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Zusammenfassung

Die Trockenheitsempfindlichkeit verschiedener Baumarten wurde einerseits durch die Be-
stimmung der Kavitationsempfindlichkeit und andererseits durch Analyse von stabilen Iso-
topen in Jahrringen ermittelt.

Die Kavitation, d.h. das Abreissen der Wasserfaden im Xylem unter grosser Wasserspan-
nung, ist ein Prozess, dessen Bedeutung bei der Trockenheitstoleranz von Baumen aner-
kannt ist. Zur Bestimmung der Kavitationsempfindlichkeit werden Aste einer stufenweisen
Behandlung unterworfen, die die Wasserspannung erhéht, und nach jeder Stufe wird die
Wasserleitfahigkeit gemessen. Allerdings zeigte sich im Laufe der Untersuchungen, dass die
Probenvorbereitung und die Messung anfallig auf Artefakte sind. Deshalb wurde schliess-
lich auf eigene Bestimmungen verzichtet und eine Auswertung von Literaturdaten vorge-
nommen. Diese erlauben —jeweils innerhalb von Koniferen und Laubbdumen — die Erstel-
lung einer Rangliste der Trockenheitsempfindlichkeit. Uberraschend empfindlich ist die
Waldfohre, wahrend ringporige Arten entgegen friiherer Annahmen nicht kavitations-
empfindlicher sind als zerstreutporige.

Messungen des Stammwasserpotentials an Eichen wahrend einer Trockenperiode lassen
vermuten, dass Kavitation verursachende Wasserspannungen auch in situ auftreten. Trotz
der hohen Spannungen wurde der Wasserfluss der Eichen nur etwa auf die Halfte redu-
ziert.

Die Analyse stabiler Isotope (813C, 6'80) in der Biomasse gibt Auskunft Giber vorausgegan-
gene Gaswechselprozesse. §'3C ist ein Mass fir das Verhaltnis zwischen der CO,-Konzent-
ration im Innern der Stomata (ci) und in der Aussenluft (ca). 6180 ist abhingig von der
Zusammensetzung des Bodenwassers und der Anreichung durch Transpiration. Die Isotope
wurden in einzelnen Jahrringen von Buchen, Fichten und Eichen analysiert. Da die Holzbil-
dung und Trockenheitsereignisse zeitlich zum Teil auseinanderliegen, wurden Trocken-
heitsindikatoren Gber verschiedene Perioden der Vegetationsperiode getestet. Als Trocken-
heitsindikatoren wurden die Klimatische Wasserbilanz und das Verhaltnis zwischen aktuel-
ler und potentieller Evapotranspiration gewahlt. Erstere ergab die besseren und plausible-
ren Beziehungen mit §13C, letztere mit §'80. Die Ergebnisse deuten darauf hin, dass die
Buche mit einer verminderten stomataren Leitfahigkeit auf Trockenheit im laufenden Jahr
reagiert, die Fichte auf Trockenheit im Vorjahr. Bei der Eiche lassen sich die Ergebnisse eher
als Stimulation durch Trockenheit interpretieren.
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Abstract

The drought sensitivity of several tree species was evaluated by determination of the cavi-
tation sensitivity and by analysis of stable isotopes in year rings.

Cavitation, i.e. the interruption of water transport in the xylem by high water tension, is a
process which is acknowledged to be significant for the drought tolerance of trees. It is
determined by subjecting branches to a treatment which increases the water tension step-
wise. After each step the water conductivity is measured. However, during the course of
the investigations it got obvious that the sample preparation and the measurement are
subject to various artefacts. It was finally decided to resign own measurements and to con-
centrate on data from the literature. There is much information available which allows to
establish a ranking list within conifers and deciduous trees. Pinus sylvestris is surprisingly
sensitive, while ring porous trees are, in contradiction to previous assumptions, not more
sensitive than diffuse porous species.

Monitoring of the stem water potential of oaks during a drought period simultaneously
with sap flow measurements suggests that the water tensions connected with cavitation
occur also in situ. In spite of high tensions the water flux of the oaks was reduced only by
about 50%.

The analysis of stable isotopes (8'3C, 8'%0) in the biomass gives information about previous
gas exchange processes. 8'°C is a measure for the ratio of the CO; concentration inside the
stomata (ci) and in the outside air (ca). 8'®0 depends on the composition of the soil water
and the accumulation during transpiration. The isotopes were measured in single year rings
from beech, Norway spruce and oaks selected for wet and dry years. As wood formation
and drought events may differ in time, several drought indicators varying in their accumu-
lation time over the season were tested. The climatic water balance and the ratio between
actual and potential evapotranspiration were used as drought indicators. The former gave
better and more plausible relations with 8'3C, the latter with §'0. The results suggest that
beech reacts to drought in the current year with reduced stomatal conductance, Norway
spruce to drought in the previous year. Oak seems to be rather stimulated by drought.
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1 Einfluss des Klimawandels auf Wasserbeziehungen verschiede-
ner Waldbaumarten

1.1 Hintergrund

Trockenheit wird in Zukunft eine wesentlich wichtigere Rolle im Waldbau spielen. Es ist
daher wichtig, dass die damit verbundenen Prozesse verstanden werden. Eine aktuelle
Ubersicht iiber den Stand des Wissens geben Choat et al. (2018). Biume verfiigen lber ver-
schiedene Mechanismen um trockene Perioden zu tiberdauern. So wird Trockenstress
durch die Aufnahme von Wasser aus einer grossen Bodentiefe, in der die Austrocknung
geringer ist, vermieden. Der Abwurf von Laub verringert die verdunstende Oberflache, aber
auch die Assimilationsflache fiir den Rest der Vegetationsperiode (Hochberg et al. 2017).
Spaltenschluss oder Laubabwurf kdnnen eine Verminderung der Kohlenstoffreserven zur
Folge haben (McDowell et al. 2008). Trockenheit fihrt zu erhéhter Wasserspannung in den
Leitgefassen und zum Abreissen der Wasserleitung (Kavitation oder Emboliebildung). Die
Wasserspannung, die eine 50%ige Reduktion der Wasserleitfahigkeit bewirkt (Wso), ist eine
wichtige 6kologische Kenngrdsse. Je hoher die dem Wso zugeordnete Wasserspannung ist,
umso resistenter ist der Baum gegen Kavitation. Allerdings muss dieser Wert mit den im
natirlichen Lebensraum vorkommenden Wasserspannungen verglichen werden. Die Diffe-
renz zwischen diesen beiden Werten wird "safety margin" (Sicherheitsabstand) genannt. Es
ist vor allem dieser Sicherheitsabstand, der fir die Trockenheitsempfindlichkeit entschei-
dend ist. Bei Uberschreiten gewisser Schwellenwerte der Kavitation ist keine Erholung
mehr moglich, und es tritt Mortalitadt ein (Urli et al. 2013). In der Praxis ist ein erhéhter
Parasitenbefall eine haufige Folge einer Schwachung der Baume durch Trockenstress
(McDowell et al. 2011). Hier sind vor allem Fichtenborkenkafer und Hallimasch zu nennen.
Auch das Triebsterben der Féhren durch den Pilz Sphaeropsis sapinea (=Diplodia pinea)
wird durch Trockenheit stark gefordert (Blodgett et al. 1997).

1.2 Projektziele

Die Forstwirtschaft muss auf den Klimawandel durch die Auswahl trockentoleranter Baum-
arten reagieren. Sie braucht daher Entscheidungshilfen zur Auswabhl. Ziel des hier vorge-
stellten Projektes war es, diese Trockentoleranz aus zwei verschiedenen Blickwinkeln zu
beurteilen, die einen Artenvergleich ermdglichen sollten.

Einerseits ist die Empfindlichkeit gegeniliber Kavitation entscheidend, ob sich ein Baum von
einer akuten Trockenphase erholen kann oder ob er abstirbt (Choat et al. 2012,
Engelbrecht 2012). Im Projekt war die Messung der Kavitationsempfindlichkeit an Zweigen
von verschiedenen Baumarten durch Anlegen einer stufenweise zunehmenden Wasser-
spannung und anschliessenden Messung der Wasserleitfahigkeit geplant. Anderseits geben
stabile Isotope bzw. deren Differenz zu den Isotopen in Luft oder Regenwasser Auskunft
Uber vergangene Gaswechselprozesse, d.h. Gber die Wassernutzungseffizienz und liber sto-
matére Leitfahigkeit (Scheidegger et al. 2000). Die Wassernutzungseffizienz, d.h. die Menge
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verbrauchtes Wasser pro fixierter Einheit Kohlenstoff, ist eine Kenngrosse, die aus der Dif-
ferenz zwischen 13C und 12C in der Biomasse (8'°C) berechnet werden kann. Das schwerere
Sauerstoffisotop 20 wird bei Wasserverdunstungsprozessen angereichert und wird in Dif-
ferenz zu 0 (5'%0) analysiert. Da stabile Isotope auch riickwirkend z.B. in Jahrringen ana-
lysiert werden kénnen, eignen sich diese Indikatoren fiir zeitliche und raumliche Verglei-
che. Die Interpretation von §'*C ist etwas einfacher als diejenige von §'0, da im Falle des
Sauerstoffs die Referenzgrosse, §!%0 im Regenwasser, starke rdumliche und zeitliche
Schwankungen aufweist (Allen et al. 2018).
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2 Kavitationsgefahr bei verschiedenen Baumarten

2.1 Methodisches

Die Kavitationsempfindlichkeit wird im Labor an geernteten Asten bestimmt. Entweder
misst man den aktuellen Leitfahigkeitsverlust, indem man die Wasserleitfahigkeit einer
Probe unmittelbar nach der Ernte und nach nachfolgender Aufsattigung bestimmt. Oder
man erzeugt die Wasserspannung kinstlich, z.B. durch Austrocknenlassen (,,bench drying®),
Zentrifugierung (Cochard et al. 2005) oder durch Anlegen einer Druckmanschette (,,air-
inject-method”, Cochard et al. 2010). Im Anschluss an die Behandlung wird die Wasserleit-
fahigkeit gemessen.

Die genannten Methoden sind mit verschiedenen Fehlermoglichkeiten behaftet (Cochard
et al. 2010, Cochard et al. 2013). Wenn nicht die aktuelle Wasserleitfahigkeit bestimmt
wird, ist eine genligende Aufsattigung der Leitgefasse mit Wasser vor der Messung essenti-
ell (Abb. 1). Bei der Zentrifugenmethode ist die Probenldnge beschrankt, und es kénnen
nur mittlere Wasserspannungen (bis -2.56 MPa) erzeugt werden. Die limitierte Wasser-
spannung flihrt dazu, dass es bei Baumarten mit einer hohen Kavitationsresistenz (oft Koni-
feren) schwierig sein kann, eine ausreichend hohe Wasserspannung fiir den Wsg zu erzielen
(vgl. Abb. 8). Die beschrankte Probenldnge ist vor allem kritisch bei Laubbdumen, deren
Gefésse bis zu 100 cm lang sein kdnnen (Abb. 2). Beidseitig offene Leitgefdsse in einem Ast-
abschnitt haben eine zu schnelle Abnahme der Leitfahigkeit bei der Durchflussmessung zur
Folge. Das Resultat ist eine r-férmige Kurve (r-shaped), bei welcher die Kavitationsempfind-
lichkeit einzelner Baumarten stark tGberschéatzt wird (Cochard et al. 2010; Abb. 3, vgl. auch
Abb. 6). Die Druckmanschette erlaubt zwar langere Proben, aber das Anlegen der Mess-
manschette an oft gekriimmte Aste ist schwierig. Zudem ist das konventionell verfiigbare
System auf einen Astdurchmesser von 12 mm begrenzt.

(b}

Abb. 1: Hypothetischer Xylemwasserfluss in zentrifugierten Segmenten. Beispiel a) zeigt
eine Kontrolle, die unter Wasser geschnitten wurde. Beispiel b) zeigt eine Probe, in die bei
der Probenvorbereitung Luft in alle gegen die Schnittstelle offenen Gefasse eingedrungen
ist. Ein Wasserfluss kann nur noch entlang der Pfeile erfolgen (Cochard et al. 2010).



IAP- Trockenheitsempfindlichkeit verschiedener Baumarten

30 . . T .

(b) * Betula @ Ligustrum

. B Campinus W Olea

j 60 & Castanea O Prunus )

o ® Clematis d Robinia

= ® Fraxinus @ \Vitis

2 40t A Juglans 4

-3

o~

. & +

g 20t 5

Z . é—‘ =
—® ' § i

0
0 20 40 60 80 100

Maximum vessel length, cm
Abb. 2: Gefasslangen verschiedener Baumarten (aus Cochard et al. 2010). Die Y-Achse gibt
den unter natirlichen Bedingungen auftretenden Leitfahigkeitsverlust um die Mittagszeit
an (%).

100

80

60 |

PLC

40

wee {ype'r

— '[_\.‘pc 's'

!
/
!
!
20 B
/
I
'

Xylem pressure, MPa

Abb. 3: Artefakt der Kavitationsbestimmung durch beidseitig offene Gefasse: r- und s-for-
mige Kurven (Cochard et al. 2010).

Die aktuelle Kavitation kann auch sichtbar gemacht werden, indem die aktiven Leitgefasse
mit einem Farbstoff (z.B. 0.1% Safranin) eingefarbt werden. Die Losung wird unter einem
geringen Uberdruck (10 kPa), der nur reversible Embolien entfernt, in die Probe einge-
bracht. In einem darauf vorgenommenen Querschnitt sind die aktiven Leitgefasse rot mar-
kiert.

2.2 Baumartenvergleiche in der Literatur

Choat et al. (2012) verglichen die Kavitationsempfindlichkeit sehr vieler verschiedener
Baumarten, unter anderem auch von Arten, die in der Schweiz heimisch sind. Abb. 4 zeigt
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Wso- und Wgs-Werte dieser Baumarten, die aus einer der Arbeit beigefligten Tabelle ent-
nommen wurden. Die Nadelbaume haben einen hoheren Wsp-Wert und scheinen damit im
Prinzip resistenter gegeniiber Kavitation zu sein. Der Tod tritt jedoch bei unterschiedlichen
Leitfahigkeitsverlusten ein: 50% bei Koniferen und 88% bei Laubhodlzern (Urli et al. 2013,
Choat et al. 2018). Deshalb wurde eine weitere Abbildung erstellt, die den Wso-Wert der
Koniferen mit dem Wsgs-Wert der Laubbdume vergleicht (Abb. 5). Demnach gehoren Berg-
ahorn und Féhre zu den kavitationsempfindlichsten Arten. Stieleiche und Spitzahorn sind
etwas resistenter. Am anderen Ende der Skala stehen Traubeneiche, Flaumeiche und Kir-
sche, wobei die Zahlen fiir letztere Arten aus nur je einer Publikation stammen. Bei den
Arten im mittleren Bereich der Reihe (Spitzahorn bis Douglasie) besteht kein Unterschied.
Bemerkenswerterweise unterscheiden sich ringporige und zerstreutporige Arten nicht
grundlegend in der Kavitationsempfindlichkeit. Erstere Arten transportieren Wasser gross-
tenteils im jlingsten Jahrring und haben weitere und langere Gefdsse, wahrend letztere die
Leitfahigkeit des Xylems Gber mehrere Jahre aufrechterhalten. Ringporig sind bei uns z.B.
Eichen, Ulmen und Eschen, zerstreutporig Buchen, Linden und Ahorne. Friihere Arbeiten,
die einen Unterschied in der Kavitationsempfindlichkeit postulierten, unterlagen dem Arte-
fakt beidseitig offener Gefdsse bei der Leitfahigkeitsmessung.

In Anbetracht dessen, dass an heissen Tagen im Laub Wasserspannungen von -3 bis -4 MPa
erreicht werden kdnnen, ist die Sicherheitsmarge zwischen der Wasserspannung, bei der
Kavitation auftritt, und der aktuellen Wasserspannung ziemlich schmal, ist aber fiir das
Uberleben entscheidend. Pflanzen mit einer hohen Leitfihigkeit neigen zu einer héheren
Kavitationsempfindlichkeit, aber auch zu einer besseren Erholungskapazitat als Pflanzen
mit einer tieferen Leitfahigkeit (Meinzer et al. 2010). Ob ein Wiederbefiillen der Gefasse
wahrend der Vegetationsperiode moglich ist, ist Teil einer Debatte unter Spezialisten.
Schenk und Espino (2011) postulieren, dass der nachtliche Saftfluss dem Wiederbefillen
luftgefillter Leitgefasse dient, wahrend Cochard (pers. Mitt.) davon ausgeht, dass luftge-
flllte Gefasse durch Thyllen verschlossen werden und damit einer weiteren Funktion, aber
auch der Messung, entzogen werden.
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Abb. 4: Y50 und W88-Werte aus der Literatur fir verschiedene einheimische Baumar-
ten. Daten aus Choat et al. 2012, mit Ergdnzung durch H. Cochard (pers. Mitt.)
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Abb. 5: Aus den Daten von Abb. 4 abgeleitete Mortalitatsgrenze. Wgs-Wert fiir die Laub-
bdaume, Wso-Wert fiir Nadelholz; Urli et al. 2013). Die Daten sind Mittelwerte und Standard-
fehler von 1-35 Studien, wobei die nicht ausgefiillten Saulen die Arten kennzeichnen, fur
die nur eine Publikation vorliegt.
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2.3 Eigene Messungen

2.3.1 Hintergrund

Geplant war, die Kavitationsempfindlichkeit einer Reihe von einheimischen Baumarten
anhand von Asten aus dem Lichtkronenbericht durch kiinstliche Erzeugung von Spannun-
gen zu untersuchen.

2.3.2 Probenahme

Mit dem Baumsteiger wurden Aste aus dem oberen Lichtkronenbereich von verschiedenen
Baumarten geerntet. Untersucht wurden Buchen, Bergahorn, Stieleichen, Traubeneichen,
Linden, Fichten, Larchen und Douglasien. Pro Erntekampagne wurden Proben von 2-3 Bau-
men entnommen, um die rasche Verarbeitung im Labor sicherzustellen. Die Schnittstellen
wurden mit Parafilm verschlossen und die Aste wurden, in 110l Plastiksicke verpackt,
innerhalb von 8 Stunden ins Labor gebracht und zur Messung vorbereitet.

2.3.3 Vorbehandlung der Proben und Leitféihigkeitsmessung

Die geernteten Zweige wurden unter Wasser auf die gewlinschte Ldnge geschnitten und
von Seitenadsten befreit. Wunden wurden mittels Parafilm hydraulisch isoliert. Vorhandene
Embolien wurden durch eine Splilung tGiber Nacht mit einer Nahrstofflosung nach Hacke
und Jansen (2009) unter einem Druck von ca. 20 kPa entfernt. Die Leitfahigkeitsmessung
wurde anschliessend mit der gleichen Nahrlésung unter einem Druck von rund 3 kPa durch-
geflihrt, wobei der Volumenstrom mit einem Massenflusssensor (ASL 1600-10, Sensirion,
Stafa, Switzerland; Empfindlichkeit bis 1 ul mint) gemessen wurde. Druck (SI Systems,
Nordlingen, Germany) und Raumtemperatur wurden kontrolliert. Die Messungen wurden
in einer Klimakammer durchgefiihrt. Die anfangliche Leitfahigkeit wurde als Wert vo defi-
niert. Die Zweige wurden mittels unterschiedlicher Methoden sukzessive hoheren Wasser-
spannungen ausgesetzt. Jeweils im Anschluss wurde die hydraulische Leitfahigkeit ermittelt
(vn). Der Leitfahigkeitsverlust (percent loss of conductivity, PLC) wurde folgenermassen
berechnet:

vn

PLC =1—-—

Vo
Die ermittelten relativen Leitfdhigkeiten wurden einer gemischten logistischen Regression
unterworfen, um den Wso-Wert zu berechnen. Diese Regressionsform wurde aus theoreti-
schen Uberlegungen gewihlt, da die Kavitation ein Prozess ist, der von 100% Leitfahigkeit
zu 0% Leitfahigkeit fihrt. Qualitativ gute Kavitationskurven lassen sich sehr gut mit der
Regression berechnen (vgl.Abb. 9), wahrend starke Abweichungen von dieser Kurvenform
auf ein Problem hinweisen.

2.3.4 Erntezeitpunkt und Probenaufsdttigung

Wahrend fiir das bench drying nur belaubtes Probematerial nach einer langeren Nieder-
schlagsperiode verwendet werden kann, konnen fiir die air-inject-method auch im Winter-
halbjahr Proben geerntet werden. Nach einer Reihe von Testversuchen mit unregelmassi-
gem Messverlauf stellte sich allerdings die Frage, ob diese Proben durch die tiefen Tempe-
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raturen und der Bildung von ,Winterembolien” und Gefassverstopfungen (Thyllen) beein-
flusst sein konnten. Tyree und Sperry (1989) berichten Gber eine Abnahme der Leitfahigkeit
in Asten von Zuckerahorn im Winter von 80-100%.

Auch das vorgangige Aufsattigen der Proben warf Fragen auf. Kbnnen Leitgefdsse durch das
Aufsattigen beschadigt werden? Werden dadurch alte, verstopfte Gefasse wieder aktiviert,
was zu einer Uberschitzung der Leitfahigkeit fithren wiirde?

2.3.5 Zentrifugenmethode

Bei der Zentrifugenmethode wird der zur Kavitationsbildung bendtigte Druck durch Zentri-

fugation erzeugt. Aufgrund der Beschreibung von Alder et al. (1997) wurde ein Rotor selbst
entworfen (Foto 2). Die maximale Drehzahl in der zur Verfligung stehenden Zentrifuge liegt
bei 5000 rpm. Dies entspricht einer maximalen Xylemwasserspannung von — 2.56 MPa.

=t E s
¥ . : 3 F m — = - g - -
- f&uséﬂzlich,e SchweissSnahte

Foto 1: Rotor zur Erzeugung von Kavitation (technische Zeichnung)

Im Laufe der Messungen zeigte sich allerdings, dass die auf 25 cm beschrankte Astlange bei
der Zentrifugenmethode fiir Baumarten mit grosserer Gefasslange zu Artefakten fihrt.
Abb. 6 zeigt eine von solchen Artefakten betroffene Messung an Traubeneichen. Koniferen
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haben zwar kurze Gefasse, aber die bei der Zentrifugenmethode maximal erreichbare Was-
serspannung von -2.56 MPa reicht nicht aus, um eine 50%ige Reduktion der Leitfahigkeit zu

erzeugen (Abb. 8).

relativer Fluss

1.0

o
o

o
o

©
~

0.2
0.000 0.025 0.050 0.075 0.100

Druck (MPa)

Abb. 6: Beispiel einer r-formigen Kavitationskurve (Traubeneiche). Der sehr rasche Abfall
deutet auf beidseitig offene Gefasse hin.

Abb. 7 zeigt das mit der Zentrifugenmethode erzielte Ergebnis fiir Buchen. Die Leitfahigkei-
ten fallen bereits bei tiefen Wasserspannungen rasch ab, was darauf hinweist, dass die
Gefasslange grosser war als die Lange des untersuchten Astes. Obwohl in diesem Fall mit
der logistischen Regression ein Wso-Wert berechnet werden konnte, sind die Ergebnisse als
fraglich zu bezeichnen.
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Therwil
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Abb. 7: Kavitationsempfindlichkeit von Buchen an vier verschiedenen Standorten, mit der
Zentrifugenmethode gemessen. Griine Linie: Fit mit einer logistischen Regression.



IAP- Trockenheitsempfindlichkeit verschiedener Baumarten 14

1.0 D S I i T 10 T A T
i 706 L0 ‘.
8 g S ¢ d
O o 4
08 _ & s O . 0.8 ° S - -
@ b @ << ; L &
=) o =
L L
§ 0.6 . § 0.6 -
= = <
g “““““““““““““ g rlérchen- -~ ~";"""""""-"--
0.4] Fichten - 0.41-0 Birsfelden -
O Therwil A Habsburg
A Habsburg < Mettendorf
0.2 O Frienisbqrg | 0.2 O AlvaneuI |
0 2 4 6 0 2 4 6
Druck (MPa) Druck (MPa)

Abb. 8: Bestimmung der Kavitationsempfindlichkeit von Fichten (links) und von Larchen
(rechts) mit der Zentrifugenmethode.

2.3.6 Druckmanschette

Bei der «air inject method» ( Cochard et al. 2010) wird die Kavitation lber eine Druckman-
schette erzeugt. Mit dieser Methode kann die Probengrosse der Leitgefdsslange angepasst
werden. Foto 2 zeigt einen Ast mit angeschlossener Druckmanschette und das Gerat zur
Drucksteuerung (PMS 1505-D Pressure Chamber Instrument). Es wird mit N-betrieben.

Erste Testlaufe mit Fichte und Bergahorn waren erfolgreich (Abb. 9). Jedoch ist bei dieser
Methode die Vorbereitung der Aste sehr zeitaufwindig und je ldnger, dicker und verzweig-
ter eine Probe ist, desto schwieriger ist das handling. Es kénnen zudem immer wieder Prob-
leme mit undichten Druckmanschetten oder Parafilmabdichtungen auftreten.

Bei Baumarten mit sehr langen Leitgefassen (>1.5m) wie Esche oder Eiche stdsst diese
Technik an ihre Grenzen. Erste Tests haben gezeigt, dass es praktisch unmaoglich ist, Astma-
terial in dieser Lange mit einer durchgehend geraden Achse zu finden. Bei den oft krum-
men und verdrehten Proben ist eine zuverldssige Installation der Druckmanschetten stark
erschwert. Weiter ist das System von der Druckmanschette her auf einen Astdurchmesser
von 12mm beschrankt und die vorherrschenden Platzbedingungen im Labor reichen nicht
aus, um mit den Proben zu arbeiten.
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Foto 2: Versuchsanordnung zur Erzeugung von Kavitation mit einer Druckmanschette.
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Abb. 9: Mit der Druckmanschette ermittelte Druckverlustkurve fir Fichten (links) und Berg-
ahorn (rechts). Eingezeichnete Linien: Fit mit einer logistischen Regression.

2.3.7 Bench drying

Bench drying ist die Referenzmethode fiir andere Methoden der Kavitationsbestimmung.
Allerdings ist der Ablauf sehr umstandlich und zeitraubend. Man erntet pro Messpunkt
einen Ast mit griinen Blattern und l4sst die Aste unterschiedlich lang zum Austrocknen lie-
gen. Der beste Erntezeitpunkt ist anfangs der Vegetationsperiode, wenn méglich nach
einer Regenperiode, um vorbestehende Kavitationen zu minimieren. Die Wasserspannung
zum Zeitpunkt der Leitfahigkeitsmessung wird mittels Scholanderbombe bestimmt. Eigene
Versuche, diese mittels Blattpsychrometern zu bestimmen, um die Austrocknung besser
kontrollieren zu kénnen, waren nicht erfolgreich. Eine umfassende Literaturrecherche zur
Methodik der Kavitationserzeugung von Cochard et al. (2010, 2013) zeigte, dass die bench
drying method bei ringporigen Baumarten, also Esche und Eiche, die verlasslichsten Werte
ergibt.
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2.3.8 Fdrbung aktiver Leitgefédisse mit Safranin

Foto 3 illustriert die Kavitation an einem Baum, der im Sommer 2018 infolge Trockenheit
abgestorben ist. Die aktiv wasserleitenden Gefdsse in einem Astquerschnitt wurden mit
einem Farbstoff markiert. Im Vergleich zu einem lebenden Baum ist beim abgestorbenen
Baum die aktiv wasserleitende Flache stark eingeschrankt.

Foto 3: Vertrocknete Buche im N-Versuch Hochwald im Sommer 2018. Rechts oben: Quer-
schnitt durch einen Ast von diesem Baum. Funktionierende Leitgefasse sind rot eingefarbt.
Rechts unten: Ast von einem lebenden Baum.
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2.4 Schlussfolgerungen zur Kavitation

Dass Kavitation ein 6kophysiologisch wichtiger Vorgang ist, wurde auch in neueren verglei-
chenden Studien bestétigt (Choat et al. 2012, Engelbrecht 2012). Eine wichtige Rolle spielt
der sog. Sicherheitsabstand (,,safety margin“), d.h. der Abstand zwischen den im Feld
erreichten Extremwerten des Wasserpotentials und dem Wert fir 50% Leitfahigkeitsverlust
(Wso). Je grosser dieser Abstand, d.h. je geringer die Wahrscheinlichkeit, dass Wso effektiv
erreicht wird, desto besser sind die Pflanzen vor Kavitation geschiitzt. Choat et al. (2012)
geben einen Uberblick tiber die Kavitationsempfindlichkeit und diesen Sicherheitsabstand
flr 191 Angiosperm- und 32 Gymnospermarten. Die Zusammenstellung zeigt einen deut-
lich signifikanten Zusammenhang zwischen dem Wso und dem minimalen im entsprechen-
den Lebensraum erreichten Wasserpotential (Abb. 10). Der Sicherheitsabstand ist bei
Angiospermen generell wesentlich kleiner. Er nimmt mit zunehmender Trockenheit im
Lebensraum zu. Die aus der Literatur zusammengestellte Empfindlichkeitsreihe fiir Baum-
arten, die in der Schweiz vorkommen, entspricht zumindest bei den Laubbdumen etwa der
aus dem Waldbau bekannten Trockenheitstoleranz (Abb. 5).

(MPa)

s
f min

P 7 O Angiosperms
14+ G .
14 /. | | | | OJ ymnoslperms
-14 -12 -10 -8 -6 -4 -2 0
¥, (MPa)

Abb. 10: Minimal erreichtes Xylemwasserpotential in Beziehung zur Kavitationsresistenz
(angegeben als W50) fiir 191 Angiosperm- und 32 Gymnosperm-Arten. Der ,Sicherheitsab-
stand” ist die Distanz zwischen den Punkten und der 1:1-Linie. Daten in 1 MPa-Gruppen
zusammengefasst. Aus Choat et al. (2012).
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3 Wasserpotential- und Stammflussmessungen in situ

Die Kavitationsempfindlichkeit gibt das Wasserpotential an, bei dem die Wasserleitfahig-
keit im Xylem um 50 oder 88% reduziert ist. Zur Einstufung dieser Werte mussen auch die
in der Natur vorkommenden Wasserpotentialwerte bekannt sein. Mit Stammpsychrome-
tern ist es moglich, diese Messgrosse kontinuierlich zu verfolgen. Im Sommer 2015 waren
in der Eichenflache Mo6hlin wahrend der Trockenperiode Sonden zur Messung des Wasser-
flusses im Stamm von zehn Bdumen (Stammflusssonden) und des Wasserpotentials im
Stamm von drei Baumen (Stammpsychrometer) installiert. Letztere Sonden wurden vor
der Exposition zwar mit einer Salzlésung kalibriert, doch fehlt fir einen direkten Vergleich
mit Abb. 4 und Abb. 5 die Kalibrierung durch gleichzeitige Messungen im Laub. Die nachste-
hend gezeigten Ergebnisse sind deshalb eher relativ zu werten.

Die Ergebnisse zeigen eine zunehmende Wasserspannung (Abb. 11 oben) mit zunehmen-
der Intensitat der Bodentrockenheit (Abb. 11 unten). Es werden Werte bis zu -4.7 MPa
erreicht. In der Grossenordnung bewegen sich die Messungen deutlich im Bereich, in dem
Kavitation zu erwarten ist. Trotzdem zeigen die gleichzeitig durchgeflihrten Stammfluss-
messungen, dass die Wasserverdunstung nur etwa auf die Halfte eingeschrankt wird (Abb.
12). Die Bodenwassersonden zeigten im Gberwachten Bereich (bis 60 cm) kein pflanzenver-
flgbares Bodenwasser mehr an (ab Mitte Juli in allen Tiefen >4.2 pF, d.h. <-1.5 MPa Was-
serpotential). Das verdunstete Wasser muss daher aus tieferen Bodenschichten kommen.

Foto 4: Stammpsychrometer bei der Installation (ICT Instruments).
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Abb. 11: Stammwasserpotential in einer Traubeneiche (obere Grafik) und Bodenwasserpo-
tential (untere Grafik) in der Eichenflaiche Mohlin. Bei beiden Parametern liegt ein Mess-
wert pro Stunde vor.
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Abb. 12: Wasserfluss im Stamm der gleichen Eiche wie in Abb. 11 und Uber die gleiche

Zeitperiode. Zwischen 15.9. und 6.10. fehlen die Messwerte.
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4 Stabile Isotope in Stammscheiben und Trockenheit

Die Verhaltnisse stabiler Isotope (*3C/*2C, 80/*0) in der Biomasse geben Auskunft liber
vorausgegangene Gaswechselprozesse (Scheidegger et al. 2000, Saurer und Siegwolf 2007)
und damit Uber die physiologischen Reaktionsmuster auf Klimaeinfllisse. Angegeben wer-
den die Differenzen zu Umgebungsbedingungen (Aussenluft, Wasser), wobei ein positiver
Wert eine Anreicherung gegenliber der Referenz, ein negativer eine Diskriminierung
bedeutet. §'3C ist ein Mass fiir das Verhaltnis zwischen der COz-Konzentration im Innern
der Stomata (ci) und in der Aussenluft (ca) (Farquhar et al. 1989). 6§80 ist abhingig von der
Zusammensetzung des Bodenwassers und der Anreichung durch Transpiration
(Scheidegger et al. 2000). Die Analyse stabiler Isotope wurde z.B. in Jahrringen angewen-
det, um Klimaeinflisse zu rekonstruieren (Schleser et al. 1999, McCarroll und Loader 2004).
Dabei wird zwischen Frih- und Spatholz unterschieden (Lévesque et al. 2014a). Friihholz
wird zum grossen Teil aus C-Reserven des Baums aufgebaut und enthalt Isotopensignale
von vorhergehenden Jahren, wahrend Spatholz aus den aktuell gebildeten Assimilaten
gebildet wird.

Stammscheiben, die aus Durchforstungen der 189 Beobachtungsflachen des Interkantona-
len Walddauerbeobachtungsprogramms stammen, boten sich fiir eine solche Analyse der
stabilen Isotope an. Ziel der Untersuchungen war ein besseres Verstandnis der Gaswechsel-
prozesse bei Trockenheit, ein Artvergleich der Wassernutzungseffizienz und ein Test von
Trockenheitsindikatoren. Im Sommer 2015 waren zudem Xylemwasserproben in Asten aus
allen Walddauerbeobachtungsflachen auf stabile Isotope untersucht worden (Allen et al.
2018). Letztere Daten zeigen, dass fiir eine Interpretation von 530 eine Reihe weiterer
Faktoren wie die jahreszeitliche Variation des Regen- und des Bodenwassers einbezogen
werden missen.

4.1 Material und Methoden

4.1.1 Stammproben

Es lagen 98 Proben von drei Baumarten aus 22 Bestanden vor. Tab. 1 listet die Standorte
auf, zusammen mit zwei Trockenheitsindikatoren, die fiir die Auswahl der zu analysieren-
den Jahre herangezogen wurden: das Verhaltnis zwischen aktueller und potentieller Eva-
potranspiration lUber die Vegetationsperiode (ETa/ETp) und die jahrliche minimale Stand-
ortswasserbilanz in mm. In den Stammscheiben wurden Jahrringe aus je zwei feuchten Jah-
ren (1988, 1995) und drei trockenen Jahren (1991, 2003 und 2006) beprobt. Der Hinweis
auf die Relevanz von Friih- oder Spatholzproben stand bei der Beprobung noch nicht zur
Verfligung, weshalb die Probennahme riickwirkend den Entnahmeorten Friihholz, Spatholz
oder Mix (Ubergangszone) zugewiesen wurde. Die Auswertungen fiir Buchen und Fichten
wurden auf Proben aus dem Friihholz beschrankt, bei den Eichen war diese Differenzierung
nicht mehr moglich, da die Proben grosstenteils aus dem Spitholz oder dem Ubergangsbe-
reich stammten.
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Standort- | Standort Buchen Fichten Eichen ETa/ETp Minimale
nummer Vegetations- | Standorts-
periode wasserbilanz
1981-2015 1981-2015
1008 Allschwil 6 0.89 -89
1009 Allschwil 6 2 0.84 -219
1015 Liestal 5 0.90 -111
1018 Zunzgen 2 0.85 -237
1037 Hauenstein 5 5 0.91 -4
1039 Aeschi 5 5 0.92 -2
1046 Mohlin Unter- 5
forst 0.83 -162
1061 Rafz 4 0.83 -204
1069 Wallisellen 1 0.82 -117
1074 Bachtel 4 0.95 84
1075 Bachtel 5 0.95 30
1091 Busswil 5 0.86 -26
1104 Leissigen 3 0.96 76
1113 Braunau 5 0.93 26
1118 Oberschrot 5 5 0.86 31
1122 Sagno 2 1 0.95 -117
1157 Allschwil 2 0.88 -84
1171 Rheinau 1 0.89 -190
1174 Diessenhofen 1 0.76 -320
1178 Sion 2 0.72 -305
1180 Bonwvillars 4 0.90 -39
1191 Tomils 2 0.86 -60
Total 39 42 17

Tab. 1: Fir Isotopenanalyse verwendete Standorte
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Foto 5: Probenentnahme aus Jahrringen mit einem 1mm Bohrer bei Eiche.

4.1.2 Auswertungen

Die intrinsic water use efficiency (WUE;) ist definiert als Verhaltnis zwischen Netto-Photo-
synthese A und stomatarer Leitfahigkeit gegenliber Wasser, guzo:

Sie berechnet sich aus den gemessenen 613Cgaum nach folgender Gleichung (Saurer und
Siegwolf 2007):

= ca(b — (8" Caem — 6"*Cpaum))

WUE, 1.6(b — a)

mit:

a=4.4

b=27

Die Referenzwerte fiir 613Catm und fiir ca wurden aus den jahrlichen Messwerten von
Mauna Loa (http://scrippsco2.ucsd.edu/data/mlo) entnommen.

Die 813C- und 6*®0-Daten wurden ausserdem nach dem Konzept von Scheidegger et al.
(2000) ausgewertet. Gemadss diesem Konzept kann sich Trockenheit folgendermassen aus-
wirken:
- Tiefere Luftfeuchtigkeit kann zu einer Erhéhung des 880 fiihren (-> negative Korrela-
tion mit der relativen Luftfeuchtigkeit, RH). Unter diesen Bedingungen schliessen die
Stomata, was zu einer Zunahme des §*20-Wertes fiihrt (Cernusak 2002, Oren et al.
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1999). Eine Erniedrigung des 880 (was einer Zunahme der stomataren Leitfahigkeit
entsprechen wiirde) ist dagegen unplausibel.
- Reduktion der stomataren Leitfahigkeit kann zu einer Erhéhung des §13C (-> negative
Korrelation mit RH) oder zu einer Erhohung des 6180 fuhren.
- Eine Erniedrigung des 813C bei gleichbleibendem 880 deutet auf eine Verringerung
der Photosynthese bei gleichbleibender stomatarer Leitfahigkeit.
Es kann auch nur der eine, der andere oder keiner der genannten Effekte auftreten.

Das Holz von Jahrringen wird lber den ganzen Sommer gebildet und reprasentiert ver-
schiedene Witterungssituationen wahrend der gesamten Wachstumsperiode (Lévesque et
al. 2014b). Es ist deshalb nicht unbedingt zu erwarten, dass die Isotope im Holz mit einem
durchschnittlichen Trockenheitsindikator in sinnvolle Relation zu setzen sind. Deshalb wur-
den Trockenheitsindikatoren Uber verschiedene Zeitperioden gemittelt, ausgehend vom
Blattaustrieb der Buche. Diese Zeitperiode wurde fir alle Baumarten gewabhlt, da sie sich in
den bisherigen Auswertungen als geeignet erwiesen hatte.

4.1.3 Trockenheitsindikatoren

Als Trockenheitsindikatoren wurden ETa/ETp (Verhaltnis zwischen aktueller und potentiel-
ler Evapotranspiration) und klimatische Wasserbilanz verwendet. Trockenheitsindikatoren
wurden mit Wasim-ETH (Schulla 2013) berechnet und Gber verschiedene Perioden der
Vegetationsperiode aufsummiert. Flr das Verhaltnis zwischen aktueller und potentieller
Evapotranspiration wurde die Summe der aktuellen Evapotranspiration durch die Summe
der potentiellen Evapotranspiration dividiert. Die klimatische Wasserbilanz ist die Differenz
zwischen der Summe Regen und der potentiellen Evapotranspiration. Die Perioden zur Auf-
summierung starteten bei 10, 5 oder 0 Tagen vor bzw. 5 oder 10 Tagen nach dem Aus-
triebsdatum der Buche und endeten 25, 30, 35, 40, 50, 60 oder 80 Tage nach dem Aus-
triebsdatum. Perioden, die die ganze Vegetationsperiode einbeziehen, sind in der Grafik
mit ,100 Tage nach” eingezeichnet. Beide Trockenheitsindikatoren nehmen héhere Werte
bei besserer Wasserversorgung an.

4.1.4 Statistische Auswertung

Die statistische Auswertung erfolgte mit dem Programmpaket R. Die Auswertungen wur-
den fur die Baumarten (Buchen, Fichten, Eichen) getrennt durchgefiihrt. §13C, 6§80 und
WUE wurden als abhéngige Variablen in Beziehung zu den genannten Trockenheitsindika-
toren jeweils fur das Vorjahr und das laufende Jahr gesetzt. Dies ergab 13 Varianten pro
Indikatorengruppe und Baumart (5 Varianten fir den Beginn der Vegetationsperiode und 7
Varianten fir die Dauer, wobei nicht alle moglichen Kombinationen getestet wurden). Um
die Ergebnisse vergleichen zu kénnen, wurden die t-Werte der Regressionen gegen das
Start- bzw. das Enddatum der Periodenberechnung aufgetragen. Negative t-Werte bedeu-
ten, dass der Koeffizient negativ war.
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4.2 Ergebnisse

Die Ergebnisse des Indikatorvergleichs sind in Abb. 13 bis Abb. 18 dargestellt. Die Abbildun-
gen zeigen die t-Werte der Regressionen (Verhaltnis zwischen Koeffizient und Standardfeh-
ler) fur die beiden Indikatorgruppen (Wasserbilanz und ETa/ETp). Aufgetragen sind die t-
Werte gegen verschiedene Startpunkte der Mittelung des entsprechenden Indikators (linke
Grafik) bzw. verschiedene Endpunkte (rechte Grafik), wobei Tag 0 das Datum des beobach-
teten Austriebs der Buche ist. Es wurde jeweils eine Grafik fiir die Indikatorwerte des Vor-
jahrs und eine fir die Werte des laufenden Jahrs erstellt.

Werte unter -2 bzw. Uiber +2 sind signifikant (in den Grafiken mit ausgefillten Symbolen
hervorgehoben) und werden nachstehend diskutiert.

4.2.1 Buchen
Im laufenden Jahr ergaben die Indikatoren der Wasserbilanz bessere Korrelationen (hohere
absolute t-Werte) als die Indikatoren des Evapotranspirationsverhaltnisses. Das gilt fiir alle
drei ausgewerteten Indikatoren (WUE, 63C, 680). Fiir WUE und 8§13C war eine Mittelung
Uber die Zeitperiode 10-60 Tage nach Blattaustrieb der Buche am besten, wahrend die fir
580 optimale Periode 5-10 Tage vor Blattaustrieb der Buche begann und bis zu 80 Tage
danach endete (bester Wert bei 25 Tagen). ETa/ETp im Vorjahr ist zwischen -5 und 80
Tagen mit WUE am besten korreliert. 680 zeigt die besten Beziehungen mit der klimati-
schen Wasserbilanz des Vorjahrs. Sie sind in Abb. 19 visualisiert. Beide Beziehungen des
Vorjahrs nehmen mit zunehmender Trockenheit tiefere Werte an, was als Zunahme der
stomataren Leitfahigkeit zu interpretieren und entweder als Kompensation oder als
unplausibel einzustufen ist.

4.2.2 Fichten
Bei der Fichte zeigten die Trockenheitsindikatoren des laufenden Jahres weder mit WUE,
813C noch mit 880 signifikante Beziehungen. Die Wasserbilanz des Vorjahrs in der Periode
10-60 Tage nach Blattaustrieb der Buche war knapp signifikant mit WUE bzw. §13C korre-
liert. Dagegen zeigte ETa/ETp des Vorjahrs deutlich signifikante Korrelationen mit 620,
wobei die Periode 5-40 Tage nach Blattaustrieb der Buche am besten abschnitt.

4.2.3 Eichen
Die klimatische Wasserbilanz des Vorjahrs war signifikant negativ mit WUE korreliert. Fir
die Aufsummierung am besten war die Periode zwischen 10 und 40 Tagen nach Blatt-
austrieb der Buche. Die Beziehung von 8§80 mit ETa/ETp des Vorjahrs hat ein unplausibles
Vorzeichen.
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klimatische Wasserbilanz
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Abb. 13: t-Werte der Regressionen der Wasserbilanzindikatoren fiir unterschiedliche Mit-
telungsperioden der Jahre 1988, 1991, 1995, 2003, 2006 mit der Water Use Efficiency.
Gestrichelte Linien: Grenzwerte fir Signifikanz (< -2, >2). Geflllte Punkte: signifikant von
Null verschieden. Jeder Punkt ist eine Kombination von Periodenstart und Periodendauer.
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Abb. 14: t-Werte der Regressionen der Indikatoren mit dem Evapotranspirationsverhaltnis
und der Water Use Efficiency.
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Abb. 15: t-Werte der Regressionen der Wasserbilanzindikatoren mit 613C.
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Abb. 16: t-Werte der Regressionen der Indikatoren mit dem Evapotranspirationsverhaltnis
und 613C.
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Abb. 17: t-Werte der Regressionen der Wasserbilanzindikatoren mit §20.
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Abb. 18: t-Werte der Regressionen der Indikatoren mit dem Evapotranspirationsverhaltnis
mit §20.
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Abb. 19: Visualisierung der signifikanten Regressionen bei der Buche, links mit WUE, rechts
mit §80.

4.3 Diskussion der Isotopenmessungen

Die beobachteten Veranderungen der Isotopenkonzentrationen bei zunehmender Trocken-
heit sind in Tab. 2 zusammengefasst und wurden mit dem Konzept von Scheidegger et al.
(2000) bewertet, das nachstehend nochmals abgebildet ist (Abb. 20). Am deutlichsten sind
die Reaktionen bei der Buche. Die Ergebnisse weisen darauf hin, dass Trockenheit im Jahr
der Jahrringbildung (Friihholz!) einen Spaltenschluss verursacht. Trockenheit im Vorjahr
fihrt moglicherweise zu einer Kompensation im laufenden Jahr (erhéhte stomatare Leitfa-
higkeit). Bei den Fichten zeigen die Isotope keine Beziehung zur Witterung des laufenden
Jahres, wahrend die Ergebnisse des Vorjahrs auf einen Verschluss der Spaltéffnungen unter
Trockenheit hinweisen. Bei der Eiche besteht eine Beziehung zwischen der WUE und der
Wasserbilanz des Vorjahrs, was so interpretiert werden kann, dass ein Teil der Holzbildung
aus Reserven des Vorjahrs erfolgt. Die Korrelationen mit §'0 bei der Eiche sind jedoch
wenig plausibel, da sie auf eine Stimulation durch Trockenheit hinweisen.
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Abb. 20: Konzept von Scheidegger et al. (2000). Acht verschiedene Szenarien a) bis h) der Verdanderung von 613C und §*0. Die relative Luft-
feuchte (rH) wird von 820 hergeleitet, der Partialdruck von CO> in den interzellularen Rdumen (c;) von 813C. Nach oben gerichtete Pfeile zeigen
eine Zunahme an, nach unten gerichtete Pfeile eine Abnahme, ,,=“ keine Verdanderung. Fiir jede Kombination der Veranderung gibt es zwei Inter-
pretationsmoglichkeiten fiir die maximale Nettophotosynthese (Amax) und die stomatare Leitfahigkeit (gi), die mit 1 bzw. 2 bezeichnet sind. Von
diesen wird aufgrund der Anderung der relativen Luftfeuchte jeweils eine ausgewahlt (Kreuz in der untersten Zeile).
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Richtung Reaktion mit zunehmender

Baumart| Jahr 613C/WUE 6180 Trockenheit

Indi- | beste Indi- | beste Mit- Photo- stomat.

kator| Mittelung | kator| telung 513¢C 50 synthese | Leitf.

von| bis von| bis

Buche laufend | KWB | 10 60 KWB | -5 25 + + = -
Buche Vorjahr | ETV -5 80 KWB | 10 40 - - = +
Eiche laufend | ETV 10 40 ETV 5 40 = - + +
Eiche Vorjahr | KWB | 10 | 40 ETV 0 200| + - + =
Fichte laufend = = = =
Fichte Vorjahr | KWB | 10 60 ETV 5 40 + + = -

Tab. 2: Uberblick tiber die beobachteten Verinderungen und die Schlussfolgerungen nach
dem Konzept von Scheidegger et al. (2000). In der Spalte ,Indikator” ist angegeben, auf
welcher Indikatorgruppe die Interpretation basiert (KWB klimatische Wasserbilanz, ETV
Verhaltnis zwischen aktueller und potentieller Evapotranspiration). Die Spalte ,beste Mit-
telung” gibt die beste Zeitperiode fiir die Mittelung des Trockenheitsindikators an, jeweils
in Tagen bezogen auf das Austriebsdatum der Buche. In den Spalten §13C und 680 gibt das
Vorzeichen die Richtung der beobachteten Reaktion bei zunehmender Trockenheit an, in
den Spalten ,,Photosynthese” und ,,stomatare Leitfahigkeit” die Richtung der aus dem Kon-
zept von Scheidegger folgenden Reaktion.

Die Ergebnisse weisen darauf hin, dass sich die Wasserbilanz als Indikator fiir §13C bzw. die
daraus abgeleitete WUE besser eignet, wahrend fiir 8180 der beste Indikator je nach
Baumart unterschiedlich ist: bei der Buche ist ebenfalls die Wasserbilanz am besten, bei
der Fichte das Evapotranspirationsverhiltnis. Am besten sind die Korrelationen, wenn die
Periode kurz vor und 3-4 Wochen nach dem Blattaustrieb der Buche betrachtet wird. Da
die Proben auf Friihholz beschrankt wurden, ist dieses Ergebnis auch plausibel. Die Ver-
kniipfung des Starts der Vegetationsperiode mit dem Austriebsdatum der Buche scheint
auch fir Fichte geeignet zu sein. Eine Stichprobenauswertung von Treenet-Dendrometer-
daten (Etzold und Zweifel 2018) legte nahe, dass die physiologisch auf Trockenheit sensi-
tive Periode zumindest bei der Buche (6%80) etwas friiher anfingt als die eigentliche
Wachstumsperiode, die einige Tage nach Blattaustrieb der Buche beginnt.

4.4 Schlussfolgerungen der Isotopenmessungen

Aus den beschriebenen Ergebnissen lassen sich folgende Schlussfolgerungen ziehen:

- Von den untersuchten Baumarten reagiert die Buche am schnellsten auf die Trocken-
heit. Die Isotopenanalyse lasst den Schluss zu, dass die stomatare Leitfahigkeit ver-
mindert wird, wahrend die Photosynthese wahrscheinlich nicht beeintrdchtigt wird.
Spaltenschluss ist aber auch ein Mechanismus, um die Kavitation zu minimieren.
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- Die Eiche reagiert wenig auf Trockenheit. Weder die Stammflussmessungen in
Mohlin noch die Isotopenanalysen weisen auf eine deutliche Reaktion der Spaltoff-
nungen hin. Die Trockenheit des Vorjahrs kann jedoch in der WUE der Eichen gefun-
den werden, was darauf hinweist, dass bei der Holzbildung die Reserven des Vorjahrs
von Bedeutung sind.

- Die Isotopenanalysen lassen vermuten, dass die stomatdre Reaktion der Fichte auf
Trockenheit schwacher ausfallt als bei der Buche. Dies steht moéglicherweise im
Zusammenhang mit der anderen Xylem-Morphologie bei Koniferen (Tracheiden statt
Tracheen), die der Grund fiir eine geringere Kavitationsempfindlichkeit ist. Allerdings
sind die Ergebnisse nicht ganz eindeutig.

5 Schlussfolgerungen

Aufgrund der Literaturstudie sind die Unterschiede in der Mortalitatsgrenze der Kavitation
von einheimischen Arten zu gering, als dass belastbare Aussagen liber Artunterschiede
abgeleitet werden kdnnten. Eine Ausnahme ist die Gberraschend geringe Resistenz der
Waldfohre, die durch zahlreiche (22) Studien belegt ist. Doch haben die Kavitationsuntersu-
chungen ein vertieftes Verstandnis fur die Vorgange bei Trockenheit erlaubt. Umweltfakto-
ren kdnnen die Kavitationsresistenz beeinflussen. Das Wiederbefillen von luftgefillten
Leitgefassen braucht wahrscheinlich Energie (Bloemen et al. 2013). Auch die Phosphor-
ernahrung kann eine Rolle spielen (Harvey und van den Driessche 1997). Beobachtungen
Uber direkt durch Trockenheit absterbende ausgewachsene Waldbdaume sind zurzeit noch
sehr selten, ausser 2018 in einigen Fallen. Das heisst, dass die Kavitation aktuell im Schwei-
zer Wald wenig Bedeutung fiir die Mortalitat hat, ihre Bedeutung jedoch wahrscheinlich
zunehmen wird. Haufiger sind Absterbeprozesse einige Zeit nach einem Trockenheitsereig-
nis, was auf eine Schwachung und nachfolgenden Parasitenbefall hinweist.

Die Eichen halten wahrend der Trockenheit ihren Wasserfluss lange aufrecht, wie die Mes-
sungen im Sommer 2015 an den Eichen in M6hlin gezeigt haben. Dies stimmt lberein mit
Ergebnissen von Leuzinger et al. (2005) und Zweifel et al. (2009). Das verdunstete Wasser
muss dabei aus tieferen Bodenschichten stammen. Darauf deuten auch Beobachtungen
Uber Trockenschdaden an Flaum- und Traubeneichen am Standort La Sarraz im Sommer
2015, an dem der Wurzelraum nach unten durch festen Fels begrenzt ist (Foto 6).

Auch die Isotopenanalysen zeigen, dass die Buche anders auf Trockenheit reagiert als die
Eiche. Zundchst sind die beobachteten Beziehungen der Isotopendifferenzen mit Trocken-
heitsindikatoren bei den Buchen klarer. Dann unterscheiden sich die Beziehungen auch in
ihrer Richtung. Wahrend die Ergebnisse einen Spaltenschluss von Buchen bei Trockenheit
im laufenden Jahr vermuten lassen, deuten sie bei Eichen eher auf eine erhéhte stomatare
Leitfahigkeit nach Trockenheit hin. Allerdings wére eine Neuauswertung der §'®O-Ergeb-
nisse mit differenzierteren 80-Referenzwerten im Regen- und Bodenwasser wiinschens-
wert.
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Foto 6: Trockenschaden an Flaum- und Traubeneiche in La Sarraz im Sommer 2015 und
Bodenprofil der Eichenflache.
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