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Response of Abies alba saplings to single and repeated browsing along light
gradients

Browsing of silver fir (Abies alba) saplings by ungulates is one of the most important issues concerning decreas-
ing regeneration of this tree species. In addition to genetic drivers, environmental factors such as light availa-
bility play an important role for the response of a browsed tree. Using an experimental design with fences, we
investigated the influence of natural browsing on tree growth along a light gradient. The few fir saplings that
responded by flagging up a lateral shoot compensated the browsing induced height difference compared to
unbrowsed trees within four vegetation periods. Most firs however reacted with new shoots and remained smaller
than unbrowsed ones. The more often a fir sapling was damaged on its terminal shoot, the smaller the tree re-
mained. A positive relation between tree height and light was found only up to a canopy openness of 11%. Mor-
tality over the whole five years was high in low light (<10%) and in forest gaps (>15%), due to desiccation, com-
petition with other plants or browsing (50% of total mortality). We recommend regenerating firs under
moderately shaded conditions.
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ie Weisstanne (Abies alba Miller) ist in den
Gebirgswaldern der Alpen infolge ihrer tie-
fen Pfahlwurzeln und ihrer geringen An-
falligkeit auf Insektenschddlinge im Vergleich zur
Fichte eine sehr wichtige Baumart fiir die Gewdhr-
leistung der Schutzfunktion (Frehner et al 2005). Die
Verbreitung dieser dritthdufigsten Baumart der
Schweiz (Cioldi et al 2011) ist aber seit Langerem
riicklaufig (Tinner et al 2005). In den letzten Jahr-
zehnten wurde oft tiber ungentigende oder sogar
fehlende Weisstannenverjiingung berichtet, insbe-
sondere in den schweizerischen Jagdbanngebieten
(Odermatt 2009). Dies erstaunt nicht, weil erstens
die Dichten des Schalenwildes (Rothirsch, Reh und
Gamswild) im Laufe des 20. Jahrhundert extrem zu-
genommen haben (nachdem diese Tierarten Ende
des 19. Jahrhunderts bis auf Restpopulationen aus-
gerottet waren) und zweitens die Weisstanne zu
den am meisten durch Schalenwild verbissenen
Baumarten zdhlt (Kupferschmid & Brang 2010).
Die Fahigkeit eines Baumes, auf Verbiss zu re-
agieren, wird nicht nur von den Genen gesteuert,
sondern hangt auch stark von Umwelteinfliissen ab
(Haésler et al 2008, O'Reilly-Wapstraa et al 2014). Dies
diirfte erklaren, warum Eiberle in seinen Untersu-
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chungen zum Grenzwert fiir die zuldssige Verbiss-
intensitdt! von Weisstannen Werte zwischen 5.2%
und 19% erhielt (Eiberle & Diirr 1985, Eiberle & Nigg
1987). Trotzdem wird heute in der Forstpraxis oft
ein fir die Beurteilung der Verbissbelastung stand-
ortunabhingiger Grenzwert von 9% verwendet. Im
Triebschnittexperiment von Kupferschmid & Bug-
mann (2013) konnten nach einmaligem Verlust
des Endtriebs (Terminaltriebes) schnell wachsende,
dominante Tannen den Hohenverlust durch Auf-
richten eines Seitentriebes kompensieren und gar bes-
ser wachsen als unverbissene Bdumchen. Langsam
wachsende (unterdriickte) Tannen bildeten jedoch
insbesondere unter einer leichten kiinstlichen Be-
schattung erst neue Knospen und blieben damit klar
kleiner (Kupferschmid & Bugmann 2013). Im Gegen-
satz dazu kam Ammer (1996) beim Vergleich gezdun-
ter und ungezdunter Flichen zum Schluss, dass un-
ter Bedingungen, die auch ohne Verbiss kein tippiges
Wachstum zulassen (Lichtmangel), sich der Verbiss
nicht auswirkt, bei verbesserten Umweltbedingun-
gen hingegen schon. An drei Standorten mit tippiger

1 Anteil am Endtrieb verbissener Pflanzen mit einer Hohe von
10 bis 130 cm
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Tannennaturverjiingung beeinflusste das Licht das
Wachstum nach Verbiss durch Rehe nur indirekt, in-
dem Tdnnchen mit mehr Licht schneller eine Hohe
erreichten, bei der sie mit Trieben aus vorhandenen
Knospen reagieren konnten (Kupferschmid et al
2013). Die Reaktion und damit die Fihigkeit der
Weisstanne, einen Baumhdohenverlust zu kompensie-
ren, diirfte also vom vorhandenen Licht abhdngen.

In dieser Studie soll abgekldrt werden, wie
Weisstannenverjiingung auf natiirlichen Schalen-
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Abb 1 Verfiigbares direktes und diffuses Licht sowie unbedeckter Himmelsanteil entlang
des Lichtgradienten von unter Schirm bis in die Liicke im permanent eingezédunten Teil
(ausgezogene Linien) und im zeitweise ausgezdunten Teil (gepunktete Linie) der Fliiche A.
Die Nummern bei den Fischaugenfotos entsprechen den Standortnummern entlang des
Lichtgradienten (x-Achse).
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Abb 2 Wildkamerabilder der beiden Zdune zu Zeiten mit wenig bis keinem Schnee im
Winter 2009/2010. t: zwischen 14. Oktober 2009 und 31. Mdrz (Zaun B) bzw. 20. April
2010 (Zaun A) tempordr ausgezdunte Teilfldche, p: permanent gezéunte Teilfldche.
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wildverbiss reagiert und unter welchen Bedingun-
gen sich die verbissenen Bdumchen vier Vegetations-
perioden nach dem Verbiss beziiglich Baumhohe
und Hohenzuwachs erholen konnten. Insbesondere
soll quantifiziert werden, inwieweit die Verfiigbar-
keit von Licht die Reaktion auf Verbiss beeinflusst
und ob es einen Licht-Schwellenwert fiir die Reak-
tion gibt. Zusdtzlich soll untersucht werden, wie die
Weisstanne auf mehrfachen Verbiss reagiert und
wann Mehrstammigkeit entsteht.

Methoden

Im Altenbann-Wald (Koordinaten 46°59‘00“N/
9°05'07“E) oberhalb von Schwanden (GL), an einem
nordostexponierten Hang (55-76°) auf etwa 9935 bis
1020 m .M., wurde ein Feldexperiment mit ge-
pflanzten Tannen durchgefithrt. Dieser vor allem
mit Fichten bestockte typische Waldhirsen-Buchen-
wald auf skelettreicher Braunerde gehort zu einem
der dltesten Wildschutzgebiete Europas, dem Frei-
berg Karpf, und beheimatet grosse Populationen von
Rehen, Rothirschen und Gamswild (Odermatt 2009).
Entlang eines Lichtgradienten von unter Schirm bis
in kleine Baumliicken (Abbildung 1) wurden zwei
2 m hohe Zdune mit Maschenweite 10 cm errichtet:
Zaun A umschliesst eine Flache von 25 m x 6 m,
Zaun B eine solche von 18 m x 6 m. Beide Zdune lie-
gen parallel zu den Hohenlinien und wurden in der
Mitte langs durch einen weiteren Zaun halbiert, so-
dass die obere Hélfte getffnet und somit dem Wild
zugdnglich gemacht werden konnte (Abbildung 2).
Die untere Hilfte blieb als Kontrolle wahrend der
ganzen Versuchsdauer geschlossen. Die Flache A hat
eine Neigung von 26° unter Schirm bis 37° in der
Liicke, die Flache B ist tiberall durchschnittlich 15°
geneigt. Eine weitere Versuchsfldache, die Flache C,
lag im geschlossenen Bestand zwischen den beiden
Flichen A und B und war nie eingezdunt (4 Teilfla-
chen a 2.5 m x 2.5 m mit Neigung 7-35°).

Alle 2 m wurden Fischaugenbilder zur Licht-
messung aufgenommen; daraus konnten der unbe-
deckte Himmelsanteil sowie die Menge an direktem
und diffusem Licht bestimmt werden. Die Fliche A
wies einen deutlich stdrkeren Lichtgradienten (un-
bedeckter Himmelsanteil von 8.1 bis 16.5%; Abbil-
dung 1) als Flache B (9.4 bis 13.2%) auf, und Flache
C hatte einen unbedeckten Himmelsanteil von 8 bis
10%.

Mitte Mai 2008 wurden 747 2-jahrige Weiss-
tannen im Abstand von 50 cm in die drei Flichen
gepflanzt. Das Saatgut kam aus dem Lochwald ober-
halb Oberhelfenswil (SG, 750 m .M., westexponiert).
Im September 2008 wurden in den Flachen A und B
insgesamt 56 Tannchen nachgepflanzt (51 als Ersatz
von abgestorbenen und 5 urspriinglich vergessene).
Im Herbst 2008 lebten in Flache A 392 Tannchen, in

CONNAISSANCES [ 199




- o

"-distal .au;_'S-ta:l‘rL\:ih’T‘O

g 3

dis'té-l 4us Stamm 09 i§a al-

Abb 3 Beispiele unterschiedlicher Reaktionsarten von Weisstdnnchen im dritten Friihjahr
nach Verbiss (Mai 2012): a) unverbissen, b) Aufrichten eines 2008 gebildeten «Kurztrie-
bes» am Stammstiick des Jahres 2007, c) distaler Trieb aus Stamm 2007, d) distaler Trieb
aus Stamm 2009, e) basaler Trieb aus Quirl Keimling/2007, f) Bdumchen ohne neuen
Trieb (= keine Reaktion). Das Foto g) zeigt das Bdumchen in f) ein Jahr vor Verbiss im
Herbst 2008. Rote Pfeile: Verbiss im Winter 2009/2010, weisse Pfeile: Reaktionsstelle.
Fotos: Ulrich Wasem/WSL

Flache B 278 und in Flache C 82. Im Herbst 2008 und
2009 wurden jeweils die Baumhohe, der jahrliche
Hohenzuwachs und die allfdllige Todesursache auf-
genommen.

Am 14. Oktober 2009 wurden die oberen Hilf-
ten der Flachen A und B gedffnet, um dem Wild Zu-
gang zu den Tannchen zu verschaffen. Mit zwei bis
drei Wildkameras pro Fliche filmten wir den Ver-
biss wahrend der ganzen Phase der Zaunoffnung.
Die Zdune wurden am 31. Mérz (Zaun B) beziehungs-
weise 20. April 2010 (Zaun A) wieder ganz geschlos-
sen (Unterschied wegen Schneedecke, Abbildung 2).
Direkt danach ordneten wir bei jedem Tannchen
den Verbiss dem Gamswild (rechtwinklig zur Trieb-
achse abgebissene Triebe), den Mdusen (schrdg zur
Triebachse abgebissene Triebe inkl. sichtbarer Zahn-
spuren oder Rindenfrass) oder in unklaren Fillen
«unbekannt» zu.

Unmittelbar nach der Zaunschliessung sowie
ein, zwei und vier Vegetationsperioden danach wur-
den erneut die Hohe und der Hohenzuwachs jedes
Tannchens gemessen. Zudem unterschieden wir fol-
gende Reaktionsarten (Abbildung 3 und Zeichnun-
gen in Abbildung 6): 1) «Aufrichten» eines bereits
vor dem Verbiss vorhandenen Triebes (auch als «Auf-
stellen» bezeichnet), 2) «basal», wenn der neue End-
trieb aus einer Knospe an einem Astquirl entstand,
3) «distal», wenn der neue Trieb aus einer Knospe an
einem Stamm zwischen Astquirlen austrieb (solche
Knospen wiren sonst zu «Kurztrieben» oder schla-
fenden Knospen geworden), oder 4) «keine» Reak-
tion, wenn seit dem Verbiss kein neuer senkrecht
wachsender Endtrieb gebildet wurde. Des Weiteren
wurde gepriift, ob der neue Endtrieb aus dem obers-
ten noch vorhandenen Quirl/Reststiick stammte oder
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von tiefer unten herauswuchs (Abbildungen 3c-d).
Auch wurden die senkrecht wachsenden Endtriebe
gezdhlt, um eine allfdllige Aufgliederung der Stamm-
achse zu erfassen (Mehrstammigkeit).

Die statistischen Auswertungen wurden mit
der Software R (Version 3.0.1) durchgefiithrt (R Core
Team 2013). Wir berechneten lineare Regressions-
modelle fiir numerische Zielvariablen (Baumhohe,
Hoéhenzuwachs) mit der Funktion Im und fiir bino-
miale Variablen (Mortalitdt) mit der Funktion glm.
Es wurden stets statistische Modelle mit dem tiefs-
ten Akaike-Informationskriterium (AIC) gewdhlt
(Methode analog zu Kapitel 5 in Stauffer 2008), und
das Signifikanzlevel fiir die einzelnen Variablen/Fak-
toren betrug p < 0.0S.

Die Daten bis Herbst 2011, also zwei Vegetati-
onsperioden nach der Zaunoéffnung und dem ein-
maligen Winterverbiss 2009/2010, wurden in Kup-
ferschmid et al (2014) publiziert und werden hier
jeweils nur kurz zusammengefasst. Im vorliegenden
Beitrag werden die Resultate vier Vegetationsperio-
den nach der Zaunoffnung und besonders auch nach
mehrmaligem Verbiss dargestellt und diskutiert.

Resultate

Verbiss

Wihrend der Zaunoffnung im Winter 2009/
2010 wurden 59% der im Sommer 2013 noch leben-
den Tdnnchen in den nicht eingezdunten Flachen A
und B verbissen. Wir filmten keine fressenden Rehe
oder Hirsche, sondern ausschliesslich Gamswild, wo-
mit Verbiss durch Rehe oder Hirsche ausgeschlossen
werden kann. Wie die Auswertung der Verbissspuren
zeigte, verbiss in der Flache B fast ausschliesslich
Gamswild (98%). In der Flache A konnten hingegen
rund 28% der Frassspuren auf Mduse und 53% auf
Gamswild zurtickgefiihrt werden, wahrend 19% nicht
klar zuweisbar waren. Mduse konnten durch die gro-
ben Zaunmaschen auch in permanent eingezdunte
Flachen eindringen und verbissen in Flache A bis
und mit Winter 2010/2011 8.5% der Tdannchen, in
Fliche B hingegen keine.

Meist handelte es sich um starken Verbiss, da
nicht nur der letztjahrige Endtrieb, sondern auch
weiter unten liegende Stammstiicke und/oder Sei-
tentriebe abgefressen wurden (Beispiele in Abbil-
dung 3). Wildverbiss fand erst im Winter in Zeiten
mit wenig oder keinem Schnee statt (Auswertung
Wildkamera; Beispiel in Abbildung 2); damit korre-
lierte der Gamsverbiss signifikant negativ mit der
Schneedauer und dem unbedeckten Himmelsanteil.
Mausverbiss war hingegen signifikant hdufiger bei
mehr Licht, also besonders in der Liicke der Fla-
che A. Der Verbiss im Winter 2009/2010 war damit
mehr oder weniger homogen tiber den gesamten
Lichtgradienten verteilt.
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Obwohl in den folgenden Jahren die Zdune
geschlossen blieben, konnte bei 18% der Tannchen
der Flichen A und B im Sommer 2013 weiterer Ver-
biss festgestellt werden. In den Wintern 2011/2012
und 2012/2013 wurden die Zdune der Fliche A und
B beide durch einen umgefallenen Baum beschadigt,
wodurch die Flachen fiir kurze Zeit fiir das Wild zu-
ganglich waren. Die Endtriebverluste von 2011 bis
2013 konnten anhand der Verbissspuren zur Hélfte
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2008 lebenden Weisstdnnchen nach Todesursache entlang des Lichtgradienten in den Fld-

chen A und B. Bei rund der Hiilfte der toten Bdumchen war das Absterben hochstwahr-
scheinlich auf Tiere zurlickzufiihren.
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15-16

16-17

Unbedeckter Himmelsanteil (%)

20.1 46.7 25.6 184
1.0 0.5 30.9 67.6 191
10.4 4.0 38.7 46.9 375
3.6 1.2 64.5 30.7 166
0.0 0.0 9.8 90.2 102
2.2 0.7 43.7 53.4 268
12.3 4.6 55.1 28.0 350
0.7 0.4 23.5 75.4 293
7.0 2.6 40.8 49.6 643
22.9 0.0 71.1 6.0 83
1.8 0.0 29.2 69.2 65
2.1 0.0 54.5 43.4 145
2.7 1.4 39.7 56.2 73
6.8 1.7 52.5 39.0 59
0.0 6.9 27.6 65.5 29
0.0 6.3 12.5 81.2 16
14.0 8.3 25.6 52.1 121
1.9 0.0 7.7 90.4 52

Tab 1 Anteil toter beziehungsweise lebender Weisstéinnchen im Sommer 2013, welche
zwischen Herbst 2009 und Sommer 2013 am Endtrieb verbissen wurden beziehungsweise
unverbissen blieben, bezogen auf die Anzahl der im Herbst 2009 lebenden Bdumchen
(Total). Zwei Bdumchen mit Todesursache Wildtritt sind in dieser Tabelle nicht aufgefiihrt.
Beim Zusammenhang mit dem unbedeckten Himmelsanteil wurden die Fléichen A und B

zusammen analysiert.
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auf Mduse und zu einem Drittel auf Wildverbiss zu-
riickgefiihrt werden; bei einem Fiinftel der Verbiss-
spuren blieb der Verursacher unbekannt.

In der nie eingezdunten Flache C war der End-
trieb im Juli 2013 nur an vier der 23 noch lebenden
Tannchen unverbissen. Bei einem davon war die Ter-
minalknospe 2013 allerdings durch ein Insekt be-
schidigt worden. In dieser Gberschirmten Fliche
wurde kein Mausfrass festgestellt.

Mortalitat

Von den im Herbst 2008 in den Flachen A und
Blebenden Tannchen starben bis Sommer 2013 rund
13% (89 Pflanzen). Alleine im ersten Winter starben
25 Tannchen (4 davon waren Ersatzpflanzen), wo-
von alle bis auf eines wegen Trockenheit. Uber die
gesamten finf Jahre war bei rund der Hélfte der
toten Baumchen das Absterben héchstwahrschein-
lich auf Tiere zuriickzufiihren, d.h., sie wurden von
Gamswild und Mdusen verbissen und wiesen sonst
keine Schéddigungen auf, und zwei Baumchen wur-
den durch das Gamswild zertreten (Abbildung 4).

Betrachtet man nur die Zeit seit der tempora-
ren Zaunoffnung im Herbst 2009, so starben in den
Flachen A und B 64 Tannchen ab, drei Viertel davon
waren verbissen. Die Sterberate der Tinnchen unter-
schied sich zwischen den Flichen A und B sowie zwi-
schen Flichen mit und ohne Zaun. Am meisten tote
Baumchen wurden im ungezdunten Teil der Flache
A gefunden, wahrend im eingezdunten Teil der Fla-
che B zwischen Herbst 2009 und Sommer 2013 kein
Baum abstarb (Tabelle 1).

An den sehr dunklen (8-9% unbedeckter Him-
melsanteil) und den hellen Standorten (15-16% un-
bedeckter Himmelsanteil) war die Sterblichkeit hoch
und meist durch Tiere verursacht. Bei mittleren
Lichtverhiltnissen hingegen war die Sterblichkeit
geringer (Abbildung 4 und Tabelle 1).

In der Fliche C, welche den Tieren wahrend
sechs Jahren freien Zugang bot, lebten im Sommer
2013 nur noch 23 der urspriinglich 82 gepflanzten
Tannchen, die Mortalitdt betrug somit 72%. Hier
waren knapp 70% der abgestorbenen Bdume durch
Gamswild verbissen. Rechnet man alle nicht mehr
gefundenen Bdume und solche mit unklarer Todes-
ursache hinzu, so kommt man auf 90%, denn nur
sechs waren zwischen Pflanzung im Frihling 2008
und Sommer 2013 vertrocknet.

Baumhohe und Hohenzuwachs im Jahr 2013

Im Sommer 2013 waren die Tdnnchen der Fla-
chen A und B durchschnittlich 24.6 £ 10.7 cm (Mit-
telwert + Standardabweichung) hoch (Abbildung 5Sa,
Minimum 3 cm, Maximum 59 cm). Am Endtrieb ver-
bissene Baumchen waren im Mittel 14.0 + 7.0 cm Kklei-
ner als unverbissene. Der Hohenzuwachs 2013 betrug
zwischen O und 15 cm, durchschnittlich 5.0 +3.1 cm
(Abbildung 5d). Tdannchen, welche nie einen End-
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Abb 5 Baumhdhe (oben) und Héhenzuwachs 2013 (unten) der Weisstdnnchen entlang des Lichtgradienten (unbedeckter Him-
melsanteil) zusammen fiir die FlGichen A und B. a und d: entlang des ganzen Lichtgradienten, b und e: nur bis zu einem unbedeck-
ten Himmelsanteil von 11%, c und f: ab einem unbedeckten Himmelsanteil von 11%.

triebverlust erlitten, wuchsen 2013 durchschnittlich
6.2 + 3.1 cm, Tannchen, die einzig im Winter 2009/
2010 verbissen worden waren, 4.3 + 2.2 cm und sol-
che, die 2011, 2012 oder 2013 das erste Mal einen End-
triebverlust erlitten, 2.3 + 3.1 cm.

Die Anzahl Verluste am Endtrieb war fiir die
Hohe des Baumes besonders wichtig: Je 6fter der End-
trieb beschddigt wurde, desto kleiner blieb auch der
Baum (Abbildung 5a). Entsprechend war bei einer
hoheren Anzahl Endtriebverluste auch der Hohen-
zuwachs kleiner (Abbildung 5d).

Je mehr Licht den Tdnnchen zur Verfiigung
stand, desto hoher wuchsen sie, obwohl eine grosse
Variabilitdt vorhanden war. Insbesondere hdangen
Baumhohe und Licht bis zu einem unbedeckten
Himmelsanteil von ca. 11% positiv linear zusammen
(Abbildung 5b). Bei mehr Licht war dies nicht der
Fall (Abbildung 5¢). Fiir das Wachstum des End-
triebes scheint die Relation mit zunehmendem Licht
komplexer; es konnte unabhédngig vom Verbiss kein

Anzahl ver- Reaktionsart (%)

bissener X q
Tannen Basaler aler Aufgeric Kein neuer
Trieb Trieb teter Trieb Trieb
154 70.8 20.2 4.5 4.5
71 80.3 11.3 1.4 7.0
28 53.6 17.9 7.1 21.4

Tab 2 Anzahl am Endtrieb einmal verbissene (entweder im Winter 2009/2010 wdhrend
der tempordren Zaundffnung oder in den Jahren 2011 bis 2013) respektive mehrfach ver-
bissene Weisstdnnchen und deren proportionaler Anteil je Reaktionsart in den Fldchen A

und B.
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linearer Zusammenhang nachgewiesen werden. Ein
unbedeckter Himmelsanteil von circa 11% (was
2.3 mols/[m2xd] diffusem Licht mit 0.7 mols/[m2xd]
direktem Licht in Flache A [Abbildung 1] respektive
mit 2.5 mols/[m2x d] direktem Licht in Fliche B ent-
spricht) scheint aber auch beim Hohenzuwachs ei-
nen Schwellenwert zu bilden (Abbildungen Se-f).

Wie reagierten die Tannen auf den Verbiss

im Winter 2009/2010?

Die meisten der verbissenen, lebenden Tann-
chen in den Flichen A und B bildeten bis Sommer
2013 (also vier Vegetationsperioden seit der tempo-
raren Zaunoffnung im Winter 2009/2010) einen
neuen Endtrieb aus basalen Knospen (Tabelle 2). Ein
Fiinftel der Tinnchen bildete einen neuen Endtrieb
aus einer distalen Knospe, und je 4.5% der Tdann-
chen richteten einen Trieb auf respektive hatten im-
mer noch keinen neuen Endtrieb. Eine ausbleibende
Triebbildung (d.h. keine Reaktion) und tendenziell
auch ein distaler Endtrieb aus tieferen Stammstiicken
(vgl. Abbildung 3c) waren zwei Jahre nach Verbiss
typischer fiir beschattete Tannchen als fiir solche in
Baumliicken. Im Sommer 2013 kamen hingegen alle
Reaktionsarten tiber den ganzen Lichtgradienten in
etwa gleich oft vor (A in Abbildung 7). Dies bedeu-
tet, dass Tdnnchen besonders im Schatten verzogert
reagierten, also erstim dritten oder vierten Jahr nach
Verbiss einen neuen Endtrieb bildeten.

Eine bis vier Vegetationsperioden nach dem
Verbiss unterschieden sich unverbissene Tdnnchen

Schweiz Z Forstwes 165 (2014) 7: 198-207



Baumhohe (cm)

50

40

30

20 4

10 -

Unverbissen

Aufgerichtet

10 %
Verbissen -~ . Verbissen
3 e
L 87
0 (
e L £ |1 UEe
o &= B N6 g = =
A Iz 4
1%
) T
4 | § 4 |
| ‘ L
Tg 2 A | l'%",—
T 2
) — —_ 0_ _JI —_ e
A 3 £ &
2 5 ¢ 2 a5 ¢

Unverbissen
Aufgerichtet

Abb 6 Baumhohe und Héhenzuwachs 2013 mit Standardabweichung bei unverbissenen
Weisstidnnchen beziehungsweise einmalig im Winter 2009/2010 verbissenen mit unter-

schiedlicher Reaktionsart. Die Zeichnungen stellen Beispiele im Zustand zwei Jahre nach
dem im Winter 2009/2010 erfolgten Verbiss dar (gezeichnet von A. Schwyzer, WSL).
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Abb 7 Baumhéhe 2013 fiir Weisstédnnchen, die nur im Winter 2009/2010 verbissen wur-
den (4), fiir solche, die erstmals und einmalig im Jahr 2011, 2012 oder 2013 verbissen
wurden (+), und fiir solche, die mehrmals verbissen wurden (x). Farben symbolisieren die
unterschiedlichen Reaktionsarten.

und solche, die nach Verbiss mit dem Aufrichten ei-
nes Triebes reagiert hatten, in der Baumhohe nicht
signifikant (Abbildung 6). Zu beachten ist, dass viele
dieser Tinnchen sehr tief unten einen Trieb aufrich-
teten und deshalb in Abbildung 6 optisch kleiner er-
scheinen (vgl. auch Abbildung 7). Unter Berticksich-
tigung der Ausgangshohe im statistischen Modell
(oder der Hohe im Frithling 2010 nach dem Verbiss)
konnten die Tannchen, die einen vorhandenen Trieb
aufrichteten, den durch Verbiss bedingten Hohen-
verlust also kompensieren. Bei allen anderen Reak-
tionsarten waren die Tdinnchen im Vergleich zu un-
verbissenen Baumchen stets signifikant kleiner: aus
basalen Knospen reagierende um 12.5 + 6.5 cm, aus
distalen Knospen reagierende um 14.7 £ 7.8 cm;
nicht reagierende Tdnnchen waren im Sommer 2013
mit durchschnittlich 15.1 + 6.5 cm Hohe nur etwa
halb so gross wie unverbissene (Abbildung 6).
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Der Hohenzuwachs in der ersten Vegetations-
periode nach dem Verbiss im Winter 2009/2010 war
bei verbissenen Tdnnchen kleiner als bei unverbis-
senen. Schon im zweiten Jahr nach Verbiss war der
Hohenzuwachsunterschied jedoch nicht mehr sig-
nifikant; unverbissene und verbissene Tannchen
wuchsen demzufolge gleich gut, d.h., verbissene
kompensierten partiell. Hingegen war der Hohen-
zuwachs von verbissenen Tannchen 2013, also vier
Vegetationsperioden nach Verbiss, im Vergleich zu
unverbissenen bei allen Reaktionsarten kleiner (Ab-
bildung 6). Tinnchen, welche nach dem Verbiss im
Winter 2009/2010 erneut verbissen wurden, wurden
von dieser statistischen Analyse ausgeschlossen. Dies
diirfte, zusammen mit der um drei bis vier Jahre ver-
zogerten Reaktion einiger Tannchen, den Unter-
schied im Hohenzuwachs zwei und vier Jahre nach
Verbiss erkldren (vgl. mehr Mehrfachverbiss bei we-
nig Licht in Abbildungen 5d und 7). Je weiter oben
das Tdnnchen reagierte, desto grosser war tendenzi-
ell auch der Hohenzuwachs; zum Beispiel betrug der
durchschnittliche Zuwachs der Tdnnchen, welche
aus einer Knospe basal aus dem 2006/2007 gebilde-
ten Quirl reagiert hatten, 2.4 £ 0.8 cm, derjenige der
Tannchen, welche basal aus einem 2007/2008er-
Quirl reagiert hatten, 3.6 + 2.2 cm und 5.0 £ 2.1 cm
bei jenen, die basal aus dem 2008/2009er-Quirl re-
agierten (vgl. auch Abbildungen 3c und 3d). Gene-
rell gilt: je hoher der Baum, desto langer sein Hohen-
zuwachs vor und nach Verbiss.

Wie reagierten die Tannchen auf

mehrmaligen Verbiss?

28 Tannchen wurden in den Flachen A und B
zwei- oder dreimal am Endtrieb verbissen, wobei die
meisten basal reagierten, gefolgt von keiner und von
distaler Reaktion (Tabelle 2 und x in Abbildung 7).
Auffallend ist, dass rund ein Fiinftel der mehrmals
verbissenen Baumchen im Juli 2013 noch keinen
neuen Endtrieb hatten (Tabelle 2). Nur zwei Tann-
chen der Flichen A und B richteten nach mehr-
maligem Verbiss einen Trieb auf (die rotbraunen x
in Abbildung 7), in Flache C kam das Aufrichten von
bestehenden Trieben nicht vor. Zwischen den ver-
schiedenen Reaktionsarten konnten nach mehrma-
ligem Verbiss weder fiir die Hohe der Tainnchen noch
fir deren Zuwichse signifikante Unterschiede ge-
funden werden, wahrscheinlich aufgrund der gerin-
gen Anzahl und der wiederum grossen Variabilitdt
(Abbildung 7).

Mehrstammigkeit

Lediglich 3.4% der Baumchen, die nie einen
Endtriebschaden erlitten, hatten zwei oder mehr
Endtriebe (Abbildung 8a). Dagegen hatten rund 90%
der mehrstimmigen Tdnnchen mindestens einmal
einen Verlust am Endtrieb, unabhédngig von der Fla-
che (Abbildung 8a) und den Lichtverhéltnissen.
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Abb 8 Anzahl (a), Baumhdéhe 2013 (b) sowie Héhenzuwachs 2013 (c) fiir ein- und mehrstdmmige Weisstdnnchen, aufgeteilt in
solche mit und ohne Endtriebschaden je Flciche. Fiir den Héhenzuwachs sind jeweils der Mittelwert und die Standardabweichung
aufgefiihrt.

Bei Baumchen in den Flachen A und B ohne Studien mit zunehmendem Licht abnimmt (Senn et
Schaden am Endtrieb waren 2-gipflige im Vergleich al 2007). Dafiir verzeichneten wir im Spatwinter
zu 1-gipfligen Tannchen signifikant kleiner (Abbil- 2010 mehr Mausfrass in der Liicke als unter Schirm.
dung 8b). Im Gegensatz dazu waren bei Tdnnchen Es ist bekannt, dass Mduseschdden hauptsdachlich
mit Endtriebschaden die 2- und 3-gipfligen signifi- auf unbeschirmten, vergrasten Flichen auftreten
kant grosser als die 1-gipfligen (Abbildung 8b), und (Odermatt & Wasem 2004). Dies bedeutet, dass Ver-
3-gipflige mit Endtriebschaden hatten auch einen biss entlang des ganzen Lichtgradienten stattfindet,
signifikant grosseren Hohenzuwachs (Abbildung 8c). auch wenn nicht zwingend durch dieselben Tierar-
Tannchen, die zu Mehrstammigkeit nach Endtrieb- ten. Auch entlang von Lichtgradienten von geschlos-
verlust neigen, sind also kraftiger mit grosserem Stre- senen Wildern bis in Lotharflichen (1-65% unbe-
ckungswachstum als solche, die eingipflig bleiben.  deckter Himmelsanteil) war die Verbisshdufigkeit an

Tdnnchen unabhidngig vom Licht (Kupferschmid et
al 2013). Damit fanden wir keine Evidenz dafiir, dass

Diskussion gewisse Lichtbedingungen zu einer geringeren Ver-

bissintensitdt fiihren wiirden.

Verbiss
Nur Gamswild, aber keine Rothirsche oder Mortalitat
Rehe verbissen die Tannensdmlinge in diesem Expe- In den ersten zwei Vegetationsperioden nach

riment. Rehe scheinen die Gegend im Winter zu der Pflanzung starben die Tdnnchen ausschliesslich
meiden, wohl wegen der Schneedecke und der An- infolge Vertrocknung. In der Ndahe unserer Zaune
wesenheit der anderen zwei Wildarten. Grosserer {iiberlebten gesdte und gepflanzte Tannchen besser
Tannenaufwuchs war hingegen fiir Hirsche attrak- unter einem Drahtgitterkorb mit 2 mm Maschenweite
tiv, da diese circa 20 bis 100 cm grosse Tannen in dl-  als ohne, wahrscheinlich aufgrund der feuchteren
teren, zur selben Zeit gedffneten Flachen direkt da- Umweltbedingungen (Wasem & Senn 2000). Im All-
neben verbissen (vgl. Filme Kupferschmid & Wasem gemeinen sind maéssig feuchte Bedingungen fiir die
2014 und Kupferschmid et al, in Vorbereitung). Ge- Tannenetablierung am besten (Muscolo et al 2010).
nerell werden gepflanzte, alleinstehende, kraftigere In den Folgejahren beeinflusste der Wasser-
und ausgemahte Biumchen haufiger und starker ver- haushalt des Bodens die Sterblichkeit jedoch kaum
bissen als Naturverjiingung derselben Baumart (z.B. mehr; sind die Pflanzen einmal etabliert, scheint
Reimoser & Gossow 1996). die Mortalitdt hauptsdchlich tierbedingt zu sein.

Lokale Muster in der Verbisshdufigkeit konn- Wiederholter Verbiss erhoht die Sterberate. Nattir-
ten gut mit der Schneedauer, die mit dem unbedeck- lich ist zu beachten, dass unsere Resultate primar fiir
ten Himmelsanteil korreliert ist, erklart werden. Dies  Verbiss durch Gdmsen gelten, Rehverbiss wiirde
erstaunt nicht, da der Verbiss nicht schon im Herbst eventuell zu einem anderen Ergebnis fiihren (vgl.
erfolgte, sondern erst im Winter. Auch Odermatt Kupferschmid etal 2013). Im Bayerischen Wald sum-
(2014) fand nur vereinzelt Verbiss an Tannen im mierte sich die Sterberate tiber 20 Jahre auf 98% im
Frihwinter, jedoch hédufig vor allem im Spatwinter. geschlossenen Wald, wobei tierbedingt rund 78%
Ebenso wurden in anderen Studien frither aus- der totalen Verjiingung abstarben (Ammer 1996).
apernde Baumgruppen durch Wild ofter verbissen Unsere Werte in der iiberschirmten Fliche C gehen
als spater ausapernde (Kupferschmid & Bugmann in dieselbe Richtung, iiber lingere Zeit ist daher mit
2005, Stockli 2002). Dies hilft eventuell zu erkldren, dem Totalausfall der ungeschiitzten Tdnnchen zu
warum der Verbiss an Tannenverjiingung in einigen rechnen.
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Ein Grossteil der toten Tdnnchen hatte im Ver-
gleich zu den uberlebenden entweder sehr wenig
oder mehr Licht, d.h., sie befanden sich an einem
der Enden des Lichtgradienten in Fliche A (Abbil-
dung 4). Da die Weisstanne eine sehr schattentole-
rante Baumart ist, erstaunt dieses Resultat nicht. Ab
einem unbedeckten Himmelsanteil von 15-16% ist
die Weisstanne offenbar weniger konkurrenzfahig,
wird von anderen Pflanzenarten zum Teil Giberwach-
sen und riskiert in Fohntédlern wie dem Glarnerland
in den ersten Monaten (eventuell Jahren) zu ver-
trocknen oder zusdtzlich zum Wild auch noch durch
Maiuse gefressen zu werden. Mehr Licht und Kon-
kurrenz durch Bodenvegetation fiihrten auch in an-
deren Studien zu erhohter Sdmlingssterblichkeit (z.B.
Ameztegui & Coll 2013). Ein unbedeckter Himmels-
anteil von unter circa 10% scheint jedoch sogar fiir
die Tannchen zu dunkel, weshalb dort nur sehr we-
nige Baumchen einen (wiederholten) Verbiss iiber-
lebten.

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass
die Uberlebenswahrscheinlichkeit der TAnnchen un-
ter leichter Beschattung am hochsten ist und jahre-
langer, starker Verbiss zum Totalausfall der Tanne
fihrt.

Haufigkeit der Reaktionsarten nach Verbiss

Die meisten Tannchen bildeten im ersten Jahr
nach Verbiss eine neue basale Knospe bei einem Ast-
quirl, verldngerten diese im selben Jahr zu einem
Trieb von rund 0.5 cm Linge und bildeten erst im
zweiten Jahr einen eigentlichen neuen Endtrieb. Die
Endtriebbildung aus basalen Knospen war auch die
hédufigste Reaktionsart in Triebschnittexperimenten
unter kiinstlicher Beschattung (Hésler et al 2008).
Fiir die Pflanzenreaktion ist bedeutend, ob am Rest-
stiick des verbissenen Endtriebes noch Knospen zu-
riickbleiben, die einen distalen Trieb bilden kénnen,
oder ob infolge von zu wenig Licht (Kupferschmid
& Bugmann 2013), zu geringer Grosse des Baumes
(Kupferschmid et al 2013) und/oder zu starkem Ver-
biss (Kupferschmid et al, in Vorbereitung) keine
Knospen mehr vorhanden sind. Keine geeigneten
Knospen zusammen mit grossem Verlust an Ressour-
cen helfen auch zu erkldren, warum einige unserer
Tannchen tber zwei bis vier Jahre gar keinen neuen
Endtrieb bildeten (Tabelle 2). Keine oder eine ver-
zogerte Reaktion in den ersten Jahren nach ein-
bis mehrmaligem Endtriebverlust scheinen unter
kiinstlicher Beschattung (Hasler et al 2008), bei un-
terdriickten Tdnnchen (Kupferschmid & Bugmann
2013) wie auch im geschlossenen Wald (Kupfer-
schmid et al 2013) besonders hédufig zu sein.

Das Aufrichten eines Seitentriebes in Trieb-
schnittexperimenten kam haufiger im Licht als un-
ter kiinstlicher Beschattung vor (Hasler et al 2008).
Im Gegensatz dazu konnte entlang nattirlicher
(Licht-)Gradienten von geschlossenem Bestand bis
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Lotharflachen kein solcher Zusammenhang gefun-
den werden (Kupferschmid et al 2013). In unserer
Studie reagierten zwar 4.5% der Tdnnchen mit Auf-
richten eines Triebes (Tabelle 2), aber diese waren
iber den ganzen Lichtgradienten verteilt (Abbil-
dung 7). Zwei Faktoren sind wahrscheinlich fiir diese
Unterschiede verantwortlich: 1) In den Triebschnitt-
experimenten wurden grosse Teile des Endtriebes,
nicht aber der Seitentriebe von grosseren Tannchen
abgeschnitten (vgl. Kupferschmid & Bugmann 2013),
und damit blieben oberste kraftige Quirldste unver-
sehrt, die sich aufrichten konnten. Hingegen waren
entlang nattirlicher Lichtgradienten meist mindes-
tens auch die obersten Seitentriebe verbissen (hier
und in Kupferschmid et al 2013), und/oder es wur-
den nur die Endtriebknospen durch Rehe abge-
fressen. Im letzteren Fall blieben Knospen am Rest-
sttick zurtick, aus denen distale Endtriebe austrieben
(Kupferschmid et al 2013). 2) In den genannten
Triebschnittexperimenten wuchsen insbesondere
die Quirlédste nicht ganz horizontal, sondern leicht
nach oben geneigt. Damit muss zum Aufrichten ei-
nes Triebes weniger Druckholz gebildet werden, als
wenn die Biume extrem plagiotrop wachsen. In un-
serem Versuch wuchsen die diinnen Astchen aus
dem Keimling/2007-Quirl und am 2007 gebildeten
Stammstiick z.T. auch nicht horizontal (vgl. Abbil-
dung 3) und bildeten deswegen vereinzelt ohne End-
triebschaden einen Zwiesel (Abbildung 8). Eventuell
ist Letzteres von der Provenienz der Samen abhédn-
gig (Commarmot 1995). Auf jeden Fall hangt die Re-
aktion von der Verbissstarke ab, und in Gebieten mit
viel Verbiss sind Tannenprovenienzen mit gutem
Hohenzuwachs, vielen Knospen und nur leichter Pla-
giotropie ein Vorteil.

Dies bedeutet, dass die Reaktion der Tannchen
nach Verbiss, abgesehen von sehr dunklen Bestdn-
den, in denen eine verzogerte Reaktion hiaufig ist,
weniger von Standortbedingungen als viel starker
von der Haufigkeit und Starke des Verbisses und von
den verbleibenden intakten Knospen abhédngig ist.

Hohe und Zuwachs je Reaktionsart

Das Aufrichten von Seitentrieben fiithrte zur
Kompensation des verbissbedingten Hohenverlus-
tes. Dies scheint logisch, da Tdnnchen lingere Sei-
ten- als Endtriebe besitzen (vgl. Abbildung 3a) und
die ldngeren Seitentriebstiicke den Hohenverlust
wettmachen, wenn sie sich aufrichten und der Baum
aus ihnen direkt weiterwachsen kann. Auch in Tan-
nen-Triebschnittexperimenten und in Studien mit
Fichten war Aufrichten die erfolgreichste Reaktions-
art (Hésler et al 2008, Welch et al 1992).

Uber alle Reaktionsarten gesehen waren aber
bereits einmal stark verbissene Tdnnchen kleiner als
unverbissene, und mehrfach stark verbissene noch
kleiner (Abbildung 5a), weil eben die allermeisten
Tannchen nicht mit Aufrichten, sondern mit neuen
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Trieben aus basalen und distalen Trieben reagierten.
Der Hohenzuwachs war nach Verbiss hochstens
gleich gross, wohl einfach weil der Zuwachs vorwie-
gend von der Baumhohe abhdngt und weder von
mehr als einem Jahr zuriickliegenden Verbissereig-
nissen noch vom Baumalter (vgl. auch Mitscherlich
& Weise 1982).

Verbiss fithrte in den meisten Féallen zu Mehr-
stammigkeit. Damit kommt es wohl nicht nur zur
Einbusse in der Hohe, sondern auch in der Qualitédt
(Mitscherlich & Weise 1982). Es gilt allerdings zu be-
achten, dass sich die Qualitatseinbussen bei den Tan-
nen im Laufe der Zeit vermindern (Eiberle 1978),
zum Beispiel indem die Tannen spater wieder ein-
stammig werden (wie dicht wachsende Fichten, vgl.
Welch et al 1992). Die Tatsache, dass mehrgipflige,
verbissene Tannchen héher waren und z.T. auch ldn-
gere Hohenzuwidchse hatten als eingipflige, verbis-
sene Tannchen (Abbildung 8), zeigt, dass eine Tanne
umso mehr und lingere Triebe nach Endtriebverlust
bildet, je vitaler sie ist.

Zusammenfassend gibt es spezielle Konstella-
tionen, die zur Hohenkompensation nach einmali-
gem Verbiss fithren, meistens wachsen aber die Tan-
nen zumindest im ersten Jahr nach starkem Verbiss
schlechter, und der Hohenunterschied zu unverbis-
senen Tannchen nimmt mit jedem Verbissereignis zu.

Gibt es einen Licht-Schwellenwert fiir gute

Reaktion?

Wie mehrere Studien zeigen, wachsen Tannen
bei zunehmendem Licht anfanglich besser und errei-
chen rasch ein Maximum, wonach das Hohenwachs-
tum stagniert oder sogar zurtickgeht (Kucerava et al
2013, Robakowski et al 2003). Sowohl in dieser Stu-
die (Abbildung 5) wie auch auf anderen Schweizer
Voralpenstandorten (Napf, Ziircher Oberland) scheint
ab ungefahr 11% unbedecktem Himmelsanteil «gu-
ter» Zuwachs moglich. Tendenziell haben aber Tdnn-
chen unter besseren Bedingungen mehr Knospen
(Kupferschmid et al, in Vorbereitung) und erreichen
schneller eine Hohe, bei der sie mit distalen Trieben
reagieren konnen (Kupferschmid et al 2013). Bei dem-
selben Lichtwert von 11% scheint auch die tier- und
umweltbedingte Mortalitédt gering (Abbildung 4).

Schlussfolgerungen

Zu dunkle Bestdnde sind weder fiir das Hohen-
wachstum noch fiir das Uberleben und die Reaktion
nach Endtriebschddigung der Tanne forderlich. Viel
Licht bringt fiir das Hohenwachstum und die Reak-
tion nach Verbiss wenig, kann sogar die Sterberate
erhohen und fihrt zu starkerer Konkurrenz durch
andere Pflanzenarten. Leichte Beschattung ist also
das Beste fiir das Gedeihen der Tannenverjlingung,
sei es mit oder ohne Verbiss.

WISSEN

Die Weisstanne ist grundsatzlich fahig, den
durch Verbiss verursachten Hohenzuwachsverlust
zu kompensieren, aber nur unter gewissen Voraus-
setzungen. Die Reaktionsfahigkeit hiangt insbeson-
dere von den betroffenen Pflanzenteilen ab — also
der Verbissstarke (Schdadigungsgrad sensu Pollan-
schiitz 1995), d.h. davon, ob nur die Endknospen
und der Hohenzuwachs fehlen oder ob zusdtzlich
auch die Seitentriebe betroffen sind — und von der
Knospenzahl am Rest des Baumes. Das Licht spielt
vor allem eine Rolle, indem das Wachstum bis zu ei-
nem unbedeckten Himmelsanteil von circa 11% zu-
nimmt und die Knospenzahl mit zunehmendem
Licht ansteigt. Da zudem der Verbiss entlang des ge-
samten Lichtgradienten in etwa gleich ist, empfeh-
len wir, die Tanne unter leichter Beschirmung zu
verjingen.
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Réactions du sapin blanc a I'abroutisse-
ment le long d’un gradient de lumiére

L'abroutissement du sapin blanc (Abies alba) par le gibier est
I'une des causes majeures de la diminution du rajeunissement
de cette espéce. Bien que l'aptitude d’un arbre a réagir a
I'abroutissement est majoritairement d’ordre génétique, des
facteurs environnementaux jouent un réle important. Notre
étude examine l'effet de I'abroutissement naturel sur la crois-
sance du sapin le long d’un gradient de lumiére, en utilisant
des clotures. Quatre périodes de végétation apres 'abroutis-
sement, les quelques sapins ayant réagi par redressement de
pousses latérales avaient compensé la différence de hauteur
par rapport aux arbrisseaux non broutés. Cependant, la ma-
jorité des jeunes sapins avaient développé de nouvelles
pousses. Ces derniers sont alors restés significativement plus
petits et présentaient des pousses finales plus courtes. Plus
les dommages aux pousses finales étaient fréquents, plus les
arbrisseaux sont restés petits. Une corrélation positive entre
la hauteur de l'arbre et la lumiére a pu étre observée jusqu’a
un degré d’ouverture de 11%. La mortalité sur I'ensemble des
cing années était élevée aux endroits peu lumineux (<10%)
et en zone dégagée (>15%) suite a la dessication, la concur-
rence végétale ou I'abroutissement des abrisseaux (50% de
la mortalité). Nous conseillons de rajeunir le sapin blanc sous
conditions |égérement ombragées.
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