geringe genetische Variabilitit 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 dreijdhriges Forschungsprojekt im Rahmen des Nationalen Forschungs-
programmes 14, Zusatzprogramm «Lufthaushalt und Luftverschmutzung in
der Schweiz», hatte zum Ziel, diesen Problemkreis niher 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 Variabilitit der Eigenschaften zwischen den Herkiinften im
Vergleich zur Variabilitat innerhalb derselben Population? Verspricht
Provenienzwahl oder Selektion innerhalb der Population grossere Erfolgs-
chancen zur Verbesserung der Widerstandskraft? Gibt es Hinweise auf eine
ungeniigende genetische Variabilitit bei der Weisstanne?

Versuchsanlage und Methodik

Als Versuchsmaterial standen Weisstannen aus einem gross angelegten, ins-
gesamt 22 Herkiinfte umfassenden Provenienzversuch zur Verfligung. Das
Saatgut wurde 1980 im Zusammenhang mit dem ITUFRO-Tannenprovenienz-
versuch geerntet und im Versuchsgarten des Departements auf 620 m ii.M.
angezogen. Die dreijahrigen Simlinge 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 unumginglich,
die Anzahl der untersuchten Herkiinfte auf vier zu beschrianken, was insgesamt
noch immer die enorme Menge von 4000 Versuchspflanzen ergab (Tabelle 1).

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

und verfugt iiber spezifische, genetisch fixierte Eigenschaften. Sie reagiert

weniger empfindlich auf Wassermangel und auf Immissionseinwirkungen.

Bei Priz und Tschlin sind mittiere Reaktionen zu erwarten.

2. Aufgrund der verschiedenen Riickwanderwege ist fur Mals und Tschlin
eine andere Variabilitit in den Eigenschaften zu erwarten als bei St-Laurent
und Praz.

Tabelle 1. Untersuchte Herkiinfte (Populationen).

Herkunft Hohenlage Jahresniederschlag
(miiM.) (mm)
1. Mals, Vintschgau 1270 470
(Italien)
2. St-Laurent, Savoie 990 1400
(Frankreich)
3. Priiz, Domleschg 1250 900
(Schweiz)
4. Tschiin, 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 («avoidancen):

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 Fihigkeit der Pflanze, Austrocknung moglichst unbeschadet zu iiberste-

hen. Merkmale: Schiden, Absterben und Reaktion im Folgejahr

(Erholungsmoglichkeit) in Abhédngigkeit 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).

wg/m?
140 b tevcncsicecrctiancnnoncecacsssascsencanesanns [ ..................................................................
I R =
100 b Ko ST N P
I

— 03 ~—+ 802 & NO2 —5- NO

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. Simtliche Schdaden 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-
thylenbeutel eingepackt. Zu Beginn der Austrocknungsphase wurden iiberdies
stichprobenweise Tagesginge des Transpirationswiderstandes (Offnungszu-
stand der Stomata) mit Hilfe eines Porometers erstellt. i

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

Im Laborversuch wurden insgesamt 3350 Triebstiicke der vier beteiligten
Herkiinfte und der verschiedenen Behandlungsvarianten, getrennt nach den
Jahrgingen 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%, ibersttigte Salzlosungen), bei
konstanter Temperatur und kiinstlicher Beleuchtung exponiert und der Wasser-
verlust pro Zeit (Stressvermeidung) durch wiederholte Wigungen ermittelt.
Die Wigungen und Wigezeitpunkte wurden von der elektronischen Waage
direkt auf einen PC iibertragen, laufend durch das Programm auf Plausibilitdt
{iberpriift und abgespeichert, so dass Fehler trotz dieser grossen Datenmenge
moglichst vermieden werden konnten. Die Triebstiicke wurden sodann nach
unterschiedlichen Expositionszeiten entnommen und ihre Vitalitit mit Hiife
von Triphenyltetrazoliumchlorid bonitiert, um den letalen Wassergehalt bestim-
men zu konnen (Stresstoleranz). Die Bestimmung der Vitalitit 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, A nfangswassergehalt
Zwischen den vier untersuchten Herkiinften bestehen deutliche morpholo-
gische Unterschiede, die fuir 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 htchsten Zuwachswerte
und die beste assimilatorische Leistung (Test mit CO,-Fixierung) auf;, dies
diirfte auf den 300 m tiefer liegenden Herkunftsort zuriickzufithren sein. Bei
gleicher Hohenlage ihres Herkunftsortes leisten Priz und Tschlin am Versuchs-
standort deutlich weniger als Mals, obwoh! 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. Praz 7,47

4. Tschlin 7,01
Seitentrieblinge 1986 1. Mals 228,6 1-2H/1-3H/1—4H
(cm) 2. St-Laurent 266,83 2—-3H/2-4H

3. Prdz 159,0

4. Tschlin 150,8
Gesamte Seitentrieb- 1. Mals 312,2 1-2H/1-3H/1—4H
lange 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. Préz 7,20 3—4H

4. Tschlin 6,87

Bei der Entwicklungsdynamik zeigen sich nur schwache Einfliisse der Pro-
venienz. Der jahrliche Langenzuwachs ist vorwiegend durch die Grésse des
Zuwachswertes des Vorjahres bestimmt. Bei St-Laurent und Mals hat zudem
der Frost einen Einfluss. St-Laurent zeigt den stirksten Zuwachsverlust nach
einem Frostereignis, wihrend Mals davon weniger betroffen ist. Priz und
Tschlin erleiden keine sichtbaren Frostschiden. 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 (4bbildung 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, Priaz und Tschlin (Tabelle 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
Préz 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 tiber lingere Nadeln und vor allem iiber eine grossere Nadel-
oberflache 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 erklirt. 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 iibrigen Herkiinfte
hingegen unterscheiden sich nicht im Kaligehalt, weder bei den ungediingten
noch bei den gediingten Pflanzen.

Fine varianzanalytische Untersuchung von 378 Wassergehaltsbestim-
mungen der Nadeln zu Beginn der Versuche ergab keine Abhingigkeiten,
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. Fine schrittweise Regression mit «Dummy Variablen» (Tabelle 4)
zeigt die Stdrke 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 Pflanzengrisse 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
hingegen zeigt die erwartete positive Wirkung; ihre Bedeutung ist jedoch noch
geringer als diejenige der Herkunft.

Tabelle 4. Stirke 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
Lénge Seitentriebe 86 9 < 0,1% log
Provenienz 8 < 0,1%

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

Liange Seitentriebe 84 1 6,3%
Waurzelhalsdurchmesser 0 16,0% fog
Luftbelastung 0 88,0%

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

[Mals > Tschlin = St-Laurent > Priiz |

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 tibrigen Her-
kiinfte. Die Unterschiede zwischen den Provenienzen sind zwar statistisch ge-
sichert, in ithrer Grosse jedoch unbedeutend.

Die Austrocknungstoleranz, das heisst die Fihigkeit, Wassermangel ohne
Schidigung zu Uberstehen, wurde mittels Uberlebenszeitanalyse untersucht.
Der Versuch von 1985 ergab weder fiir die Uberlebenszeit (Stressvermeidung)
noch fur den letalen Wassergehalt (Stresstoleranz) signifikante Unterschiede
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