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Vorwort

Im vermehrten Anbau der ertragreichen und trockenresistenten Douglasie (Pseudotsuga menziesii;
[Mirb.] Franco sehen Naturschutzkreise ein Invasivitatsrisiko. Die vorliegende Studie hatte sich zum Ziel
gesetzt, dieses Risiko genauer abzuklaren. Insbesondere wurden folgende Fragen gestellt:

i) Auf welchen Waldstandorten und in welchen angrenzenden Offenland6kosystemen verjingt sich die
Douglasie am besten?

e Wie verhalt sich die Douglasie in Konkurrenz mit anderen, einheimischen Baumarten?
e  Welche weiteren forderlichen oder hinderlichen Faktoren kénnen auftreten?
e Istan den geeigneten Standorten mit einer raschen Etablierung der Douglasie zu rechnen?

ii) Welche Dimensionen von Pufferzonen sind um Offenland wie Moore oder um Sonderwaldstandorte
zu wahlen, um den Sameneintrag von benachbarten Douglasien zu minimieren?

iii) Welche waldbaulichen Massnahmen bestehen, um die Douglasie bei unerwlnschter Etablierung zu
kontrollieren.

Dem Projekt gingen drei vom BAFU finanzierte Untersuchungen voraus, die 0kologische Aspekte der
Douglasie abklarten: eine Literaturstudie Uber die Auswirkungen der Douglasie auf die Biodiversitat
(Tschopp et al 2015), eine Pilotstudie zur Invasivitat (Kramer und Brang 2014) und die Studie von Haf-
ner und Wohlgemuth (2017) zur potenziellen Invasivitat der Douglasie, in welcher die Douglasienetab-
lierung auf Waldstandorten mit besonderer Eignung untersucht wurde. Aufbauend auf umfangreichen
Vorarbeiten wurde das Projekt DOCH-WO im Herbst 2016 begonnen, wobei vorgesehen war, den gross-
ten Teil davon als Doktorarbeit durchzufuhren. Doktorand Julian Hafner brach diese Doktorarbeit aber
im Frahling 2017 aus gesundheitlichen Grinden ab, nachdem er neun Monate in diese Arbeit investiert
hatte. Nach Hafners Weggang wurden die bereits fortgeschrittenen Projektarbeiten mit Hilfe von Prakti-
kanten, gruppeninterner Ubernahme von Arbeiten und angepasster Module neu organisiert:

M1 Douglasienverjingung unter Konkurrenz in Waldbestdnden (Feldstudie wie geplant 2017
durchgefuhrt)

M2 Vergleichende Konkurrenzkraft von 1-3-jdhrigen Douglasien unter verschiedenen Umweltbe-
dingungen (Experiment wie geplant 2016-2018 unter der Leitung von B. Moser durchgeflihrt)

M3neu Review Uber die Invasivitat der Douglasie und ihre Einwirkung auf Boden und Biodiversitat, ba-
sierend auf 32 publizierten Studien.

M3akt Ausbreitungsdistanzen von Douglasien (Feldstudie; sistiert)

M4aklt Modellierung des Potenzials von nicht-einheimischen Baumarten in Europa (Modellierung; sis-
tiert).

Der Projektabschluss verzogerte sich aus zwei Grinden um 12 Monate: 1) Die Sommertrockenheit 2018
und zwei damit verbundene neue Projekte fuhrten zu einer verzégerten Analyse der Daten, und 2) infolge
der Corona-Pandemie platzte die auf den 30. April 2020 anberaumte Abschlussveranstaltung, die eine
Diskussion mit der Begleitgruppe Uber die Resultate und mdogliche Folgerungen zum Ziel hatte. Die Ver-
anstaltung fand schliesslich am 21. Oktober 2020 statt. Drei zu diesem Zeitpunkt bei der Schweizeri-
schen Zeitschrift fur Forstwesen eingereichte Manuskripte wurden bis Ende 2020 alle begutachtet (re-
viewte Artikel), revidiert und akzeptiert. Ein viertes Synthese-Manuskript wurde im Dezember 2020 ge-
schrieben und fasst die Resultate aus den drei eigenen Studien sowie drei weiteren auslandischen Bei-
trégen aus Deutschland, Frankreich und Osterreich fir die SZF-Sondernummer «Chancen und Risiken
der forstlichen Nutzung von Douglasie» (SZF 2021/2) zusammen. Der Hauptteil des Abschlussberichts
setzt sich aus den vier akzeptierten Manuskripten zusammen. Anhange betreffen das Inhaltsverzeich-
niss der SZF-Sondernummer, den Arbeits- und Lohnaufwand sowie die Liste der bereits publizierten Ar-
beiten, die im Rahmen des Projekts DOCH-WO und dem Vorprojekt DICE-Risk entstanden sind.
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Synthese: Chancen und Risiken der forstlichen Nutzung von Douglasie

Thomas Wohlgemuth Eidgendssische Forschungsanstalt fir Wald, Schnee und Landschaft, WSL

Martin M. Gossner Eidgendssische Forschungsanstalt fir Wald, Schnee und Landschaft, WSL,
und Institut fiir terrestrische Okosysteme, ETH Ziirich (CH)
Andreas Rigling Eidgendssische Forschungsanstalt fir Wald, Schnee und Landschaft, WSL,

und Institut fiir terrestrische Okosysteme, ETH Ziirich (CH)

Abstract

Die gebietsfremde Douglasie geniesst einen hervorragenden Ruf in der mitteleuropdischen Forst-
wirtschaft und wird deshalb in unseren Nachbarlandern Deutschland und Frankreich forstlich stark ge-
nutzt. In der Schweiz gilt sie wegen ihrer Resistenz gegen Sommertrockenheit als Zukunftsbaum mit
einem breiten Standortsspektrum unter heutigen klimatischen Verhaltnissen. Das Wachstumsoptimum
wird sich aber im Rahmen des Klimawandels in Hohenlagen oberhalb von 1000 m .M. verschieben.
Den Chancen der forstlichen Nutzung stehen die Risiken gegeniber, bei hohen Anteilen der Douglasie
insbesondere die Auswirkungen auf die Biodiversitat. Die Effekte in Reinbestanden der Douglasie in
Mitteleuropa zeigen in einer Literaturstudie mehrheitlich eine deutliche Reduktion der Artenvielfalt bei
Pilzen, Arthropoden und Végeln. Geringer sind die Effekte, wenn die Douglasie beigemischt ist. Es be-
steht betrachtlicher Forschungsbedarf, ab welchem Mischungsgrad der Douglasie negative Auswirkun-
gen entstehen.

Keywords: biodiversity, conclusion, invasion, mix rate, Pseudotsuga menziesii, soil conditions

Bis zu welchem Masse sollen gebietsfremde Baumarten fiir den Erhalt von Okosystemleistungen,
insbesondere der Holzproduktion, unserer Walder eingesetzt werden? Noch nie war diese Frage derart
relevant wie seit der Sommerduirre 2018. Gleichzeitig absterbende Foéhren-, Fichten- und Buchenbe-
stande fuhrten vor Augen, dass heiss-trockene Sommerwitterungen wohl zu den schwersten Folgen des
Klimawandels zahlen. Sommerdurren verursachten gebietsweise bereits eine hohe Baummortalitat so-
wohl direkt durch Austrocknung als auch indirekt durch Schwachung und spateren Befall durch Kafer
oder Pilze.

Wer hatte um 1900 gedacht, dass die wuchsigen Douglasien (Pseudotsuga menziesii [Mirb.]
Franco) aus dem nordwestlichen Amerika der Sommertrockenheit trotzen und den Winterstirmen
ebenso gut oder noch besser standhalten als Fichten? In ihrer Heimat ist die grosswuchsige Baumart
monatelanger Sommertrockenheit ausgesetzt und daran angepasst, weshalb ihr die neuartigen heiss-
trockenen Wochen von Juni bis September in Mitteleuropa verhéltnismassig wenig anhaben kdnnen.
Sowohl auf produktiven als auch auf mageren Standorten erzielt die Douglasie enorme Wachstumsra-
ten, und ihre Holzeigenschaften sind hervorragend. Dies ist ein Grund dafur, dass in Frankreich auf die
Douglasie gesetzt wird (Bastien et al. 2021, in diesem Heft). Dort werden im Rahmen eines umfangrei-
chen Programms Douglasien verschiedene Provenienzen fur ein warmeres Klima fit gemacht. Auch in
Deutschland wird auf die aktuell hohe Wertschépfung durch den Anbau der Douglasie hingewiesen
(Kohnle et al. 2021, in diesem Heft). Unter den heutigen klimatischen Bedingungen kann die Douglasie
an sehr vielen Waldstandorten genutzt werden, doch wird sich deren klimatisch geeignete Anbauflache
in den tieferen Lagen Mitteleuropas bei einem weiteren Anstieg der Temperaturen reduzieren (Schuler
& Chakraborty 2021, in diesem Heft) und sich das Wachstumsoptimum in Lagen oberhalb von 1000 m
U.M. verschieben. Generell wird die Kistendouglasie fur die forstliche Nutzung vorgeschlagen, insbe-
sondere mit Herkunften aus dem sudlichen Oregon und Kalifornien. Auf die schutteanfallige Inlanddoug-
lasie sollte grundsatzlich verzichtet werden.

Den aufgezeigten Chancen des Douglasienanbaus stehen die Risiken gegenlber, die das Ein-
bringen dieser gebietsfremden Baumart mit sich bringen. Dabei stellt sich zunachst die Frage, ob die
Douglasie sich aus eigener Kraft in mitteleuropaischen Waldgesellschaften ausbreiten kann und ob sie
auf diese Weise naturschutzrelevante Pflanzenarten verdrangen kénnte. Eine verneinende Antwort gibt

Seite 7 von 65



Ausbreitungspotenzial der Douglasie in Schweizer Waldern

der Artikel von Frei et al. (2021, in diesem Heft) auf der Basis von Felderhebungen in alten Douglasien-
bestanden in der Schweiz. Unter welchen Umweltbedingungen sich Douglasienverjingung gegen mittel-
europaische Baumarten durchsetzen kénnen, wird im Artikel von Moser et al. (2021, in diesem Heft)
aufgezeigt. Herrschen nahrstoffarme und auch trockene Standortsbedingungen, kann die Douglasie mit
den einheimischen Baumarten mitziehen oder sie sogar Uberwachsen. Die Befunde bestatigen die Feld-
beobachtungen aus Deutschland (Knoerzer 1999) und Osterreich (Essl 2005), die in diesen Léandern
zur Vorsicht gegenUber der unbekimmerten Verwendung der Douglasie im Waldbau mahnten. In
Deutschland trégt die Douglasie deshalb das Etikett «invasiv» und in Osterreich jenes von «potenziell
invasiv». Damit wird die Frage nach der Definition von «invasiv» aufgeworfen. Hier herrscht Interpretati-
onsspielraum, der sich in unterschiedlichen Definitionen niederschlagt und in Wohlgemuth et al. (2021,
in diesem Heft) diskutiert wird. In der Schweiz gilt eine Art als «gebietsfremd invasiv», falls bekannt ist
oder angenommen werden muss (potenziell invasiv), dass sie durch ihre Ausbreitung die biologische
Vielfalt, Okosystemleistungen und deren nachhaltige Nutzung beeintrachtigen oder Mensch und Umwelt
gefahrden kann (Schweizerischer Bundesrat 2016). Die Eigenschaft der Ausbreitung ist also gekoppelt
mit den Auswirkungen auf Biodiversitat und Funktionen von Okosystemen. Um diese Auswirkungen bes-
ser abschatzen zu kénnen, wurden in Wohlgemuth et al. (2021, in diesem Heft) 32 publizierte Studien
aus Mitteleuropa ausgewertet.

Wahrend die Douglasie den Oberboden nicht substanziell zu verschlechtern scheint, dirfte sie
auf mageren Boden zu einem zusatzlichen Nahrstoffabbau flihren. An produktiven Standorten, wo die
Douglasie in der Schweiz vorwiegend angebaut wird, kann aber nicht von einer stark negativen Wirkung
der Douglasie auf den Boden gesprochen werden.

Die Biodiversitat wird im Gegensatz dazu durch den Anbau der Douglasie, insbesondere bei sehr
hohen Anteilen oder in Reinbestanden, in den meisten der bericksichtigten Studien stark negativ be-
einflusst. Dies zeigt sich in geringerer Anzahl Pilzen im Boden unter Douglasien (Buée et al. 2011,
Schmid et al. 2014), weniger Arthropodenindividuen und -arten in Baumrinden (Sommer und Winter)
und Kronen (nur Winter) der Douglasien, wodurch diese weniger Nahrung vor allem flir Gberwinternde
Waldvogel bietet (Gossner & Utschick 2004). Zudem zeigt die Douglasie eine geringere Diversitat an am
Totholzabbau beteiligter Organismen (Gossner et al. 2016, Ulyshen et al. 2018). Wenige Studien fanden
aber auch erhohte Artenzahlen fur Arthropoden in Streu und Krone von Douglasien im Vergleich mit
Fichten (z.B. Gossner & Ammer 2006).

In mehreren Studien wird darauf hingewiesen, dass in Mischbestanden die negativen Auswirkun-
gen auf Diversitat und Funktionen reduziert sind. Dartiber hinaus durften sich immer mehr potenzielle
einheimische Schadorganismen an die Douglasie anpassen wie einheimische Borkenkaferarten (Buss-
ler & Blaschke 2004) oder neu eingeschleppte Schadorganismen (Roques et al 2006, Roques et al
2016).

Aktuell ist die Situation in der Schweiz im Vergleich mit Deutschland und Frankreich, wo der lan-
desweite Douglasienanteil in den Waldern rund zehnmal grosser ist, weder dramatisch noch risikobe-
frachtet. Ihr Anteil wird sich in der Folge von Anpflanzungen im Mittelland in den kommenden Jahrzehn-
ten in den Schweizer Waldern jedoch erhéhen. Im Sinne einer Risikoverteilung ist bei der forstlichen
Nutzung der Douglasie auf Mischbestande zu setzen. Die entscheidende Frage wird sein, ab welchem
Mischungsgrad der Douglasie negative Auswirkungen auf die Biodiversitat auftreten werden (Holdereg-
ger et al. 2017). Auf der Grundlage der Literaturrecherche in Wohlgemuth et al. (2021, in diesem Heft)
kann diesbezuglich folgendes grobe Fazit gezogen werden (Abbildung 1).
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Abb 1. Einschétzung der Auswirkung der Douglasie in variabler Mischung mit Eiche (Quercus sp.), Buche und Fichte
auf die Vielfalt verschiedener Artengruppen, basierend auf der Literaturstudie von Wohlgemuth et al. (2021, in
diesem Hetft). Die graue Fldche entspricht einem hypothetischen Variationsbereich. Die Position von «Eiche», «Bu-
che» und «Fichte» gibt die vermutete mittlere Artenvielfalt in Reinbesténden dieser Arten an. Der grosse Variations-
bereich fir die Gefasspflanzen widerspiegelt unterschiedlichen Lichtdurchlass aufgrund von Durchforstungen.

Wahrend die Extrempunkte in Abbildung 1 von Reinbestanden mit einheimischen Baumarten und
solchen mit Douglasie auf die in Wohlgemuth et al. (2021, in diesem Heft) besprochenen Studien Bezug
nehmen, entsprechen die Beurteilungen der Verlaufe der Artenvielfalt dazwischen einer gutachtlichen
Einschatzung. Diese zeigt, dass mit zunehmender Beimischung der Douglasie die negativen Auswirkun-
gen auf die Biodiversitat deutlich zunehmen. Die Wirkung auf die verschiedenen Artengruppen ist jedoch
variabel und der genaue Verlauf dieser Abhangigkeiten ist noch zu wenig bekannt: Zur Frage des Mi-

schungsgrades, die fur die zukunftige Waldbewirtschaftung entscheidend ist, besteht Forschungsbe-
darf.
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Opportunities and risks of the silvicultural use of Douglas fir

Non-native Douglas fir is highly accepted in forestry of Central Europe and thus heavily used in
our neighboring countries Germany and France. In Switzerland, it is considered a tree of the future that
resists summer drought on a wide array of sites and under current climatic conditions. However, the
growth optimum will shift to elevations above 1000 m a.s.l. as a result of climate change. While the
opportunities of using Douglas fir in current and future forestry are evident, also the risks need to be
highlighted, in particular the effects of high portions of this species on biodiversity. In a literature review
of effects of pure Douglas fir stands in Central Europe, a majority of studies found significant decreases
in species richness of fungi, arthropods and birds. These impacts are smaller if Douglas fir is admixed
in native stands. Considerable research is needed to determine, at what percentage these effects will
turn negative.

Chances et risques liés a I'exploitation forestiére du douglas

Le douglas, essence exogéne, bénéficie d’'une excellente réputation dans I'économie forestiére
d’Europe centrale et est ainsi fortement exploité en foresterie chez nos voisins allemands et francais.
En Suisse, du fait de sa résistance a la sécheresse estivale, il est considéré comme essence d’avenir
capable de perdurer dans un large éventail de sites soumis aux conditions climatiques actuelles. Les
conditions optimales pour sa croissance vont toutefois se déplacer au-dela de 1000 métres d’altitude
dans le contexte du changement climatique. Les chances offertes a I'exploitation forestiére ne doivent
pas néanmoins faire oublier les risques, notamment les répercussions sur la biodiversité lors de propor-
tions élevées de douglas. Dans des peuplements purs de douglas en Europe centrale, une étude de
littérature spécialisée montre comme impact majeur une nette réduction de la diversité des espéces
chez les champignons, les arthropodes et les oiseaux. Les effets sont moindres lorsque le douglas est
intégré a d’autres peuplements. De nombreuses recherches s’imposent dés lors pour déterminer le
degré de mélange a partir duquel la présence du douglas s’accompagne de répercussions négatives.
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Zusammenfassung

Die Douglasie verjungt sich in Europa seit Mitte des 20. Jahrhunderts auf naturliche Weise. Wirde
sie einheimische Arten verdrangen, misste sie als invasiv bezeichnet und entsprechend behandelt wer-
den. Da empirische Daten Uber das effektive Ausmass der naturlichen Verjungung und Ausbreitung der
Douglasie in der Schweiz noch weitgehend fehlen, wurde die Baumartenverjungung in 39 Douglasien-
Altbestanden untersucht. Aus den Daten geht hervor, dass der Anteil der Douglasie im Jungwuchs (H6he
< 130 cm) in der Mehrzahl der Bestande weniger als 5% ausmachte. In dieser Hohenklasse dominierte
die Douglasie in 4 von 39 Bestanden mit mehr als 40% Anteil. Der Douglasienjungwuchs korrelierte
positiv mit der Nahe zu Samenbaumen und dem Lichtdurchlass aber negativ mit dem Deckungsgrad
der Krautvegetation, der Machtigkeit der Streuauflage und dem mittleren Temperatur-Zeigerwert der
Krautvegetation. In der Dickung (H6he > 130 cm) wurden Douglasien mit Anteilen zwischen 10% und
23% in funf Bestanden (13%) festgestellt, insbesondere dort, wo ein hoher Anteil Douglasien-Altbaume
vorhanden war. In fast der Halfte aller untersuchten Bestande (19 von 39; 49%) dominierte die schat-
tentolerante Buche die Dickung.

Die Douglasie wurde im Schweizer Mittelland vorwiegend auf produktiven Buchenwaldstandorten
angepflanzt. Auf solchen Standorten ist die Nadelbaumart aufgrund ihrer geringen Konkurrenzkraft in
der Jungwuchs- und Dickungsphase gegenuber Buchen und anderen Laubbdumen stark eingeschrankt
und wurde ohne Pflegemassnahmen verdrangt. Auf trockenen und mageren Standorten hingegen kann
die Douglasie in Waldoffnungen anwachsen und sich stellenweise etablieren. Bei diesen Standorten
empfiehlt sich, die Ausbreitung der Douglasie zu beobachten und gegebenenfalls zu kontrollieren.

Keywords: Pseudotsuga menziesii, spread, natural regeneration, competitive exclusion

Einleitung

Die Kustendouglasie (Pseudotsuga menziesii var. menziesii [Mirb.] Franco) wurde aufgrund ihrer
Wuchsleistung und guten Holzeigenschaften seit Ende des 19. Jahrhunderts verschiedentlich in Wal-
dern der Schweiz angepflanzt, am haufigsten in Buchenwaldern der tieferen Lagen im Mittelland und
Jura (Blrgi & Diez 1986; Bégin 1992). Heute liegt ihr Anteil landesweit bei 0.18% der Stamme. Die
Douglasie ist damit hinter der Robinie die zweithaufigste gebietsfremde Baumart (Brandli et al 2020).
Grosste Dichten bestehen im Mittelland, so im Kanton Aargau mit 0.9% (mundl. Information von P. Am-
mann) und im Kanton Zurich mit 0.4% der Stammzahl (Bader 2020). Sie ist meist beigemischt, steht
gelegentlich aber auch in grosseren Gruppen oder bildet sogar Bestande. In Deutschland (Kohnle et al
2021, dieses Heft) und Frankreich (Bastien et al 2021, dieses Heft), wo die Douglasie auch in grosseren
Reinbestanden anzutreffen ist, betragt ihr durchschnittlicher Anteil das 10-15fache. Interessierte bis-
her vor allem die gute Produktivitat und Holzqualitat der machtig wachsenden Baumart, gilt sie heute
dank ihrer Anpassung an sommerliche Trockenheit zudem als potenziell zukunftsfahig (Lévesque et al
2014; Vitali et al 2017).

Die Douglasie verjingt sich in Europa schon seit Mitte des 20. Jahrhunderts auf natirliche Weise
(Knoerzer & Reif 1996; OECD 2008; Schmid et al 2014). Das bedeutet, dass sie ihr Areal potenziell
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erweitern und ihre Dichte in Waldern naturlicherweise erhéhen konnte. Wahrend die Ausbreitung von
einheimischen Baumarten als naturlicher Prozess gilt, wird derselbe Prozess bei einer eingefuhrten,
nicht-einheimischen Art in Kombination mit negativer Wirkung auf die Biodiversitat als Invasion bezeich-
net (Nehring et al 2013; Schweizerischer Bundesrat 2016) und als eine wichtige Ursache flir den globa-
len Biodiversitatsverlust angefuihrt (Rejmanek & Richardson 1996; Schmid et al 2014). Eingeflihrte
Monterey-Kiefern (Pinus radiata) aus Nordamerika breiteten sich zum Beispiel in Stidafrika entlang der
Kisten unkontrolliert aus und reduzierten damit das Habitat der artenreichen Fynbos-Okosysteme stark
(Richardson et al 1989; Richardson et al 1994; Rejmanek & Richardson 1996; Schmid et al 2014).
Gemass mehreren Ubersichtsarbeiten (Schmid et al 2014; Vor et al 2015; Brang et al 2016;
Wohlgemuth et al 2021, dieses Heft) werden die 6kologischen Auswirkungen der Douglasie in Europa
hingegen generell weniger negativ beurteilt als die Auswirkungen anderer eingeflhrter Arten wie z.B. der
Robinie (Robinia pseudoacacia).

Ob sich die nordamerikanische Kustendouglasie in den Waldern Europas ausbreiten kann, wird
in Naturschutz-, Forst- und Forschungskreisen schon seit langerem diskutiert (Richardson & Rejmanek
2004; Schmid et al 2014; Tschopp et al 2015; Ammer et al 2016), europaweit unter anderem in der
2014 lancierten COST-Action NNEXT ('Non-native Tree Species for European Forests', Konnert et al
2018). Feldaufnahmen im Schwarzwald zeigten, dass sich die Douglasie erfolgreich auf trockenen, sau-
ren und nahrstoffarmen Waldstandorten verjungt und dort, wenn auch nur auf wenigen und selten vor-
kommenden Standorten zur vorherrschenden Baumart werden kdnnte (Knoerzer 1999). Ungeachtet der
geringen Ausdehnung heizte dieser Befund die Naturschutzdebatten an, da die Douglasie auf den be-
troffenen, artenreichen Standorten das Potenzial hat, einheimische Pflanzen- und Tierarten zu verdran-
gen (Holtermann et al 2008). Die Douglasie wurde daher in Deutschland vom Bundesamt fur Natur-
schutz als invasive Art eingestuft (Nehring et al 2013). Ein grundséatzliches Problem bei der Diskussion
und den daraus folgenden Bewertungen der Invasivitat ist, dass empirische Daten Uber das Ausmass
der naturlichen Verjungung und Ausbreitung der Douglasie weitgehend fehlen. Allerdings analysierten
Bindewald & Michiels (2018) neulich die Naturverjingung der Douglasie in Baden-Wirttemberg anhand
von Inventurdaten und stellten dabei keine grossflachige Ausbreitung der Douglasie fest. So wurde auf
0.3% der Probeflachen der Bundeswaldinventur und auf 0.2% der Flache der seltenen und geschutzten
Waldbiotope (166 von 81’795 ha) Douglasienverjungung gefunden. Einzig auf Sonderstandorten, wo
sich die Traubeneiche (Quercus petraea) infolge Verbiss nicht mehr natirlich verjungen kann (Knoerzer
1999), etabliert sich die Douglasie und kann durch Ausschatten die heimische Biodiversitat lokal ge-
fahrden (Knoerzer & Reif 1996).

In der Schweiz wurden in 58 Douglasienbestanden keine Anzeichen starker Douglasienausbrei-
tung gefunden, wobei der Lichtdurchlass und die Anzahl Douglasien-Altbdume im Bestand wichtige, die
Verjungung begunstigende Faktoren waren (Hafner & Wohlgemuth 2017). Um der Frage nachzugehen,
weshalb sich die Douglasie in Schweizer Waldern kaum ausbreitet, wurden in 39 Douglasien-Altbestan-
den weiterfuhrende standardisierte Verjingungserhebungen durchgefuhrt. Die quantitativen Erhebun-
gen sollten insbesondere Aufschluss dartuber geben, ob und unter welchen Standortbedingungen sich
Douglasien unter Konkurrenz von einheimischen Baumarten in der Schweiz etablieren und damit mog-
licherweise in benachbarte Waldbestdnde ausbreiten kénnen.

Material und Methoden

Auswahl und Charakterisierung der Bestande

Als Grundlage der vorliegenden Studie diente das umfassende Inventar Uber Exotenanbauten in
der Schweiz von Burgi & Diez (1986), das auf einer Umfrage bei den Forstdiensten basierte und 1026
georeferenzierte Aufzeichnungen von Douglasienpflanzungen enthalt. Aus diesem Inventar wurden alle
Pflanzungen ausgewabhlt, in denen damals mindestens zehn Douglasien-AltbAume mit einem Mindest-
alter von 55 Jahren vorhanden waren. Diese 2015 Uber 80-jahrigen Baume garantierten einen jahrzehn-
telangen Sameneintrag und schufen damit das Potenzial, dass sich Douglasienverjliingung etabliert ha-
ben kdnnte. Um geographische Autokorrelation zu verhindern, wurde anschliessend ein Gitternetz mit
einer Maschenweite von 10 km x 10 km uUber die Schweiz gelegt und pro Gitterzelle eine der

Seite 12 von 65



Ausbreitungspotenzial der Douglasie in Schweizer Waldern

Douglasienpflanzungen zufallig ausgewahlt (Abbildung 1). In sieben dieser Bestdnde wurden keine
Douglasien-Altbaume mehr aufgefunden, womit 58 Bestande Ubrigblieben, die von Hafner und Wohlge-
muth (2016) untersucht wurden. Fur die hier prasentierte Studie wurden von diesen jene 39 ausge-
wabhlt, in welchen einerseits natlrliche Douglasienverjlingung nachgewiesen werden konnte und ande-
rerseits mehr als zehn nahe beieinander stehende Altbaume (> 80-jahrig) vorhanden waren (Abbildung
1). Die Douglasien-Altbestande wurden im Feld anhand der dussersten Douglasien-Altbdume von ande-
ren Bestanden abgegrenzt. Innerhalb jedes Bestands wurden die Netzpunkte eines auf dem LV95-Ko-
ordinatensystem basierenden 25 m x 25 m-Gitters durchnummeriert, um daraus zufallig sechs bis acht
Punkte als Zentren von 50 m2 grossen Probekreisen (Radius = 4 m) zu bestimmen (Abbildung 1).

BEREEE {NA |

y_iA;%‘, ~

(O Probekreis

70 20 40 80 | Douglasie
—:—km_

w*

e

Abb 1 Douglasien-Altbestdande mit mindestens zehn Altbdumen (> 80-jahrig), in denen die Verjlingung erhoben
wurde (links), sowie Netzpunkte eines 25 m x 25 m-Gitters in einem Bestand (rechts; Ausschnitt aus dem Bestand
Dintikon-Rieteberg, Kt. Aargau). Aus diesen wurden zuféllig sechs bis acht Punkte als Zentren der 50 m2 grossen
Probekreise gewahlt (weisse Probekreise).

Legende: 1 Altdorf (UR, 570 m), 2 Andwil (SG, 780 m), 3 Auenstein (AG, 460 m), 4 Azmoos (SG, 660 m), 5 Beinwil (BL, 880 m), 6
Biel (BE, 660 m), 7 Bratsch (VS, 1350 m), 8 Brislach (BL, 430 m), 9 Buchs (SG, 610 m), 10 Dintikon-Rieteberg (AG, 660 m), 11
Dintikon-Herrliberg (AG, 450 m), 12 Dibendorf (ZH, 610 m), 13 Fescoggia (Tl, 830 m), 14 Gossau (SG, 750 m), 15 Grafenried
(BE, 590 m), 16 Habsburg (AG, 430 m), 17 Lausanne (VD, 760 m), 18 Le Locle (NE, 1030 m), 19 Lohn (SO, 560 m), 20 Menz-
berg (LU, 980 m), 21 M&hlin (AG, 340 m), 22 Muri (AG, 490 m), 23 Neuendorf (SO, 450 m), 24 Otelfingen (ZH, 514 m), 25 Pe-
seux (NE, 700 m), 26 Risch (ZG, 490 m), 27 Schwanden (GL, 680 m), 28 Steg-Hohtenn (VS, 1160 m), 29 Tramelan (BE, 1000
m), 30 Uzwil (SG, 630 m), 31 Vilters-Wangs (SG, 910 m), 32 Waldi-Tagerwilen (TG, 570 m), 33 Wileroltigen (BE, 490 m), 34
Willisau Ost (LU, 640 m), 35 Willisau West (LU, 670 m), 36 Wittnau (AG, 460 m), 37 Wolfwil (SO, 430 m), 38 Wynigen (BE, 630
m), 39 Zofingen (AG, 500 m)

Die 39 Bestande decken einen relativ breiten klimatischen Bereich ab. Die mittlere Jahrestem-
peratur liegt zwischen 5.3 °C und 10.2 °C und die Jahresniederschlagssumme zwischen knapp 1000
mmy/Jahr und gut 2000 mm/Jahr (Quelle: MeteoSchweiz). Von den 39 untersuchten Bestanden wurden
31 den submontanen und untermontanen Buchenwald-Standortstypen 1, 3 7, 8, 9 und 12 zugeordnet
(Appendix 1; Frehner et al 2009). Bei weiteren funf Bestanden handelt es sich um die Standortstypen
18, 19 und 20 des obermontanen Tannen-Buchenwalds. Die drei Ubrigen Bestande sind ein Ulmen-
Eschenwald im Ubergang zu einem Heidelbeer-Tannen-Fichtenwald (Standortstyp 29/46S, Willisau-
West LU), ein typischer Perlgras-Fichtenwald (Standortstyp 54, Steg-Hohtenn VS) und ein Hauhechel-
Fohrenwald (Standortstyp 65, Bratsch VS).

Erhebungen in den Probekreisen

Im Sommer und Herbst 2017 wurden in den 39 Bestanden standardisierte Verjungungserhebun-
gen durchgefliihrt. Fur jeden Bestand wurde die Anzahl Douglasien mit Brusthéhendurchmesser BHD >
30 cm erfasst. In jedem der 6-8 Probekreise wurden die Anzahl und Hohe aller Individuen der verholzten
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Arten in den Hohenklassen < 130 cm (Jungwuchs) und = 130 cm (Dickung) erfasst. Weiter wurden De-
ckungsprozente fur alle Gefasspflanzen in der Krautschicht sowie die Deckung der Krautschicht insge-
samt geschatzt. Daraus wurden die durchschnittlichen 6kologischen Zeigerwerte, nach Abundanzen ge-
wichtet, berechnet (Landolt et al 2010). In jedem Probekreis wurden zudem der Anteil Douglasien an
der gesamten Stammzahl mit BHD > 12 cm im Umkreis von 9 m um das Probekreiszentrum (Mischungs-
anteil) sowie das Vorhandensein von forstlichen Pflegemassnahmen bestimmt. Flr jeden Probekreis
wurde die Distanz zum néchstgelegenen Douglasien-Samenbaum, d.h. Altbaum mit BHD > 30 cm, ge-
messen und der Blattflachenindex (LAI; leaf area index; Blattflache pro Bodenoberflache) mittels Hemi-
spharenfoto des Kronendachs bestimmt (Digital Plant Canopy Imager CI-110; CID Inc., Camas, Washing-
ton, USA; Bild aus 1.0 m Hohe, d.h. in der Regel oberhalb der Krautvegetation). Grosse Indexwerte ent-
sprechen dunklen Verhaltnissen, kleine Werte zeigen Licken im Kronendach an. Die Machtigkeit der
Streuauflage wurde als Durchschnitt von drei Messungen (im Zentrum, auf halbem Radius und am Rand
des Probekreises) bestimmt. In jedem zweiten Probekreis wurden Bodenproben von 0.5 dm3in 10 cm
und 30 cm Tiefe entnommen. Die Proben wurden im Labor getrocknet und gemahlen. Anschliessend
wurde der pH der in CaCl2 aufgelosten Proben gemessen.

Datenauswertung

Die Daten wurden einerseits deskriptiv ausgewertet, andererseits wurde mittels multipler Regres-
sionsanalysen der Einfluss von verschiedenen Faktoren auf die Verjuingung untersucht. Basierend auf
den Daten fur die einzelnen Probekreise wurden generalisierte lineare gemischte Modelle (engl. Gene-
ralized Linear Mixed Models GLMM) mit negativ binomialer Verteilung fur die abhangigen Variablen Jung-
wuchs (Hohe < 130 cm) und Dickung (Hohe > 130 cm) von Douglasie, Buche sowie den Ubrigen Baum-
arten betrachtet. Die Ausgangsmodelle enthielten die standardisierten, erklarenden Variablen mittlere
Jahrestemperatur, Jahresniederschlagssumme, Hangneigung, Boden-pH in 10 cm Tiefe, Blattflachenin-
dex (Leaf area index, LAl), Machtigkeit der Streuauflage, Deckungsgrad der Krautvegetation, mittlere
Temperatur-, Feuchte-, Nahrstoff-, Humus- und Lichtindikatorwerte der Gefasspflanzen der Krautvege-
tation (Landolt et al 2010), Prasenz/Absenz von Pflegemassnahmen, Anzahl Douglasien-Altbaume im
Bestand, Distanz zum nachsten Douglasiensamenbaum und Anteil Douglasien im Probekreis (Tabelle
1). Die paarweisen Korrelationskoeffizienten zwischen den Variablen waren alle < 0.63. Um die Korre-
lation zwischen den Probekreisen desselben Standorts zu berticksichtigen wurde der Bestand als zufal-
liger Effekt (‘random effect’) in die Modelle integriert. FUr jede abhangige Variable wurden mit der R-
Funktion "dredge" (Barton 2019) die sparsamsten Modelle mit dem kleinsten Akaike-Informationskrite-
rium (AIC) gesucht. Als Ergebnis wird ein gemitteltes Modell aus der Kombination aller Modelle angege-
ben, deren AIC sich um weniger als 2 vom besten Modell unterscheidet (Burnham & Anderson 2002).
Alle Analysen wurden mit der Statistiksoftware R durchgefliihrt (R Development Core Team 2020).

Tab 1 In den Regressionsmodellen verwendete abhédngige und erklédrende Variablen.

Abk. Beschreibung Datenher- Einheiten
kunft
Abhangige Variablen

Douglasienverjingung
Douglasienjungwuchs, 1-129 cm Probekreis ~ Stammzahl
Douglasiendickung, >130 cm Probekreis ~ Stammzahl

Buchenverjingung
Buchenjungwuchs, 1-129 cm Probekreis ~ Stammzahl
Buchendickung, 2130 cm Probekreis ~ Stammzahl

Verjungung konkurrierende lbrige Baumarten
Jungwuchs der Ubrigen Baumarten, 1-129
cm
Dickung der Ubrigen Baumarten, 2130 cm Probekreis ~ Stammzahl

Probekreis = Stammzanhl
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Erklarende Variablen

T Temperatur, Jahresmittel? Probekreis °C
N, Niederschlag, Jahressumme?) Probekreis mm
Neig Hangneigung Probekreis %
pH pH in 10 cm Bodentiefe2 Bestand -
Streu Méchtigkeit der Streuauflage Probekreis cm
Veg Deckungsgrad der Krautvegetation Probekreis %
LAI Leaf Area Index (Blattflachenindex) Probekreis -
Z7 mittlere Temperatur3 Probekreis -
Zr mittlere Bodenfeuchte3) Probekreis -
Zn mittlerer Nahrstoffgehalt3 Probekreis -
Z mittlere Lichtverhaltnisse3) Probekreis -
Zy mittlerer Humusgehalt3) Probekreis -
Dist Distanz zum nachsten Douglasien-Altbaum Probekreis m
Noou Anzahl Douglasien-Altbdume mit BHD > 30 Bestand )

cm
Misch Douglasienanteil an der Stammzahl mit BHD

> 12 cmin einem Kreis mit 9 m Radius um Probekreis %

das Probekreiszentrum
Pflege Anzeichen von Pflegemassnahmen Probekreis ja/nein

1) Interpolierte Temperatur- und Niederschlagsdaten des Zeitraums 1981-2010 (Quelle: Meteo-
Schweiz). 2 Durchschnitt von zwei pH Messungen pro Bestand. 3Durchschnitt der 6kologischen
Zeigerwerte fur Arten, nach Abundanzen gewichtet; Zeigerwerte der Arten umfassen den Wertebe-
reich 1 bis 5 (Landolt et al 2010).

Resultate

Verjungung der Douglasie im Vergleich zu einheimischen Baumarten

Die Douglasienverjingung in den 39 untersuchten Bestanden umfasste im Durchschnitt 1850 +
797 Stamme/ha der Jungwuchsstufe (<130 cm) (Abbildung 2a). Ihr Anteil an der gesamten Naturver-
jungung in dieser Stufe (18177 + 3092 Stamme/ha) war 10%. Die Buche war mit einem Anteil von 29%
(5204 + 2221 Stamme/ha) die haufigste sich verjingende Baumart. Weiter waren die Verjungungsdich-
ten von Esche (17%; 3158 + 798 Stamme/ha), Tanne (17%; 3025 + 663 Stamme/ha) und Bergahorn
(15%; 2683 + 639 Stamme/ha) grosser als diejenige der Douglasie. Die Fichte (6%; 1034 + 274
Stamme/ha) und die 27 als «Ubrige» zusammengefassten Arten (5%; 866 + 190 Stdmme/ha) wiesen je
etwa halb so viel Naturverjungung auf wie die Douglasie.
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Abb 2 Naturverjliingung der 39 Besténde, gegliedert nach Baumart, fiir die zwei Hé6henklassen (a) Jungwuchs (H6he
< 130cm) und (b) Dickung (Héhe = 130 cm). Die Balken zeigen die mittlere Stammzahl pro Hektare + Standard-
fehler. Die Kategorie 'lbrige Arten' fasst 27 Baumarten zusammen: Abies nordmanniana, Acer campestris, A.
opalus, Alnus glutinosa, Betula pendula, Carpinus betulus, Castanea sativa, llex aquifolium, Juglans regia, Ostrya
carpinifolia, Pinus strobus, Populus tremula, Prunus avium, Pyrus pyraster, Quercus petraea, Q. pubescens, Q.
rubra, Robinia pseudoacacia, Salix caprea, Sorbus aria, S. aucuparia, Taxus baccata, Thuja spp., Tilia cordata, T.
platyphyllos, Trachycarpus fortunei, Uimus glabra.

In der Dickungsstufe mit Hohen > 130 cm betrug der Anteil der Douglasien an der Gesamtverjin-
gung 3% (59 + 24 Stamme/ha; Abbildung 2b). Die haufigsten Baumarten waren Buche (48%; 832 +
224 Stamme/ha), Bergahorn (15%; 264 + 61 Stamme/ha), Tanne (10%; 167 + 48 Stamme/ha) und
Fichte (9%; 159 + 54 Stamme/ha) sowie Ubrige Arten (11%; 193 + 52 Stamme/ha).

Eine detaillierte Betrachtung der Douglasien in der Jungwuchsstufe zeigte 21 Bestande (54%)
mit weniger als 5% Anteil an der Gesamtverjingung und weitere 11 Bestande (36%) mit Anteilen zwi-
schen 5% und 25% (Abbildung 3a). In vier Bestanden (10%) dominierte die Douglasie mit Anteilen von
69% (Bratsch VS), 68% (Fescoggia Tl), 67% (Steg-Hohtenn VS)und 41% (Willisau West LU)den Jung-
wuchs. In den drei Bestanden Habsburg (AG), Wileroltigen (BE) und Wolfwil (SO) wurden gar kein Doug-
lasienjungwuchs gefunden.

Die Buche dominierte den Jungwuchs in sieben Bestanden (Anteile: 44-83%) und war in 13 Be-
standen mit Anteilen zwischen 5% und 33% stark vertreten (Abbildung 3a). In 28 Bestanden dominierten
entweder Tanne, Fichte, Esche oder Bergahorn (als «Ubrige Baumarten» zusammengefasst).

In 26 Bestanden waren keine Douglasien der Dickungsstufe vorhanden (Abbildung 3b). In acht
weiteren betrug der Anteil der Douglasien weniger als 10% in der Dickungsstufe. Die grossten Anteile
Douglasien wiesen die Bestande Lohn (23%), Gossau (20%), Dintikon-Rieteberg (18%), Uzwil (12%) und
Fescoggia (10%) auf. In keinem dieser Bestande dominierte die Douglasie. Am haufigsten herrschte die
Buche vor (19 Bestande, Anteile: 29-100%), gefolgt von Tanne, Fichte, Esche, Bergahorn oder einer der
Ubrigen Baumarten (19 Bestande). Im Bestand Mohlin war keine Dickung vorhanden.
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Abb 3 Naturverjlingung von Douglasie, Buche und lbrigen Arten in 39 Bestanden in den zwei Héhenklassen (a)
Jungwuchs (Héhe < 130 cm) und (b) Dickung (H6he > 130 cm) Die Bestande sind nach der Stammzahl der Doug-
lasienverjingung geordnet. Das Symbol ‘°’ kennzeichnet Besténde, in denen keine Douglasienverjlingung gefun-
den wurde. Die Kategorie 'librige Arten' fasst 35 Baumarten zusammen, namlich die tbrigen Arten geméss Abbil-
dung 2 und zusatzlich Abies alba, Acer pseudoplatanus, A. platanoides, Fraxinus excelsior, Larix decidua, Picea
abies, Pinus sylvestris, Quercus robur.

In den Buchen- und Tannen-Buchenwaldern (Standortstypen 1 bis 20) wurde im Allgemeinen nur
wenig Douglasienjungwuchs gefunden. Die Anteile betrugen zwischen 1% (Standortstypen 9, 12 und
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29) und 8% (Standortstyp 8; Abbildung 4a). Nurim Schneesimsen-Buchenwald (Standortstyp 3; Bestand
Fescoggia) dominierte Douglasie den Jungwuchs mit 68%. In der Dickung hatte die Douglasie Anteile
zwischen 0% (Standortstypen 1, 9, 18, 19 und 20) und 10% (Standortstypen 3 und 8; Abbildung 4b).
Die Buchenanteile variierten auf diesen Standortstypen zwischen 1% und 66% beim Jungwuchs bzw.
0% und 71% in der Dickung. Im Heidelbeer-Tannen-Fichtenwald (Standortstyp 29/46S; Bestand Willisau
West) machte die Douglasie 41% und im Perlgras-Fichtenwald (Standortstyp 54; Bestand Steg-Hohtenn)
67% des Jungwuchses aus. Douglasien der Dickungsstufe wurden in beiden Bestanden nicht gefunden.
Im Hauhechel-Féhrenwald (Standortstyp 65; Bestand Bratsch) machte die Douglasie 69% des Jung-
wuchses aus, aber nur 3% der Dickung aus. Buchenverjungung fehlte in diesen drei Bestanden vollstan-

dig.

Zusammenhdénge der Verjingung mit Umweltvariablen

Douglasienjungwuchs (< 130 cm) war zahlreicher bei grosserem Lichtdurchlass (héhere mittlere
Licht-Zeigerwerte der Krautvegetation), bei kiihlerem Mikroklima (niedrigere mittlere Temperatur-Zeiger-
werte der Krautvegetation), bei geringerem Deckungsgrad der Krautvegetation und bei kleinerer Streu-
auflage sowie in der Nahe von Samenbaumen (Tabelle 2). Diese Faktoren waren in allen besten Model-
len enthalten. Einige Modelle zeigten auch einen positiven Zusammenhang mit der jahrlichen Nieder-
schlagssumme und der Anzahl Douglasien-Altbaume, wahrend sich hohe Nahrstoff-Zeigerwerte der
Krautvegetation und eine hohe mittlere Jahrestemperatur negativ auf den Douglasienjungwuchs aus-
wirkten. Die Stammzahlen des Buchenjungwuchses waren umso grosser, je hoher die mittlere Jahres-
temperatur und die jahrliche Niederschlagssumme an einem Ort waren. Wie bei der Douglasie sanken
die Stammzahlen bei viel Krautbedeckung (Tabelle 2). Der Buchenjungwuchs korrelierte zudem negativ
mit der Lichtverfigbarkeit und der Humusauflage (mittlere Licht- und Humus-Zeigerwerte). Der Jung-
wuchs der Ubrigen Arten korrelierte wie derjenige der Douglasie negativ mit der Krautbedeckung und
der Streuauflage, wahrend die Stammzahl bei geringem Lichtdurchlass ahnlich wie bei der Buche gros-
ser war (Tabelle 2). Ausserdem hatte der Jungwuchs der Ubrigen Arten einen schwach negativen Zusam-
menhang mit der bodennahen Temperatur.

Douglasien der Dickungsstufe waren umso zahlreicher, je hoher der Anteil der Douglasien-Alt-
baume im Bestand war (Tabelle 2). Wie beim Jungwuchs war auch eine hohe Lichtverfigbarkeit (mittlere
Licht-Zeigerwerte) in einigen Modellen foérderlich, wahrend in stark geneigten Bestanden tendenziell we-
niger Douglasien der Dickungsstufe anzutreffen waren. Buchen der Dickungsstufe waren zahlreicher in
Bestdnden warmerer Lagen, bei geringerer Krautbedeckung sowie auf basenreicheren und feuchteren
Boden (Tabelle 2). Ahnlich wie beim Jungwuchs, zeigten einige Modellen einen negativen Zusammen-
hang mit der Lichtverfugbarkeit (mittlere Licht-Zeigerwerte). Bei der Dickung der Ubrigen Arten gab es
keine Faktoren, die in allen 16 besten Modellen enthalten waren (Tabelle 2). Am haufigsten enthalten
waren pH, mittlerer Humus-Zeigerwert sowie Deckungsgrad der Krautvegetation, wobei die Verjingung
bei hohem pH zahlreicher war, wahrend Humusauflage und Krautvegetation einen negativen Einfluss
hatten.
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Abb 4 Naturverjlingung von Douglasie, Buche und (ibrigen Arten gegliedert nach NaiS-Standortstypen (Frehner et
al 2009) in den zwei Hohenklassen (a) Jungwuchs (Hohe < 130 cm) und (b) Dickung (Héhe > 130 cm). Die Kategorie
'Ubrige Arten' fasst 35 Baumarten zusammen (siehe Abbildung 3). Das Symbol ‘°’ kennzeichnet Standortstypen, in
denen keine Douglasienverjingung gefunden wurde. Fehlerbalken zeigen die Standardfehler tiber die Bestande
pro Standortstyp. Standortstypen: 1 = Hainsimsen-Buchenwald (N = 2 Besténde), 3 = Schneesimsen-Buchenwald
(N = 1), 7 = Waldmeister-Buchenwald (N = 17), 8 = Waldhirsen-Buchenwald (N = 6), 9 = Lungenkraut-Platterbsen-
Buchenwald (N = 3), 12 = Bingelkraut-Zahnwurz-Buchenwald (N = 2), 18 = Waldschwingel-Tannen-Buchenwald
(N = 2), 19 = Ahorn-Eschen- und Tannen-Buchenwald (N = 2), 20 = Hochstauden-Tannen-Buchenwald (N = 1),
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29/46S = Ubergang Umen-Eschenwald zu Heidelbeer-Tannen-Fichtenwald (N = 1), 54 = Typischer Perlgras-Fich-

tenwald (N = 1), 65 = Hauhechel-Féhrenwald (N = 1).

Tab 2 Resultate der multiplen Regressionsanalyse fiir die abhéngigen Variablen (A) Jungwuchs (H6he < 130 cm)
und (B) Dickung (Héhe > 130 cm) von Douglasie, Buche und Ubrigen Baumarten (N = 238 Probekreise). Es wird
der Durchschnitt der besten Modelle mit AAICc < 2 angegeben: flir Douglasie 26 (< 130 cm) bzw. 16 (= 130 cm)
beste Modelle, fiir Buche 7 (< 130 cm) bzw. 12 (= 130 cm) beste Modelle und fiir die konkurrierenden lbrigen
Baumarten 12 (< 130 cm) bzw. 25 (= 130 cm) beste Modelle. Die signifikanten Variablen (fett) waren in allen

besten Modellen enthalten, die lbrigen nur in einzelnen (Abklrzungen siehe Tabelle 1)

(A) Jungwuchs (Hohe < 130 cm)

Douglasie Buche Ubrige Baumarten
Erkldrende Schétz- SE P Schiatz- SE P Schiatz- SE P
Variable wert wert wert
Z 0.95 0.19 <0.0001 -0.46 0.21 0.0292 -0.40 0.14 0.0037
Veg -0.72 0.17 <0.0001 -0.59 0.17 0.0004 -0.48 0.11 <0.0001
Zr -0.48 0.18 0.0098 -0.31 0.25 0.2189 -0.21 0.12 0.0770
Dist -0.46 0.17 0.0070 - - - - - -
Streu -0.43 0.15 0.0031 - - - -0.31 0.09 0.0006
Ny 0.17 0.19 0.3586 0.714 0.31 0.0223 -0.01 0.04 0.8984
yAN -0.11 0.18 0.5392 1.37 0.36 0.0001 0.11 0.16 0.4955
Pflege 0.09 0.23 0.7015 - - - - - -
Nbou 0.05 0.13 0.6690 - - - - - -
ZF -0.05 0.14 0.7148 -0.02 0.10 0.8385 -0.14 0.17 0.4031
pH 0.01 0.06 0.8792 0.09 0.25 0.7099 0.01 0.04 0.8942
T -0.01 0.06 0.8956 151 0.37 0.0001 - - -
LAI 0.00 0.04 0.9096 - - - - - -
Zn 0.00 0.03 0.9337 -0.563 0.25 0.0312 -0.17 0.14 0.2197
Neig - - - 0.02 0.09 0.8592 0.03 0.07 0.7183

(B) Dickung (H6he > 130 cm)

Douglasie Buche Ubrige Baumarten
Erkldrende Schétz- SE P Schiatz- SE P Schiatz- SE P
Variable wert wert wert
Misch 1.10 0.41 0.0077 - - - - - -
Neig -0.54 0.71 0.4471 -0.15 0.21 0.4517 -0.05 0.11 0.6670
Z 0.14 0.32 0.6494 -0.24 0.19 0.2122 0.00 0.03 0.9129
pH 0.08 0.33 0.8087 1.10 0.33 0.0011 0.38 0.22 0.0779
Veg -0.07 0.26 0.7926 -0.62 0.14 <0.0001 -0.12 0.14 0.4026
Dist -0.04 0.23 0.8485 - - - - - -
T -0.03 0.21 0.8819 0.85 0.32 0.0081 0.00 0.03 0.9559
LAI -0.02 0.13 0.8568 -0.01 0.06 0.8794 - - -
ZF 0.01 0.12 0.9127 0.59 0.21 0.0053 0.01 0.06 0.8278
Streu - - - -0.02 0.08 0.7798 - - -
Zn - - - -0.02 0.09 0.8143 -0.18 0.19 0.3389
yAN - - - 0.02 0.09 0.8530 0.07 0.14 0.6044
Zr - - - - - - 0.06 0.12 0.6069
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Diskussion

Bei den systematischen Verjingungsaufnahmen vom Sommer 2017 wurden in nahezu allen Be-
stdnden Douglasien-Samlinge oder -Recklinge gefunden. Allerdings wurde der Jungwuchs in 90% der
Bestédnde von anderen Baumarten, insbesondere der Buche, dominiert. In lediglich vier Bestdnden
machte die Douglasie den grossten Anteil im Jungwuchs aus (Bratsch VS, Steg-Hohtenn VS, Fescoggia
Tl und Willisau-West LU). Im Gegensatz dazu wurde in keinem der Bestande eine Dominanz der Dougla-
sie in der Dickung (= 130 cm) gefunden. Douglasien der Dickungsstufe waren nur in einem Drittel der
Bestande vorhanden und machten weniger als einen Viertel der Verjingung dieser Stufe aus (23% in
Lohn SO, 20% in Gossau SG, 18% in Dintikon-Rieteberg AG und weniger in den Ubrigen Bestanden). In
der Halfte der Bestande herrschte die Buche vor und in den Ubrigen Bestanden eine andere einheimi-
sche Baumart. Zusammenfassend wurde in den Douglasien-Altbestédnden zwar Douglasienverjungung
gefunden, doch dominierten in keinem der Bestande Douglasien in der Dickung.

Treiber der Verjingung

Die statistische Analyse zeigte, dass Jungwuchs bei allen Baumarten bzw. Artengruppen nur bei
geringer Krautbedeckung zahlreich vorkam (Tabelle 2). Es ist bekannt, dass sich eine dichte Krautvege-
tation, die sich in Tieflagen auf produktiven Béden unmittelbar nach der Offnung von Besténden ein-
stellt, negativ auf die Etablierung von Baumkeimlingen auswirkt. Dies kann einerseits auf die Konkur-
renz um die Ressourcen Licht, Wasser und Nahrstoffe zurlckgefihrt werden, andererseits aber auch
mit einer hoheren Prasenz von Pradatoren wie zum Beispiel Mausen unter der Krautvegetation zusam-
menhangen (z.B., Vandenberghe et al 2006; Royo & Carson 2008). Welcher dieser Faktoren wichtiger
ist, hangt stark von der jeweiligen Baumart ab. Studien aus Slidwestdeutschland bestétigen, dass eine
dichte Krautschicht das Aufkommen von Douglasien-Keimlingen reduzierte (Guntermann 1989;
Knoerzer et al 1995). Deren weitere Entwicklung war durch die Krautvegetation jedoch nicht beeintrach-
tigt (Knoerzer et al 1995).

In unserer Analyse war der Douglasienjungwuchs weniger zahlreich in Bestanden mit Krautvege-
tation, die eine hohe mittlere Temperatur anzeigt. Dieser mikroklimatische Effekt (Zr) war deutlich star-
ker als derjenige des Makroklimas (T)), der mit dem Douglasienjungwuchs nicht korrespondierte.
Zellweger et al (2020) haben ebenfalls auf die Bedeutung des Mikroklimas fliir den Unterwuchs - und
damit auch fur die Verjingung - hingewiesen, insbesondere hinsichtlich des Klimawandels. Der sparliche
Douglasienjungwuchs bei warmem Mikroklima ist jedoch keine direkte Folge héherer Temperaturen,
sondern hangt wohl mit der Produktivitat (-Zn) der Standortstypen zusammen: Auf tiefgrindigen genu-
gend mit Wasser versorgten Boden, die in den Tieflagen verbreitet sind, wachsen sowohl Krautvegeta-
tion als auch Laubbaume (+Zn fir Buche) rasch zu einer dichten Decke, durch welche junge Douglasien
kaum hindurchwachsen kénnen.

Die Douglasie bendétigt sowohl fur den Anwuchs als auch flr die Etablierung 20-40% der Lichtin-
tensitat unter freiem Himmel (Mailly & Kimmins 1997; Drever & Lertzman 2003; Harrington 2006),
wahrend Buche und andere Laubbaumarten im Vergleich zur Douglasie schattentoleranter sind
(Niinemets & Valladares 2006). Unsere Erhebung bestatigt, dass die Douglasie im Vergleich zur Buche
fir eine erfolgreiche Verjiungung auf mehr Licht angewiesen ist. Lichtreichere Verhaltnisse kdnnen als
Folge von unterschiedlichen Stérungen wie z.B. Windwurf und/oder forstliche Eingriffe entstehen
(Bindewald & Michiels 2018). Die Schattenbaumart Buche hingegen wachst in schattigen Verhaltnissen
rascher, wodurch sie gegenuber der Douglasie im Vorteil ist (Knoerzer & Reif 1996; Spellmann et al
2015; Moser et al 2021, dieses Heft).

Eine méachtige Streuauflage flhrte zu kleineren Stammzahlen bei der Douglasie und der Gruppe
der ubrigen Arten, was wohl auf die unglinstigen Keimungsbedingungen zurlckzufihren ist, die es den
Keimlingen erschwert, ausreichend Wasser zu erreichen (Tschopp et al 2014). Knoerzer (1999) besta-
tigte dies fur die Keimung von Douglasien insbesondere auf Standorten mit machtiger Nadelstreuauf-
lage.

In der vorliegenden Analyse zeigte sich, dass mehr Douglasienjungwuchs nahe bei Samenbau-
men zu finden war, was durch die limitierte Samenausbreitung durch Wind erklart werden kann: Doug-
lasiensamen sind rund finf Mal leichter als Tannensamen, aber etwa doppelt so schwer wie Fichten-,
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Larchen- und Waldféhrensamen (Burkart 2018). Sie werden auch in Hauptrichtung vom Wind selten
weiter als 100 m verfrachtet (Roy 1960).

Die Dickung der Buche und tendenziell auch der Gbrigen Baumarten der Dickungsstufe waren
sowohl in Bestanden mit wenig Krautvegetation als auch an Standorten mit héherem pH zahlreicher als
bei dichter Krautvegetation und tiefem pH. Hingegen korrespondierte die Anzahl Douglasien der Di-
ckungsstufe stark mit der Dichte an Douglasien-Altbdumen. Einige Modelle zeigten auch einen negati-
ven Zusammenhang zwischen der Anzahl Douglasien in der Dickungsstufe und der Hangneigung sowie
einen positiven Zusammenhang mit der Lichtverfugbarkeit auf. Dass der Anteil der Douglasie an der
Mischung derart stark mit der erfolgreichen Etablierung der Art zusammenhangt, kann mehrere Griinde
haben. Auf der einen Seite bedeutet ein hoher Douglasienanteil im Altbestand einen steten Samendruck
(engl. «propagule pressure»), womit die Chance steigt, dass sich ab und zu ein Individuum etablieren
kann. Auf der anderen Seite kann ein hoher Mischungsanteil davon zeugen, dass die Douglasie in einem
Bestand gezielt gefordert worden ist. Mehr als 200 Douglasienstamme > 130 cm pro Hektare wurden
in vier Bestanden auf der Alpennordseite gefunden. In keinem dieser Bestande dominierte die Douglasie
annahernd die Dickung. In drei der vier Bestdnde wurden deutliche Anzeichen von kdirzlich erfolgten
Pflegemassnahmen zur Forderung der Douglasie festgestellt.

Verjungung auf verschiedenen Waldstandorten

Mehr als 90% der in dieser Studie berucksichtigten Douglasien-Altbestande wuchsen auf Buchen-
wald- und Tannen-Buchenwaldstandorten (Standortstypen 1-20; Frehner et al 2009). In diesen Bestan-
den vermag sich die Douglasie ohne Pflegemassnahmen gegenuber den Laubbaumarten, insbesondere
der Buche, nicht durchzusetzen. Aufgrund ihrer geringen Konkurrenzkraft ist heute auf solchen Stand-
orten kaum damit zu rechnen, dass sich die Douglasie stark ausbreiten wird. Auf schwach sauren Stand-
orten kann die Konkurrenz durch Buchen und andere Laubbaumarten sogar derart stark sein, dass eine
erfolgreiche Pflege zugunsten der Douglasie kaum maoglich oder nicht wirtschaftlich ist (Ammann 2020).
Auf kalkreicheren Standorten leidet die Douglasie, sofern freier Kalk im Oberboden vorhanden ist, an
Chlorose und fallt oft aus (Perakis et al 2006; Mainwaring et al 2014).

Eine Ausnahme in der betrachteten Stichprobe war der halboffene Tessiner Bestand Fescoggia
(Standortstyp 3), in welchem die Douglasie mit 68% den grossten Anteil im Jungwuchs hatte. In der
Dickungsstufe wurden in diesem Bestand ebenfalls Douglasien gefunden, jedoch nur in geringer Zahl.
Es bleibt zu beobachten, ob sich die Douglasie in diesem Bestand in den nachsten Jahren vermehrt
etablieren wird.

Die beiden Walliser Bestande Bratsch (Hauhechel-Féhrenwald, Standortstyp 65) und Steg-Hoh-
tenn (Perlgras-Fichtenwald, Standortstyp 54), in denen die Douglasien der Jungwuchsstufe neben
Fescoggia die hochsten Stammzahlen der ganzen Stichprobe erreichten, zeichnen sich durch wenig Be-
wuchs mit Krautern auf flachgrindigen, mageren Bdden (ca. pH 7) und eine halboffene Bestandesstruk-
tur aus. Weil die betreffenden Waldstandorte in der untersuchten Stichprobe deutlich untervertreten
waren, liessen sich allerdings keine statistisch gesicherten Aussagen ableiten. Der hier beobachtete
Verjungungserfolg muss dennoch eingeordnet werden: Die Douglasie kommt im stark austrocknenden
Sudhang von Bratsch mit den wiederholten Trockenheitsphasen sowohl als ausgewachsener Baum als
auch als Samling und Reckling sehr gut zurecht (Abbildung 5), dies im Unterschied zur Waldfohre, die
selbst auf einer Hohe von 1350 m . M. erhdhte Mortalitat erfahrt. Dass Douglasien-Samlinge unter
trockenen und nahrstoffarmen Bedingungen im Vergleich zu Eiche, Tanne, Fichte und Waldféhre besser
gedeihen, wird auch von einer experimentellen Studie an der WSL bestatigt (Moser et al 2021, dieses
Heft) und kann u.a. mit der fein verzweigten, im Keimlingsalter eher oberflachlichen Wurzelstruktur der
Douglasie erklart werden (Moser et al 2016). Diese Wurzelstruktur erméglicht den Douglasien-Keimlin-
gen eine effiziente Nahrstoffaufnahme aus dem Oberboden, was insbesondere auf kargen, austrock-
nenden Bdden vorteilhaft zu sein scheint. Ahnliche Beobachtungen wie in der vorliegenden Studie wur-
den in Waldbesténden des Schwarzwalds und Osterreichs gemacht (Knoerzer & Reif 1996; Essl 2005),
wo die Douglasie auf ahnlich trockenen und/oder nahrstoffarmen Standorten angebaut wurde und sich
teilweise so zahlreich verjlingte, dass sie als invasiv bezeichnet wurde (Nehring et al 2013). Die starke
Naturverjungung der Douglasie in den zwei Walliser Bestanden beschrankte sich in den Probekreisen
allerdings auf den Jungwuchs. Douglasien der Dickungsstufe waren dort nur vereinzelt vorhanden, im
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Gegensatz zu Fichte, Tanne und verschiedenen Laubbaumarten. Allerdings wurde die Anzahl der an-
wachsenden Douglasien durch kurzlich durchgefihrte forstliche Eingriffe lokal reduziert.

Das Wild beeinflusst die Douglasie insbesondere durch Schlagen und Schalen (Forster &
Odermatt 2017). Fir vergleichende Quantifizierungen sind hierzu weiterfihrende Untersuchungen no-

tig.

Die vier Bestande mit einem betrachtlichen Anteil Douglasien der Dickungsstufe stockten auf
Waldmeister- und Waldhirsen-Buchenwald-Standorten (Standortstypen 7 und 8). Ohne Pflegemassnah-
men wuirden die Douglasien hier von Buchen tUberwachsen (Ammann 2020). Da Pflegemassnahmen
auch in mehreren anderen Bestanden beobachtet wurden, liess sich die Wirkung der Jungwaldpflege
allerdings statistisch nicht belegen.

Abbildung 5. Zum Teil Uppiger Jungwuchs in einem alten Douglasienbestand oberhalb von Bratsch, Kt. Wallis, auf
1350 m d. M. (Bild: T. Wohlgemuth).

Folgerungen fiir die Praxis

Da die Douglasie als Baumart gilt, die mit zukunftigen Klimabedingungen besser zurechtkommt
als manche einheimische Baumart, ist davon auszugehen, dass sie in Zukunft auch in der Schweiz ver-
mehrt gepflanzt wird. Im Schweizer Mittelland wurden Douglasien vor 80 bis 130 Jahren besonders auf
produktiven Standorten angepflanzt. Wie unsere Untersuchungen bestétigen, kann sich Douglasienver-
jungung auf solchen Standorten heute aufgrund der Konkurrenz durch einheimische Baumarten, insbe-
sondere der Buche, naturlicherweise nicht durchsetzen. Im Umkehrschluss bedeutet dies, dass Dougla-
sien, an produktiven Standorten gezielte Férdermassnahmen bendtigen, wobei im Einzelfall unter Be-
ricksichtigung der Standortverhaltnisse zwischen Aufwand und Ertrag abgewogen werden muss.

Die Resultate weisen aber auch darauf hin, dass auf trockenen und wenig produktiven Standor-
ten, auf denen raschwichsige Laubbaume nahrstofflimitiert sind und ihre Konkurrenzkraft gegenuber
der Douglasie verlieren, eine zahlreiche Verjungung der Douglasie méglich ist. Auf solchen zur Austrock-
nung neigenden Standorten, die in Zukunft haufiger werden kdnnten, ist eine Beobachtung der
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Verjungungsdynamik dringend zu empfehlen, um eine unkontrollierte Ausbreitung der Douglasie néti-
genfalls zu verhindern.
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Tendances a I’'expansion et force concurrentielle du douglas en Suisse

Le douglas (Pseudotsuga menziesii var. menziesii [Mirb.] Franco) se rajeunit naturellement en
Europe depuis le milieu du XXe siécle. S’il s’avérait qu’il évince les essences indigénes, il devrait étre
considéré et traité comme essence envahissante. Etant donné que les données empiriques sur I'éten-
due effective de la régénération naturelle et de I’expansion du douglas en Suisse font encore largement
défaut, la régénération a été étudiée dans 39 peuplements de douglas. Les données montrent que la
part du douglas dans le recri (hauteur < 130 cm) était inférieure a 5 % dans la plupart des peuplements.
Le douglas dominait dans cette classe de hauteur avec > 40 % dans 4 des 39 peuplements (10 %). Le
nombre de tiges dans le recr( était corrélée positivement avec la proximité des arbres semenciers et a
la transmission de la lumiére, mais négativement avec le couvert de la végétation herbacée, I'épaisseur
de la litiére et la valeur écologique de température moyen de la végétation herbacée. Un fourré de dou-
glas (hauteur = 130 cm) était présent dans cing peuplements (13 %) dans des proportions comprises
entre 10 % et 23 %, en particulier dans les peuplements comportant une grande proportion de vieux
douglas. Dans presque la moitié des peuplements (19 sur 39, 49 %), le hétre, plus tolérant a I'ombre,
dominait le fourré.

Sur le Plateau suisse, le douglas a principalement été planté sur des stations productives de
hétres. Il est fortement limité sur ces stations en raison de sa faible compétitivité dans les phases du
recrl et du fourré par rapport au hétre et a d'autres feuillus et serait évincé en I'absence de soins. En
revanche, sur des stations séches et maigres, ce résineux peut pousser et s'établir dans les trouées.
Sur ces stations, il est conseillé de surveiller son expansion et de la contrdler si nécessaire.

Spreading tendencies and competitive ability of Douglas fir in Switzerland

Douglas fir (Pseudotsuga menziesii var. menziesii [Mirb.] Franco) has regenerated naturally in
Europe since the middle of the 20th century. If it were to displace native tree species, it would have to
be considered as an invasive species. Since empirical data on the effective extent of the natural regen-
eration and spread of Douglas fir in Switzerland are still largely lacking, regeneration was investigated
in 39 Douglas fir stands. The data showed that the proportion of Douglas fir in the young growth (height
< 130 cm) was less than 5% in the majority of stands. Douglas fir dominated the young growth with >
40% in 4 of 39 stands (10%). The proportion of Douglas fir young growth correlated positively with the
proximity to seed trees and light transmission of the canopy, but negatively with ground vegetation cover,
litter abundance and the mean temperature indicator value of the ground vegetation. In the thicket
(height > 130 cm) Douglas fir occurred in five stands (13%) with proportions between 10% and 23%, in
particular in stands with a high proportion of old Douglas fir trees. In almost half of the stands (19 of 39;
49%) the more shade tolerant beech dominated the thicket.

On the Swiss plateau, Douglas fir was mainly planted on productive beech forest sites. This coni-
fer species is strongly limited on such sites due to its low competitive ability compared to beech and
other deciduous trees in the young growth and thicket phases. It would therefore be displaced on such
sites without care measures. On dry and poor sites, however, Douglas fir can grow and establish suc-
cessfully. On these sites, it is recommended to closely monitor its spread and to implement control
measures if necessary.
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M2 Douglasien-Samlinge im Wettstreit mit mitteleuropaischen Baumarten

Barbara Moser Eidgendssische Forschungsanstalt fur Wald, Schnee und Landschaft, WSL (CH)
Esther R. Frei Eidgendssische Forschungsanstalt fur Wald, Schnee und Landschaft, WSL (CH)
Christoph Bachofen Ecole Polytech Fed Lausanne EPFL (CH)

Ulrich Wasem Eidgendssische Forschungsanstalt fur Wald, Schnee und Landschaft, WSL (CH)

Thomas Wohlgemuth Eidgendssische Forschungsanstalt fur Wald, Schnee und Landschaft, WSL (CH)

Zusammenfassung

In der Vergangenheit wurde die Douglasie (Pseudotsuga menziesii) in der Schweiz vorzugsweise
auf massig feuchten, produktiven Waldstandorten angebaut. Im Hinblick auf den Klimawandel durfte
sie als Zukunftsbaumart jedoch vermehrt auch auf trockeneren Standorten gepflanzt werden. Um ab-
schatzen zu kdnnen, unter welchen Bedingungen die gebietsfremde Baumart in der Verjungungsphase
gegenlber einheimischen Baumarten konkurrenzfahig ist, wurden acht Baumarten (Douglasie, Berg-
ahorn, Buche, Fichte, Tanne, Stiel- und Traubeneiche, Waldféhre) wahrend drei Jahren im Versuchsgar-
ten gezogen und deren Wachstum unter verschiedenen Umweltbedingungen (viel/wenig Licht, viel/we-
nig Wasser, viel/wenig Nahrstoffe) gemessen und verglichen. Bei ausreichender Wasser- und Nahrstoff-
verfugbarkeit wuchs die Douglasie zwar hoher als die Tanne und ebenso hoch wie die Fichte, aber deut-
lich weniger hoch als die Waldféhre und die vier Laubbaumarten. Unter wasser- und/oder nahrstofflimi-
tierten Bedingungen hingegen Uberwuchs sie nicht nur die anderen Nadelbdume, sondern auch die
Traubeneiche. Bei gleichzeitig eingeschranktem Lichtdurchlass tUbertraf ihr relativer Hohenzuwachs alle
Baumarten ausser dem Bergahorn. -Diese Resultate stutzen Erfahrungen aus der Praxis und zeigen,
dass sich die Douglasie auf massig trockenen Eichen-Standorten natirlich etablieren und dort die ein-
heimischen Baumarten moéglicherweise konkurrenzieren kann. Auf tiefgriindingen Buchen-, Fichten- und
Tannenstandorten hingegen, wird sie als massig schattentolerante Art auch in Zukunft ohne Pflegemas-
snahmen nicht aufkommen.

Keywords: invasiveness, drought, light, nutrients, tree seedlings, Abies alba, Acer pseudoplatanus,
Fagus sylvatica, Picea abies, Pinus sylvestris, Pseudotsuga menziesii, Quercus petraea, Quercus robur

Einleitung

In der Vergangenheit wurde die Douglasie (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) in Mitteleuropa
bevorzugt auf Standorten gepflanzt, wo auch die Fichte gut gedeiht (Kohnle et al 2021, in diesem Heft),
d.h. auf massig feuchten, eher nahrstoffreichen und somit produktiven Standorten. Entsprechend ste-
hen grosse, oft iber 100-jahrige Douglasien (Burgi & Diez 1986) heute vor allem auf Waldmeister- und
Waldhirsen-Buchenwald-Standorten (Waldstandorte 7 und 8 nach Ellenberg & Kliotzli 1972; Frei et al
2021, in diesem Heft). In den letzten Jahren wurde die Douglasie immer mehr als Ersatzbaumart fur die
im Mittelland standortsfremde und durch zunehmende Trockenheit und Borkenkaferbefall gefahrdete
Fichte gehandelt (Brang et al 2016, Spiecker et al 2019). Die Douglasie ist etwas trockentoleranter als
die Fichte (Niinemets & Valladares 2006) und bis jetzt weniger anfallig auf Insektenbefall. Allerdings
leiden insbesondere junge Baume haufig unter Pilzkrankheiten wie z.B. der Douglasienschitte, wobei
die Gebirgs-Douglasie deutlich anfalliger ist als die Kisten-Douglasie (Dubach & Queloz 2017, s. auch
Diskussion in Kohnle et al 2021, in diesem Heft). Demgegenuber stehen ein rasches Wachstum und
ahnlich der Larche ein grosser Holzwert (Brang et al 2016). Ausserdem gilt die Douglasie aufgrund ihrer
Verjungungsokologie und ihres geringen Ausbreitungspotenzials in Forstkreisen als Art mit einer gerin-
gen Fahigkeit zur Verdrangung anderer Arten (Vor et al 2015). Letzteres wurde in Umweltschutzkreisen
verschiedentlich in Frage gestellt, hat man doch in Douglasien-Bestanden insbesondere bei Pilzen,
Arthropoden und Vogeln geringere Artenzahlen und Veranderungen der Artenzusammen-setzung im Ver-
gleich mit Fichten-, Buchen- und Eichenbestanden festgestellt (Tschopp et al 2015; Wohlgemuth et al
2021, in diesem Heft).
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In vielen nationalen Gesetzgebungen werden gebietsfremde Arten als invasiv bezeichnet, wenn
von ihnen ein erhéhtes Gefahrdungspotenzial fiir natiirliche Okosysteme, Biotope oder Arten ausgeht
(Vor et al 2016, Potzelsberger et al 2020). Belege fur zahlreiche Verjingung der Douglasie auf trocke-
nen, nahrstoffarmen Standorten in Deutschland und Osterreich (Knoerzer & Reif 1996, Essl 2005) wer-
fen die Frage auf, unter welchen Standortsbedingungen eine Verdrangung einheimischer Baumarten
durch die Douglasie moglich ist (Tschopp et al 2015). In Experimenten wurde gezeigt, dass die Konkur-
renzstarke von Douglasien-Samlingen gegenlber schnellwachsenden Laubbaumen unter trockenen
und schattigen Bedingungen erhoht ist: So produzierten trockengestresste Douglasien bei 12% Licht-
durchlass immer noch 50% der Biomasse, die sie bei voller Sonneneinstrahlung produzierten, wahrend
die Roterle (Alnus rubra Bong,) nur noch knapp 20% Biomasse aufbauen konnte (Chan et al 2003). Dies
kdnnte auf eine vergleichsweise hohe Konzentration von Feinwurzeln in den oberen Bodenschichten
zurlckzufuhren sein (Lozanova et al 2019), die jedoch bei grosser Trockenheit im Vergleich zu Baumar-
ten mit ausgepragt tiefgrindigem Wurzelwerk zu erhdhter Mortalitat fuhren kann (Moser et al 2016).
Da die Douglasie bis jetzt nur selten auf trockenen und nahrstoffarmen Standorten angebaut wurde,
sind Beobachtungen von natulrlicher Verjingung nur bedingt aussagekraftig (Bindewald & Michiels
2018; Frei et al 2021, in diesem Heft). Um abzuklaren, unter welchen Standortsbedingungen naturliche
Douglasienverjingung einheimische Baumarten verdrangen konnte, haben wir in einem Gartenexperi-
ment die Wuchskraft von sieben einheimischen Baumarten und der gebietsfremden Douglasie unter
verschiedenen, kunstlich erzeugten Umweltbedingungen verglichen, die unterschiedliche Waldllcken
mit mittlerer bzw. hoher Lichtverfugbarkeit, hoher bzw. geringer Nahrstoffverfligbarkeit und viel bzw.
wenig Niederschlag simulieren. Hierzu wurden Samen der acht Baumarten im Versuchsgarten in klei-
nen, vereinfachten Okosystemen, sogenannten Mesokosmen, ausgesat und das Wachstum der unter
gegenseitiger Konkurrenz wachsenden Samlinge wahrend drei Jahren verfolgt. Nach einem zufalligen
Spatfrostereignis im zweiten Versuchsjahr haben wir ausserdem untersucht, ob die Frostanfalligkeit der
verschiedenen Baumarten von den Standortsbedingungen abhangt. Mit diesem Experiment konnten wir
nur die frlheste Verjungungssphase bzw. den Verjlingungsansatz der Douglasie untersuchen. Ein
schnelles Wachstum in den ersten Jahren ist jedoch oftmals entscheidend, wenn es darum geht, ob sich
ein Individuum spater durchsetzen kann (Coomes & Allen 2007, Moser et al 2015b).

Material und Methoden

Experimenteller Aufbau

Das Experiment fand im Versuchsgarten der Eidg. Forschungsanstalt WSL in Birmensdorf statt
(Abbildung 1). In Mesokosmen (kleine, vereinfachte Okosysteme) wurden im April 2016 Samen der vier
Nadelbaumarten (Douglasie, Fichte, Tanne, Waldfohre) und vier Laubbaumarten (Bergahorn, Buche,
Stiel- und Traubeneiche) ausgesat (Abbildung 2; Samenherkunft s. Tabelle 1) und die daraus gekeimten
Samlinge wahrend drei Jahren unter verschiedenen Umweltbedingungen aufgezogen. Der experimen-
telle Aufbau ist in Zhang et al (2020) detailliert beschrieben. Die einzelnen Mesokosmen (1 m x 1 m
Oberflache x 0.5 m Tiefe) wurden mit einem nahrstoffarmen Substrat aus Quarzsand (40%), Weisstorf
(20%), Blaschiefer (20%), Bims (16%) und Substratton (4%) gefullt, um danach mit Zugabe von Dunger
unterschiedliche Nahrstoffverfigbarkeit zu simulieren (Substrat pH 7.3, Mai 2018). Die Mesokosmen
waren in Dreiergruppen angeordnet, in denen jeweils die gleichen Niederschlags- und Lichtbedingungen
herrschten (Abbildung 3). Die insgesamt 18 Dreiergruppen waren in drei Blécken angeordnet, so dass
jede Standortskombination dreimal repliziert war (Abbildung 1). Innerhalb eines Mesokosmos war jede
Art mehrmals vorhanden (Details s. Abbildung 2). Der nattrliche Niederschlag wurde von Mai bis Okto-
ber mit Hilfe von Plexiglasrinnen mit V-Profil variiert, die Uber jeder Dreiergruppe installiert waren. Bei
der Halfte der Dreiergruppen wurden die Rinnen mit der Offnung nach unten montiert, damit der ge-
samte Niederschlag die Mesokosmen erreichte (R1oo0; Abbildung 3a,b), bei den Ubrigen waren die Rinnen
so montiert, dass 50% des Niederschlags abgefiihrt wurde (Rso; Abbildung 3c,d). Da in Monaten mit
wenig oder gar keinem Niederschlag alle Behandlungsvarianten gleich wenig Wasser erhalten und die
Pflanzen der Kontrollgruppe ebenfalls unter Trockenstress leiden, wurden die Mesokosmen in Monaten
mit wenig Niederschlag zusatzlich von Hand bewdassert. Dabei wurde darauf geachtet, dass die
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monatliche Niederschlagssumme (naturlicher Niederschlag plus Bewasserung) héchstens das langjah-
rige monatliche Mittel der Region (Messstation Zurich-Fluntern, MeteoSchweiz; Rioo) bzw. die Halfte da-
von (Rso) erreichte (s. Zhang et al 2020). So wurde ausserdem sichergestellt, dass wahrend extremen
Trockenperioden, wie z.B. im Sommer 2018, nicht alle Samlinge abstarben. Die Plexiglasrinnen wurden
gleichzeitig zur Manipulation der Sonneneinstrahlung verwendet, in dem sie entweder transparent be-
lassen oder mit schwarzer Folie abgedeckt wurden. In Kombination mit unterschiedlich abdunkelndem
Schattiergewebe, das jeweils im Osten, Suden und Westen einer Dreiergruppe befestigt war, erhielten
die Pflanzen entweder 58.0 + 0.022 % (Lso; Abbildung 3a,c) oder 38.8 + 0.021 % (Lao; Abbildung 3b,d)
der photosynthetisch aktiven Strahlung (engl.: photosynthetically active radiation, abgekirzt PAR). Dies
entspricht dem Mittelwert + Standardfehler von drei Messungen an drei verschiedenen Tagen im August
und September 2018. Gemessen wurde PARMesokosmos/ PARumgebung® 100 (Details s. Zhang et al 2020). In
einem typischen Buchenwald gelangen zwischen 2 % und 24 % der PAR bis zum Waldboden bzw. den
dort wachsenden Baumsamlingen (Damm et al 2020; Wohlgemuth et al, unveroffentlichte Daten). Die
simulierten Lichtverhaltnisse von 40% und 60% PAR entsprechen somit den Verhaltnissen in mittleren
bzw. grossen Waldoffnungen (Galhidy et al 2006). Um verschiedene Nahrstoffverfligbarkeiten zu simu-
lieren, wurde in jedem Mesokosmos innerhalb einer Dreiergruppe unterschiedlich viel NPK-Dunger ap-
pliziert: Im ersten Jahr waren es 4.1/1.3/3.7 g N/P/K m2 (Nwenig) bzw. 17.3/5.7/17.1 g N/P/K m2 (Nviel),
im zweiten und dritten Jahr 6.0/1.5/2.4 g N/P/K m2 (Nwenig) bzw. 24.0/6.0/9.6 g N/P/K m2 (Nvier). Die
DlUngermengen wurden aufgrund von Literaturangaben so gewahlt, dass den Pflanzen bei Nviel potenziell
mehr Stickstoff zur Verfugung stand als sie fur den Aufbau ihrer Biomasse bendtigen, wahrend die Stick-
stoffverfugbarkeit bei Nwenig potenziell limitierend war. Um dem exponentiellen Wachstum der Samlinge
Rechnung zu tragen, wurden die Dingermengen nach einem Jahr erh6ht. Das Experiment enthielt noch
weitere Varianten von Niederschlag (150% des naturlichen Niederschlags) und Nahrstoffverfugbarkeit
(mittlere Menge NPK-Dlnger). Da in diesen Varianten aus Zeitgriunden nicht alle Parameter erhoben
wurden, erfolgt die Auswertung dieser Daten zu einem spateren Zeitpunkt.

Abb 1 Versuchsanlage im Garten der Eidg. Forschungsanstalt WSL, Birmensdorf, mit Mesokosmen, in Dreiergrup-
pen mit gleichem Niederschlag und Lichtverfligbarkeit angeordnet, diese wiederum in drei Blocken gruppiert. Foto:
Beate Kittl, WSL
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Tabelle 1 Baumarten, Herkunft des Saatguts, Anzahl ausgesate Samen (April 2016) sowie standardisierte Anzahl
Individuen pro 10 cm x 10 cm Quadrat im Juni und Oktober 2017.

Baumart Samenherkunft mU.M. Anz. Anz Anz.
Nadelbdume

Dou Douglasie Pseudotsuga menziesii Washington, USA 435 10 3 1
Fi Fichte Picea abies Bremgarten, AG 425 10 3 1
WF6  Waldféhre Pinus sylvestris Leuk, VS 630 10 3 1
Ta Weisstanne Abies alba Leuk, VS 1250 10 3 1
Laubbdume

BAh  Bergahorn Acer pseudoplatanus  Arni, AG 575 5 2 1
Bu Buche Fagus sylvatica Hausen, ZH 705 5 2 1
StE Stieleiche Quercus robur Aristau, AG 453 3 2 1
TrE Traubeneiche  Quercus petraea Erlach, BE 380 3 2 1

Die Sdmlinge wurden jeweils im Herbst gezahlt und vermessen. Wenn in einem Quadrat (s. Abbil-
dung 2) genugend Individuen vorhanden waren, wurde eine Zufallsstichprobe davon geerntet und bei
diesen Individuen die Hohe (Stammfuss bis Ansatz Endknospe; 2016-2018), der Stammdurchmesser
(am Stammfuss; 2018) sowie die Blatt- und Stammbiomasse gemessen (2016-2018). Bei den Buchen
mussten im Herbst 2016 Keimlinge nachgepflanzt werden, da in vielen Quadraten die Bucheckern ent-
weder gar nicht gekeimt oder alle Individuen eingegangen waren. Fur die Nachpflanzung wurden 6 Mo-
nate alte Pflanzen verwendet, die in einer Forstbaumschule aus dem gleichen Saatgut gezogen worden
waren. Um die gegenseitige Konkurrenz innerhalb eines Quadrates zu regulieren, wurde die maximale
Anzahl Individuen pro Quadrat nach dem vollstandigen Blattaustrieb im Frihsommer 2017 sowie im
Herbst 2017 standardisiert (Tabelle 1). Im Herbst 2018 wurden alle Pflanzen geerntet und deren Hohe
und Stammdurchmesser gemessen. Bei 10 zufallig ausgewahlten Individuen pro Art und Standortskom-
bination wurden zudem die ober- und unterirdische Biomasse bestimmt. Dazu wurden die Wurzeln der
Pflanzen sorgfaltig ausgegraben und entwirrt (Abbildung 4).

Im Friihjahr 2017 wurde in einem Block der Zeitpunkt des Blattaustriebs erhoben. Dazu wurde
wochentlich festgehalten, bei welchen Individuen die Blattknospe gedffnet und das erste Blatt sichtbar
war. Nach den Spatfrostnachten vom 19.-21.04.2017 stellten wir grossere Frostschaden fest. Am
4./5.05.2017 wurde deshalb die Anzahl Samlinge mit Frostschaden gezahit.

Abb 2 Samen von acht Baumarten wurden
im April 2016 in Mesokosmen (1 mx 1m
| x 0.5 mtief) ausgesat. Dabei waren die Na-
del- und Laubbdume in je zwei getrennten
= Quadranten angeordnet, um in den ersten
| zwei Jahren die Ausschattung der Nadel-
bdume durch die schneller wachsenden
Laubbdaume zu minimieren. Jeder Quad-
rant enthielt 12 Quadrate von 10 cm x 10
cm, wobei in jedem Quadrat mehrere Sa-
men der gleichen Art ausgesét wurden
(Anzahl Samen pro Quadrat und Art s. Ta-
belle 1). Jede Art wurde in insgesamt
sechs Quadraten pro Mesokosmos aufge-
zogen. BAh Bergahorn, Bu Buche, Fi
Fichte, StE Stieleiche, Ta Weisstanne, TrE
Traubeneiche, WF6 Waldféhre.
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Abb 3 Simulation verschiedener Standortsbedingungen mit Hilfe von Plexiglasrinnen, Schattiergewebe und Nahr-
stoffzugabe. Niederschlag und Lichtverhaltnisse wurden jeweils gemeinsam flir einer Dreiergruppe von Mesokos-
men (Plot) manipuliert. Innerhalb einer Dreiergruppe wurde jeder Mesokosmos (M1-M12; Split-Plot) mit einer un-
terschiedlichen Menge NPK-Dinger versorgt (Nviel, Nmittel, Nwenig). Der nattirliche Niederschlag wurde mit unter-
schiedlich gerichteten Plexiglasrinnen mit V-Profil verandert: (a, b) Nach unten gerichtete Rinnen sorgten ftir 100%
Niederschlagsdurchlass (R100), wéhrend (c, d) bei nach oben gerichteten Rinnen 50% des Niederschlags abge-
fahrt wurde (R50). Die Plexiglasrinnen dienten gleichzeitig der Lichtmanipulation: (a, c) abwechselnd transparente
und schwarze Rinnen sorgten in Kombination mit locker gewobenen Schattiergewebe flir 60% Lichtdurchlass
(L60), wéahrend (b, d) ausschliesslich schwarze Rinnen mit dichtem Schattiergewebe 40% der photosynthetisch
aktiven Strahlung durchliessen (L40).

Seite 29 von 65



Ausbreitungspotenzial der Douglasie in Schweizer Waldern

R100 X Nviel RSO X Nwenig R100 X NvieI RSO X Nwenig
Q
Q
-(C_) Wy C
T - C
2 2 o T '
() %] l 4
0 “. L R
5 %.) \
©
—
|—
Q - 2
S X h
=2 '&. 3 e v
9 /} S | {
2 [
s W\
wv 7
- :E
P - () 9
- = ‘»
@) o0 N
> *\ A > A AR
aa] / \ o
/ N Ng ()] ‘ “
/ A A '
f\ P
W
P .
fq?
ke
% € #
mall z v
i B
E --* fe et ]
o ? 2 ! y c > 7 { _§~~
< 9 o ﬁ\ ;i REE
O - Y A {
00 = -
| -
©
() |
@ =

100 cm 50 cm

Abb 4 Spross und Wurzeln von dreijahrigen Individuen, die in Konkurrenz miteinander unter verschiedenen Um-
weltbedingungen gewachsen waren. Rioo, Rs0: 100% bzw. 50% des nattlrlichen Niederschlags; Nvie, Nwenig: viel bzw.
wenig Néhrstoffe. Alle abgebildeten Pflanzen wuchsen bei 60% Lichtverfligbarkeit (Leo). Man beachte die unter-
schiedliche Vergrésserung bei Laub- (links) und Nadelbdumen (rechts). Die Fotos stammen von einem zuféllig aus-
gewéhlten Individuum aus Block 2. Fir die Traubeneiche ist bei Rso X Nwenig kein Bild vorhanden. Fotos: Gilbert
Projer, WSL

Datenanalyse

Mithilfe von gemischten linearen Modellen (engl. Linear Mixed Effect Models) wurden die Effekte
von Licht-, Wasser- und Nahrstoffverfligbarkeit sowie deren Interaktionen auf Spross-Biomasse und
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Spross-Hohe der einzelnen Arten gepruft (R-Statistik-Paket ImerTest). Licht-, Wasser- und Nahrstoffver-
fugbarkeit wurden wie bei einer Varianzanalyse (ANOVA) als Faktoren mit je zwei Niveaus betrachtet. Sie
flossen als feste Effekte, die drei Blocke als zufalliger Effekt in das Modell ein. Biomasse und Hbéhe
wurden bei Bedarf In-transformiert, um die Voraussetzungen von homogener Varianz und Normalvertei-
lung der Residuen zu erfullen. Um das Wachstum der Douglasie im Vergleich zu den einheimischen
Arten zu quantifizieren, wurde innerhalb eines Mesokosmos fir alle méglichen Kombinationen von Paa-
ren der Douglasie mit einer bestimmten Vergleichsart der logarithmierte Quotient In(Héhe Dougla-
sie/HOhe Vergleichsart) bzw. In(Biomasse Douglasie/Biomasse Vergleichsart) berechnet, was im Engli-
schen als «log response ratio» (In RR) bezeichnet wird. Anschliessend wurde mit einem Einstichproben-
t-Tests flr jede Art und Standortskombination die Abweichung des mittleren In RR vom Erwartungswert
Null (kein Unterschied zwischen den zwei Arten) gepruft. Bei signifikantem Testergebnis und positivem
Quotient ist die Douglasie grosser/hoher (bei negativem Quotient kleiner) als die Vergleichsart.

Resultate

Wachstum unter verschiedenen Standortsbedingungen

Der Bergahorn (BAh) dominierte in allen Mesokosmen, unabhangig von den simulierten Stand-
ortsbedingungen. Bei hoher Licht-, Wasser- und Nahrstoffverfugbarkeit (Lso X R100 X Nviel) hatten die Berg-
ahorn-Samlinge am Ende der 3. Vegetationsperiode 350-mal mehr Spross-Biomasse produziert als die
Weisstanne, die am langsamsten wachsende Art im Experiment. Im Vergleich zur Douglasie (Dou) hatte
der Bergahorn 160-mal mehr Spross-Biomasse, wahrend es bei der Buche 24-mal und bei der Stieleiche
(StE) 16-mal mehr waren. Entsprechend war der Bergahorn auch die grosste Art und erreichte bei viel
Wasser, Licht und Nahrstoff eine durchschnittliche Hohe von 153.8 cm (+ 8.6 cm Standardfehler). Unter
den gleichen Bedingungen wurde die Stieleiche 38.8 cm (+ 3.6 cm) hoch, die Buche (Bu) 35.8 cm (+
4.1 cm), die Douglasie und die Waldféhre (WF6) je 17.0 cm (+ 1.1 cm), die Traubeneiche (TrE) 16.9 cm
(+ 3.2 cm), die Fichte (Fi) 12.6 cm (£ 1.0 cm) und die Weisstanne (Ta) 7.5 cm (+ 0.6 cm). Die Grosse
des Bergahorns hing in erster Linie von der Nahrstoffverflgbarkeit und in zweiter Linie von der Wasser-
verfUgbarkeit ab (gemischtes lineares Modell: Nahrstoffe P<0.001, Niederschlag P=0.002). Waren
beide Ressourcen eingeschrankt (Nwenig X Rso), erreichte der Bergahorn noch zwei Drittel seiner maxima-
len Spross-Hohe und produzierte nur noch einen Drittel seiner maximalen Spross-Biomasse (Nviel X R100).
Die Reaktionen der tUbrigen Baumarten waren gepragt von der Wuchskraft des dominanten Bergahorns:
war dessen Wachstum limitiert, erhéhte sich die Konkurrenzkraft der anderen Baumarten. Wahrend der
Bergahorn bei 50% Niederschlag z.B. kurzere Triebe bildete als bei 100% Niederschlag, war dies bei der
Traubeneiche, der Waldféhre und der Douglasie gerade umgekehrt. Ahnliche Reaktionen waren bei der
Spross-Biomasse festzustellen. Wahrend hohe Nahrstoffverfligbarkeit bei den meisten Arten erwar-
tungsgemass zu grosseren Individuen fuhrte (gemischtes lineares Modell: BAh: Nahrstoffe P<0.001;
StE: Nahrstoffe x Niederschlag x Licht P=0.031; TrE: Nahrstoffe x Niederschlag P<0.001, WF6 und Ta:
Nahrstoffe P<0.001; angegeben ist die jeweils hdochste signifikante Interaktion), war die Spross-Hoéhe
von Buche, Douglasie und Fichte indifferent gegenuber Nahrstoffzugabe (Nahrstoffe und deren Interak-
tionen P>0.05). Im Vergleich zu Wasser und Nahrstoffen hatte die Verfligbarkeit von photosynthetisch
aktiver Strahlung (PAR) nur bei wenigen Arten einen Einfluss auf Spross-H6he oder Spross-Biomasse.
Wahrend die Buche bei 60% PAR gleich hohe Sprosse (P>0.05) aber mehr Spross-Biomasse (P=0.028)
produzierte als bei 40% PAR, bildeten Fichte und Douglasie bei 60% PAR kirzere Sprosse (Fi: P=0.046;
Dou: P=0.003) bei gleichbleibender Spross-Biomasse (Fi und Dou: P>0.05). Auch der Bergahorn rea-
gierte auf die Lichtverfigbarkeit, doch war seine Reaktion abhangig vom Niederschlag und der Nahr-
stoffverfugbarkeit (Spross-Biomasse: Licht x Nahrstoffe x Niederschlag P=0.040).

Douglasie im Vergleich zu einheimischen Laubholz- und Nadelbaumarten

Im Vergleich zu den einheimischen Laubbaumarten und der Waldféhre produzierte die Douglasie
in den ersten drei Jahren weniger Spross-Biomasse (Abbildung 5). Mit dieser Biomasse bildete sie je-
doch héhere oder gleich hohe Sprosse wie Tanne, Fichte, Waldféhre und Traubeneiche (Abbildung 6).
Bei wenig Licht, wenig Niederschlag und geringer Nahrstoffverflgbarkeit (Lao X Rso X Nwenig), erreichte sie
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sogar die gleiche Hohe wie die Stieleiche. Nur die Buche und der Bergahorn waren unter diesen Bedin-
gungen noch grosser. Der relative Hohenzuwachs der Douglasie von der zweiten zur dritten Vegetations-
periode (Hohe 2018/Hohe 2017) war betrachtlich (Abbildung 7). Insbesondere unter nahrstoffarmen
und schattigen Verhaltnissen (Lao X R100 X Nwenig bzw. Lao X Rso X Nwenig) war der relative Zuwachs der
Douglasie deutlich grosser als bei den einheimischen Baumarten (ausgenommen Bergahorn).
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Abb 5 Vergleich der Spross-Biomasse der Douglasie mit sieben mitteleuropaischen Baumarten am Ende der dritten
Vegetationsperiode anhand des logarithmierten Verhéltnisses der beiden Arten (In RR): In(Spross-Biomasse Doug-
lasie/Spross-Biomasse Vergleichsart). . Orange Balken bedeuten, dass die Vergleichsart im 3. Jahr weniger Bio-
masse hatte als die Douglasie (Dou, rote Linie); [7 weisse Balken bezeichnen Arten, die &hnlich viel Biomasse
produzierten wie die Douglasie; . griine Balken haben Arten, die mehr Biomasse als die Douglasie produzierten.
Angegeben sind jeweils Mittelwert + Standardfehler; *** P < 0.001, ** P < 0.01, * P < 0.05 (Einstichproben-t-
Tests, P-Werte korrigiert flr multiple Vergleiche nach Benjamini & Hochberg 1995). Ta Weisstanne, Fi Fichte, WF6
Waldféhre, TrE Traubeneiche, StE Stieleiche, Bu Buche, BAh Bergahorn.
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Abb 6 Vergleich der Spross-Hbhe der Douglasie mit sieben mitteleuropdischen Baumarten am Ende der dritten
Vegetationsperiode anhand des logarithmierten Verhéltnisses der beiden Arten (In RR): In(Spross-Hbéhe Douglasie/
Spross-Hbhe Vergleichsart). Details siehe Abbildung 5.
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Abb 7 Vergleich des relativen Héhenwachstums der Douglasie (H6he 2018/Hbhe 2017) mit sieben mitteleuropéi-
schen Baumarten anhand des logarithmierten Verhéltnisses der beiden Arten (In RR): In(rel. Hohenwachstum
Douglasie/ rel. Hohenwachstum Vergleichsart). Details siehe Abbildung 5.

Spétfrost 2017

Zu Beginn der zweiten Vegetationsperiode 2017 folgten auf Gberdurchschnittlich milde Frihlings-
temperaturen scharfe Frostnachte (MeteoSchweiz, Klimabulletin Frihling 2017), die im Versuchsgarten
der WSL vom 19.-21. April Nachttemperaturen von -2.9°C und -3.1°C brachten. Bei den Nadelbaumen
erlitten die bereits vollstandig ausgetriebenen Waldféhren keine und die unter nahrstoffarmen Bedin-
gungen erst sparlich ausgetriebenen Weisstannen nur wenig Frostschaden (Abbildung 8 und 9). Bei der
Fichte zeigten 41% (Nviel) bzw. 33% (Nwenig) der Individuen Frostschaden, wahrend bei der Douglasie 49%
(Nviel) bzw. 47% (Nwenig) betroffen waren (Abbildung 8). Im Gegensatz zu den Nadelbaumen fuhrte friher
Blattaustrieb bei den Laubbaumen zu grosseren Frostschaden. So wiesen beim Bergahorn (Nvie und
Nwenig), der am frihesten austreibenden Art, sowie bei Stiel- und Traubeneiche unter nahrstoffreichen
Bedingungen mehr als 50% der Pflanzen Frostschaden auf. Dagegen waren bei der spat austreibenden
Buche nur 11% (Nvier) bzw. 13% (Nwenig) der Pflanzen von Frost betroffen. Im Gegensatz zur Nahrstoffver-
flgbarkeit hatten unterschiedliche Lichtverhaltnisse und Niederschlagsmengen im Vorjahr (Regenda-
cher und Beschattung wurden erst Ende Mai, also nach dem Frost, installiert) bei keiner Baumart einen
Einfluss auf das Ausmass der Frostschaden (gemischte lineare Modelle: P>0.05 bei allen Baumarten).
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Abb 8 Frostschéaden bei der Douglasie infolge der Frostndchte vom
19.-21. April 2017. Foto: U. Wasem, WSL
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Abb 9 Blattaustrieb 2017 und Spétfrostschéden bei den untersuchten Baumarten: kumulierter Anteil der Sémlinge
mit ausgetriebenen Knospen in Abhangigkeit von der Nahrstoffverfligbarkeit (Nviei vs. Nwenig), €rhoben zwischen
dem 23.03.2017 (Woche 12) und dem 12.06.2017 (Woche 24) in Block 2. Die blaue Linie entspricht dem Austrieb
unter Nvie, die rote unter Nwenig, der graue Balken zeigt die Spatfrostndchte vom 19.-21.04.2017. Kleine Graphik:
Anteil Sdmlinge mit Frostschaden, erhoben am 04./05.05.2017 in allen Mesokosmen (Mittelwert + Standardfehler
aller Quadrate). Blaue Balken: Nvie; rote Balken: Nwenig.

Diskussion

Die Douglasie ist in einzelnen Forstbetrieben, speziell jenen in tiefen Lagen, langst Teil der Stra-
tegie zur Anpassung des Waldes an ein warmeres Klima, auch wenn sie in den offiziellen Baumarten-
empfehlungen der Kantone zum Teil nicht deutlich hervorgehoben wird oder gar fehlt (z.B. Fluckiger
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2016). Aufgrund verschiedener Berichte Uber ihre Trockenresistenz (z.B. im Wallis; Eilmann & Rigling
2012, Lévesque et al 2015) wird die Douglasie nicht mehr nur auf massig feuchten, nahstoffreichen
Standorten (Bégin 1992) sondern auf einem breiten Spektrum von Standortstypen eingesetzt (z.B.
Flickiger 2016). Da in der Schweiz langjahrige Erfahrungen mit der Douglasie auf solchen Standorten
fehlen, drangt sich die Frage auf, wie gut sie sich dort im Vergleich zu einheimischen Baumarten verjin-
gen und allenfalls sogar von dort ausbreiten kann. Um dies zu testen, haben wir unser Experiment so
aufgebaut, dass die Mesokosmen Waldllcken simulieren, auf denen unterschiedliche Kombinationen
von Licht-, Wasser- und Néhrstoffverfiigbarkeit herrschen. Ahnlich wie bei einem Gap-Modell (Bugmann
& Huber 2020) kénnen die Mesokosmen von verschiedenen Baumarten besiedelt werden, und je nach
den herrschenden Bedingungen werden sich die einen oder anderen durchsetzen. Dass sich der Berg-
ahorn bei allen Standortsbedingungen als konkurrenzstarkste Art erwies (Abbildung 4), war etwas uber-
raschend, da die Art in ungestérten Waldern selten so dominant auftritt. Dies deutet einerseits darauf
hin, dass die Baumart bei ausreichenden Ressourcen, insbesondere Licht und Nahrstoffe, der Buche
und den Eichen davonwachst (Hein et al 2009, Petritan et al 2009). Auch in Windwurffolgeflachen ent-
wickelte sich der Bergahorn in Konkurrenz mit anderen Baumarten im friihen und fortgeschrittenen
Verjungungsstadium am besten (Schonenberger 2002, Brang et al 2015). Anderseits wird der Berg-
ahorn im Bestand oft und stark verbissen (Diaci 2002, Kupferschmid & Brang 2010). Ausserdem haben
junge, rasch aufgeschossene Pflanzen wegen des starken Hohenwachstums schwache Stamme, die
das Eigengewicht oft nicht tragen konnen und in der Folge umfallen (Hein et al 2009). Die Dominanz
des Bergahorns in unserem Experiment zeigt auf, dass sich die Douglasie in Bestanden mit hoher Nahr-
stoff- und Wasserverfugbarkeit nicht durchsetzen kann, also dort wo die standortsgerechten Baumarten
Bergahorn, Buche und Stieleiche gut wachsen. Dass die Douglasie in der Samlings- und Jugendphase
unter der Konkurrenz durch eine ausgedehnte Kraut- und Strauchschicht leidet, ist sowohl aus ihrem
Ursprungsgebiet in Nordamerika (Cole et al 2018) wie auch aus Europa (Petritan et al 2012) bekannt.
Deshalb wird ihr Wuchs in kommerziellen Bestanden in Nordamerika mit grossflachigem Einsatz von
Herbiziden gefordert. Das experimentelle Entfernen der konkurrenzierenden Kraut- und Strauchvegeta-
tion fUhrte bei 4-9 Jahre alten, gepflanzten Douglasien zu einem steigenden Durchmesserzuwachs je-
doch nicht zu grosseren Pflanzen (Wagner & Radosevich 1991, Petritan et al 2012). Bei unseren 3-
jahrigen Pflanzen war es gerade umgekehrt: unter nahrstoffarmen und/oder wasserlimitierten Bedin-
gungen war der Bergahorn deutlich weniger produktiv und die Konkurrenz fir die Gbrigen Arten entspre-
chend kleiner. Dies fuhrte dazu, dass die Douglasie mit unveranderter Biomasse héher wuchs. Generell
war die Douglasie bei limitierten Ressourcen den Ubrigen Arten vor allem bezlglich Hdhenwachstum
und weniger bezuglich Biomassenproduktion Uberlegen (Abbildungen 5-7). Dieses Verhalten in der fri-
hen Etablierungsphase verschafft der massig schattentoleranten Douglasie einen Konkurrenzvorteil.
Dass die Douglasie den einheimischen Baumarten auf nahrstoffarmen, eher trockenen Standorten
Uberlegen ist, kdnnte mit der Dichte ihres Wurzelwerks in den obersten Bodenschichten zusammenhan-
gen. Im Gegensatz zu Waldfohre oder Buche konzentriert die Douglasie ihre Feinwurzeln in den nahr-
stoffreichen obersten 0-15 cm des Waldbodens (Moser et al 2016, Lozanova et al 2019), was ihr of-
fensichtlich selbst unter eher trockenen Bedingungen eine effiziente Nahrstoffaufnahme erlaubt. Aller-
dings besteht durch diese Wurzelarchitektur auf sehr trockenen Standorten wie z.B. an siidexponierten
Hangen in den Tieflagen des Rhone- und Rheintals in einem zuklnftigen Klima auch Austrocknungsge-
fahr. Demgegenuber ist die Waldféhre besser an solche Bedingungen angepasst, weil sie bereits im
Keimlingsstadium darauf ausgelegt ist, mit ihren Wurzeln rasch in tiefe, bei Trockenheit weniger schnell
austrocknende Bodenschichten zu gelangen (Richter et al 2012, Moser et al 2015a). Diese Einschat-
zung deckt sich mit derjenigen von Niinemets & Valladares (2006), die die Douglasie ahnlich den ein-
heimischen Stiel- und Traubeneichen als mittelmassig trockentolerant einstufen (Abbildung 10). Gene-
rell passen unsere Resultate gut mit der Einreihung der untersuchten Baumarten in ein Schatten- und
Trockentoleranz-Spektrum Uberein: so kann man sagen, dass sich die Douglasie in der Anwuchsphase
auf nahrstoffreichen, nicht wasserlimitierten Standorten wegen ihrer méassigen Schattentoleranz nicht
gegen die einheimischen Buchen, Fichten und Tannen durchsetzen wird (Abbildung 10, x-Achse). Im
Gegensatz dazu wird sie auf eher trockenen und/oder nahrstoffarmen Standorten ahnlich konkurrenz-
stark wie Stiel- und Traubeneichen sein (Abbildung 10, y-Achse). Dabei kénnte ihr die eher geringe
Beliebtheit beim Wild (Kupferschmid & Brang 2010) auf solchen Standorten einen Vorteil gegenlUber
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den Eichen verschaffen. Allerdings werden grossere Individuen gerne gefegt, weshalb ein naturliches
Aufkommen der Douglasie in Gebieten mit viel Schalenwild selten ist. Im Vergleich zu den anderen Ko-
niferen erlitt die Douglasie nach dem Spatfrost im April 2017 die grossten Frostschaden (Abbildungen
8 und 9). Die Frostempfindlichkeit limitiert die Verbreitung vieler Baumarten (Sakai & Larcher 1987)
und regelmassige Spatfroste werden auch in Zukunft in weiten Teilen Mitteleuropas erwartet (Kodra et
al 2011, Ma et al 2019). Milde Temperaturen gefolgt von Nachten <0°C sind fur die Douglasie nicht
nur im Frihjahr sondern auch im Herbst ein Problem (Chakraborty et al 2019). Das Wachstum der Doug-
lasie kdnnte deshalb in Zukunft wiederholt durch Spatfroste gebremst werden. Nur im Vergleich zum
frih austreibenden Bergahorn, und unter nahrstofflimitierten Bedingungen auch im Vergleich zu Trau-
ben- und Stieleiche, hat die Douglasie eine starkere Resistenz gegenlber Spatfrosten.
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Abb 10 Schatten- und Trockentoleranz der Douglasie im Vergleich zu den wichtigsten Hauptbaumarten des Schwei-
zer Mittellands mit Daten aus Niinemets und Valladares (2006). Die Skala reicht von O (keine Toleranz) bis 5 (ma-
ximale Toleranz). Die Punkte zeigen die mittlere Schattentoleranz (x-Achse) bzw. Trockentoleranz (y-Achse) ver-
schiedener Studien, die horizontalen und vertikalen Linien entsprechen dem Standardfehler. BAh Bergahorn, Bu
Buche, Fi Fichte, Ta Weisstanne, TrE Traubeneiche, StE Stieleiche, WF6 Waldféhre.

Folgerungen

Auf nahrstoffreichen und nicht wasserlimitierten Standorten, wo die einheimische Buche gut ge-
deiht, wird sich die massig schattentolerante Douglasie ohne Pflegemassnahmen kaum durchsetzen
kénnen. Dasselbe gilt fur trockene Fohrenstandorte, wo sie der Waldféhre in der frihen Etablierungs-
phase wegen ihres wenig tiefgrindigen Wurzelwerks unterlegen ist (Moser et al 2016). Auf eher trocke-
nen, nahrstofflimitierten Standorten, die in den Tieflagen Zentraleuropas von Eichen dominiert sind, ist
ihr Ausbreitungspotenzial hingegen betrachtlich. Dort vermag sie die Traubeneiche bereits in den ersten
drei Jahren hdhenmassig zu Uberwachsen (Abbildung 6). Die enormen Wachstumsraten (Abbildung 7)
deuten darauf hin, dass sie in spateren Jahren auch die Stieleiche und die Buche einholen kdnnte. Dies
deckt sich mit Erfahrungsberichten aus Deutschland und Osterreich, wo sich die Douglasie auf boden-
sauren Eichenstandorten besonders reichlich vermehrt (Essl 2005).
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Competition between Central European tree seedlings and Douglas fir

In Switzerland, Douglas fir (Pseudotsuga menziesii) has been cultivated primarily on mesic, pro-
ductive forest sites. In view of changing climatic conditions, however, the species might gain importance
on drier sites. To evaluate under which conditions this exotic tree species might outcompete natives
during the recruitment stage, seedlings of eight species (Douglas fir, sycamore, beech, spruce, silver fir,
pedunculate oak, sessile oak, Scots pine) were grown in a common garden for three years and their
growth was measured under varying environmental conditions (high/low light availability, high/low water
availability, high/low nutrients). In mesocosms with high water and nutrient availability, Douglas fir grew
taller than silver fir and spruce but shorter than Scots pine and the four broadleaved species. Under
conditions of low water and/or low nutrient availability, on the other hand, Douglas fir height exceeded
not only that of conifers but also that of broadleaved sessile oak. If, in addition, light availability was
reduced, Douglas fir reached the highest relative growth rates of all species but sycamore. These results
corroborate experience from forest management that Douglas fir naturally regenerates on dry and nu-
trient poor sites dominated by oaks. While this moderately shade-tolerant species might outperform
natives on these sites, it requires tending to establish on deep soils naturally colonised by beech, spruce
and silver fir communities.

Semis de douglas en concurrence avec des essences d'Europe centrale

En Suisse, le douglas (Pseudotsuga menziesii) était planté dans le passé de préférence sur des
stations productives et modérément humides. Cependant, compte tenu du changement climatique,
cette essence d'avenir est susceptible d'étre plantée de plus en plus sur des stations plus séches. Afin
de pouvoir estimer les conditions dans lesquelles des essences exotiques peuvent concurrencer les
essences indigénes pendant la phase de régénération, huit essences (douglas, érable sycomore, hétre,
épicéa, sapin, chéne pédonculé, chéne sessile, pin sylvestre) ont été semées dans une pépiniére expé-
rimentale pendant trois ans, et leur croissance a été mesurée et comparée dans différentes conditions
environnementales (beaucoup/peu de lumiére beaucoup/peu d'eau, beaucoup/peu de nutriments).
Avec suffisamment d'eau et de nutriments, le douglas a davantage poussé en hauteur que le sapin et
autant que I'épicéa, mais nettement moins que le pin sylvestre et les quatre essences feuillues. Cepend-
ant, dans des conditions limitées en eau et/ou en nutriments, il a dépassé non seulement les autres
coniféres, mais aussi le chéne sessile. Lorsqu'en outre la luminosité était réduite, sa croissance en
hauteur relative a été supérieure a celle de toutes les essences a I'exception de I'érable sycomore. Ces
résultats étayent I'expérience de la pratique et montrent que le douglas peut naturellement s'établir sur
des stations de chéne moyennement séches et y concurrencer éventuellement les essences indigénes.
En revanche, sur les stations a sol profond de hétre, d'épicéa et de sapin, cette essence moyennement
tolérante a l'ombre ne poussera pas sans soins.
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Zusammenfassung

In der Diskussion um die Aufrechterhaltung der Okosystemleistungen von Wéldern im Klimawan-
del stehen dem Nutzen von gebietsfremden Baumarten ernsthafte Bedenken des Naturschutzes gegen-
Uber. Die Frage, ob eine Baumart invasiv ist oder nicht, bringt die beiden Positionen auf den Punkt. Der
vorliegende Artikel Uberpruft den Invasivitatsstatus fir die Gewodhnliche Douglasie (Pseudotsuga men-
ziesii [Mirb.] Franco), die als Zukunftsbaumart gilt. Es wird dabei von der in der Schweiz gultigen Defini-
tion ausgegangen, wonach sich ausbreitende gebietsfremde Arten invasiv sind, wenn sie die Biodiversi-
tat und Okosystemleistungen beeintrachtigen oder Mensch und Umwelt gefédhrden. Angesichts fehlen-
der Hinweise auf eine selbststandige Ausbreitung der Baumart kann die Douglasie in der Schweiz nicht
als invasiv bezeichnet werden. Vergleichsstudien in Mitteleuropa belegen, dass der Anbau der Douglasie
nicht nachteilig auf die Bodeneigenschaften wirkt. Im Vergleich zu Rein- und Mischbestéanden aus Eiche,
Buche und Fichte bieten jedoch Douglasienreinbestande ungunstigere Lebensraume fur Tier- und Pilz-
arten, was sich in geringeren Artenzahlen ausdrickt. Fur Gefasspflanzen und Moose sind die Unter-
schiede stark von der Bestandesstruktur abhangig und daher steuerbar. Wir folgern daher, dass die
Douglasie in naturnah bestockten Waldern beigemischt werden kann, wobei mdégliche Auswirkungen
auf die Biodiversitat kontinuierlich beobachtet werden missen.

Keywords: biodiversity, comparison of stands, invasion, Pseudotsuga menziesii, soil properties, spe-
cies groups

Als gebietsfremd werden Arten bezeichnet, die ausserhalb ihres urspringlichen Verbreitungsge-
biets wachsen (Schweizerischer Bundesrat 2016). Um den Anbau von gebietsfremden Baumarten im
Schweizer Wald hat sich eine lebhafte Diskussion entwickelt. Vertreter des Naturschutzes sehen darin
eine Gefahr fliir die Biodiversitat, Vertreter der Forstwirtschaft ziehen hingegen fur die Aufrechterhaltung
bestimmter Waldleistungen geeignete gebietsfremde Baumarten in Betracht (z.B. Brang et al 2016,
Rigling et al 2016). Im Schweizer Wald wurden schon o6fters, jedoch meist in geringer Anzahl, gebiets-
fremde Baumarten angepflanzt, viele davon bereits vor mehr als 100 Jahren (Burgi & Diez 1986). Waren
es bis vor Kurzem noch Uberlegungen zur Produktionsoptimierung und zur Diversifizierung des Sorti-
ments, steht heute als Motivation die Sorge um die Erhaltung der Waldfunktionen und damit der vielfal-
tigen Okosystemleistungen in einem sich dndernden Klima im Vordergrund. Welche Arten sollen die
Fichte (Picea abies [L.] H. Karst.) und die Buche (Fagus sylvatica L.), die als Folge von neuartiger Som-
merhitze und haufigerer Trockenheit immer grossere Ausfalle verzeichnen (Schuldt et al 2020,
Wohlgemuth et al 2020), auf problematischen Standorten ersetzen oder erganzen? Eine oft genannte
Zukunftsbaumart ist die Gewohnliche Douglasie (Pseudotsuga menziesii [Mirb.] Franco), heute mit 0.2%
Stammzahlanteil nach der Robinie (Robinia pseudoacacia L.) die zweithaufigste gebietsfremde Baumart
im Schweizer Wald (Brandli et al 2020). Mit dem Aufzeigen ihres grossen Potenzials bei Trockenheit
(Eilmann & Rigling 2012, Lévesque et al 2015) und dem Ruf nach einem breiteren Einsatz dieser Art in
der Schweiz (z.B. Schutz 2020) nimmt aber auch die Ungewissheit zu, in welcher Weise ihr vermehrter
Anbau negative Folgen fiir die Biodiversitat von Waldern oder Offenland-Okosystemen haben kénnte
(Holderegger et al 2017). Tatsachlich wird in Deutschland eine Ausweitung des Anbaus der Douglasie
von aktuell 2% auf bis 10% der Waldflache fur méglich gehalten (Beinhofer & Knoke 2010, Reif et al

Seite 39 von 65



Ausbreitungspotenzial der Douglasie in Schweizer Waldern

2010). In der Schweiz ist eine Beimischung von Douglasie in weit verbreiteten Waldgesellschaften der
Tieflagen toleriert (Schmider et al 1994), im Kanton Luzern wird gar ein maximaler Anteil von zu 20%
angegeben (von Wyl et al 2014). Skepsis ist daher verstandlich und nétig (Tschopp et al 2015,
Holderegger et al 2017). Eine zentrale Frage ist in diesem Zusammenhang, ob die Douglasie als invasiv
Zu bezeichnen ist.

Mit dieser Studie klaren wir den Invasivitatsstatus der Douglasie fur die Schweiz ab und verglei-
chen diesen mit dem Status in anderen Landern. Insbesondere prifen wir mit uns verfigbaren Informa-
tionen der letzten 20 Jahre die Auswirkungen von Douglasienpflanzungen auf Bodeneigenschaften und
Biodiversitat im Vergleich mit Bestanden einheimischer Baumarten. Aus den Resultaten ziehen wir un-
sere Schllsse flr die zukunftige Verwendung der Douglasie im Schweizer Wald.

Grundlagen und Methoden

Die Douglasie in Europa

Die Gattung Pseudotsuga ist in Nordamerika entstanden (Pseudotsuga menziesii und P. macro-
carpa) und hat sich im frihen Oligozan vor rund 30 Millionen Jahren Uber die Beringstrasse nach Asien
(P. japonica, P. sinensis) ausgebreitet (Wei et al 2011). Zapfenfunde in Deutschland belegen die Anwe-
senheit einer langst ausgestorbenen Art (P. jechorekiae sp. nova) fur das spate Frihmiozan und mittlere
Miozan, also vor 15-11 Millionen Jahren (Czaja 2000, Kunzmann 2014). Neuere Belege gibt es nicht.
Die Gewodhnliche Douglasie wurde im Jahr 1827 aus Nordamerika in Europa eingefuhrt und in verschie-
denen Landern bis zum Beginn des 20. Jahrhunderts in vielen Waldern angepflanzt (Spellmann et al
2015, Kohnle et al 2021). Insbesondere durch den Anbau der Inlanddouglasie (P. menziesii var. glauca)
ergaben sich Rlckschlage infolge des Befalls durch die Rostige Douglasienschltte (Rhabdocline pseu-
dotsugae Syd. [1922]). Mit der Beschrankung auf die Kustenform (P. menziesii var. menziesii) fur Auf-
forstungen, insbesondere nach den Weltkriegen, setzte sich die Baumart verbreitet durch (Bastien et al
2021, Kohnle et al 2021).

Definitionen von «invasiv»

Gebietsfremde Arten werden invasiv genannt, wenn sie selbsterhaltende Populationen bilden,
sich vom EinfUhrungsort ausbreiten und ihre Umwelt negativ verandern (Davis & Thompson 2000). In
der Diskussion um gebietsfremde Arten hat sich die «biologische Invasion» zum zentralen Begriff entwi-
ckelt (Kowarik 2003). Obwohl die oben angeflihrte Definition von «invasiv» breite Zustimmung findet,
sind fur Entscheidungsprozesse Prazisierungen nétig (Abbildung 1). Wahrend Kowarik (2003) jene Arten
als invasiv bezeichnet, die nach der Einbringung an einem neuen Standort Uberleben und sich somit in
einem Invasionsprozess befinden, erflllen fiir Richardson et al (2000) nur solche Arten diesen Status,
die sich innert 50 Jahren in mehr als 100 Meter Entfernung von der Ausgangspflanze etablieren. In der
Schweiz gilt eine Art als «gebietsfremd invasiv», falls bekannt ist oder angenommen werden muss (po-
tenziell invasiv), dass sie durch ihre Ausbreitung die biologische Vielfalt, Okosystemleistungen und deren
nachhaltige Nutzung beeintrachtigen oder Mensch und Umwelt gefahrden kann (Schweizerischer
Bundesrat 2016). In Deutschland ist eine Art invasiv, wenn sie eine erhebliche Gefahrdung fir die bio-
logischen Vielfalt darstellt (Nehring et al 2013). Sobald eine Art als invasiv klassifiziert wird, kann dies
politische Entscheidungen beeinflussen und bei Baumarten zu Anbaueinschrankungen fihren (Ammer
et al 2016). Dabei besteht Spielraum fur Diskussionen, einerseits was die Einschatzung betrifft, ob sich
eine Art erfolgreich ausbreitet, andererseits bezuglich der Frage, ob diese Ausbreitung schadlich fur die
Okosysteme samt deren Leistungen, die Umwelt und die Menschen sein kann.
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Gebietsfremd (Archdophyt vor 1492, Neophyt ab 1492)

Eingebiirgert

Terminologie

fur die Art Invasiv nach Kowarik (2003) N

Invasiv nach Richardson et al (2000)7

______ Invasiv nach Bundesrat (2016),

Invasions- 1Transport . 2 Einfuhrun_g_> 3 Etablierung 4 Ausbreitung ~
prozesse

i Geografie Garten, Uberleben Reproduktion Ausbreitung Ausbreitung in
Barrieren 8 Park, Kultur am Standort | | am Standort am Standort weitere Okosysteme
Prozessende

Abb 1 Prozesse der biologischen Invasion und damit verbundene Begriffe, verdndert nach Blackburn et al (2011)
und mit Angaben von Kowarik (2003) und Schweizerischer Bundesrat (2016).

Invasivitatsstatus und Einfluss des Douglasienanbaus auf die Umwelt

Der Invasivitatsstatus der Douglasie wurde mittels Literaturrecherche international und fir die
Schweiz abgeklart. Hierzu wurden sowohl die Ausbreitungstendenzen als auch die Einwirkung auf die
Umwelt berucksichtigt. Seit der Jahrtausendwende wurden im Rahmen des Millenium Ecosystem Asses-
ments (Hassan et al 2005) viele vergleichende Studien (ber den Einfluss des Menschen auf Okosys-
teme begonnen. Ein Schwerpunkt stellt die Wirkung gebietsfremder Arten dar. Uns sind 34 publizierte
mitteleuropaische Studien seit 2000 bekannt, die Bodeneigenschaften und/oder die Biodiversitat von
Organismengruppen in reinen Douglasienbestdnden mit solchen in reinen oder gemischten Bestanden
aus einheimischer Eiche (Quercus robur L. oder Q. petraea Liebl.), Buche oder Fichte verglichen haben.
In einigen dieser Studien wurden statt Bestande mehrere Baumindividuen der entsprechenden Arten
verglichen. In sieben umfangreichen Studien wurden pro Vergleich mehrere Bestandspaare berucksich-
tigt, was diese Studien besonders aussagekraftig bzw. inre Resultate belastbar macht.

Resultate

In einer weltweiten Rangierung von gebietsfremden invasiven Nadelholzarten wird der Douglasie
aufgrund des geringen Samengewichts (10.7 mg), des Zeitpunkts der ersten Samenproduktion (Mini-
mum: 10 Jahre) und des mittleren Intervalls zwischen zwei Mastjahren (3-7 Jahre) eine hohe potenzielle
Invasivitat zugeordnet (Richardson & Rejmanek 2004). Ein spontanes Auftreten in grésserer Entfernung
als 100 m ausserhalb von Douglasien-Anpflanzungen (Richardson et al 2000) wurde in Patagonien
(Artentinien und Chile; Pena & Pauchard 2001, Simberloff et al 2002) und Neuseeland (Webb et al
1988) sowie in Europa in Bulgarien (Popov 1991), Deutschland (Knoerzer 1999a), Grossbritannien
(Clement & Foster 1994) und Osterreich (Essl & Rabitsch 2002) festgestellt. Aufschlussreich fiir die
Vergleiche zur Schweiz sind die Nachbarlénder Deutschland, Frankreich und Osterreich.

Invasivitat und Risikobewertung in Mitteleuropa

In Deutschland belegte (Knoerzer 1999b, Knoerzer 1999a) im Westschwarzwald sowohl fir
flachgrindige, nahrstoffarme Felsriicken als auch fur Blockmeere eine Ausbreitung von in der Nahe
gepflanzten Douglasien auf Kosten der urspringlichen Traubeneichen, deren Verjingung infolge von
hohem Wilddruck nicht mehr gelingt (Kowarik 2003). Solche Habitate sind kleinflachig, haben fur den
Naturschutz aber einen hohen Wert, weshalb von dieser Situation ein Invasionsstatus abgeleitet wurde.
Das Bundesamt fir Naturschutz (BfN) folgte in seinem Einschatzungsentscheid dem deutschen Bun-
desnaturschutzgesetz, das fir die Bewertung weder Ausnahmen des Vorkommens auf Sonderstandor-
ten noch Erfolgsaussichten bei Massnahmen gegen die Ausbreitung berlcksichtigt (Holtermann et al
2016). Dies entspricht den internationalen Standards von Risikoanalysen, wonach die Méglichkeit der

Seite 41 von 65



Ausbreitungspotenzial der Douglasie in Schweizer Waldern

Kontrolle/Schadensbegrenzung nicht Bestandteil der Invasivitats- bzw. Risikobewertung, sondern Teil
des Risikomanagements ist. Dass die Douglasie auf dieser Liste figuriert, zusammen mit der Kanadi-
schen Pappel (Populus x canadensis Moench), dem Gotterbaum (Ailanthus altissima (Mill.) Swingle),
der Spatbluhenden Traubenkirsche (Prunus serotina Ehrh.), der Pennsylvanischen Esche (Fraxinus
pennsylvanica Marshall), der Robinie, der Roteiche (Quercus rubra L.) und der Strobe (Pinus strobus
L.)1, l16ste unter den Forstvertretern samt Waldforschenden einen Sturm der Entristung aus, dem ver-
schiedene vergleichende Studien Uber gebietsfremde Baumarten mit messbaren Kriterien folgten (z.B.
Vor et al 2015). Als Folge davon publizierten Vertreter der Forstwissenschaft und des Naturschutzes in
einem gemeinsam aufgesetzten Empfehlungsschreiben fur den Anbau eingefihrter Waldbaumarten
(Ammer et al 2016). Das Schreiben rat vom Douglasienanbau auf bestimmten Sonderstandorten ab,
erachtet aber den Anbau der Douglasie in Mischung mit anderen Baumarten, insbesondere mit der Bu-
che, als unbedenklich fur die Biodiversitat.

In Frankreich, wo die Douglasie einen Flachenanteil von 2.6% hat (Bastien et al 2021), wurde die
Frage der Invasivitat wohl weniger kontrovers diskutiert als in Deutschland, denn die Baumart wird, wie
andere gebietsfremde Nutzbaume auch, als eingeburgert («acclimatized») betrachtet (Hasenauer et al
2016). Restriktionen sind uns nicht bekannt, ausser in Regionen, die unter die Alpenkonvention fallen
(Potzelsberger et al 2020). Der Anbau der Douglasie wird mittels eines Netzes von Samenplantagen und
Testpflanzungen laufend optimiert (Bastien et al 2021). Arbeiten Uber den Einfluss des Douglasienan-
baus auf die Bodeneigenschaften und die einheimische Biodiversitat erreichten zwischen 2000 und
2010 einen Hohepunkt, mit zwei umfassenden Reviewarbeiten (Augusto et al 2002, Augusto et al 2003)
und weiteren Uber die Bodenchemie (Zeller et al 2007, Mareschal et al 2010, Mareschal et al 2013),
sowie mehreren Studien Uber Insekten (Roques et al 2006, Bertheau et al 2009) und Pilze (Kubartova
et al 2009, Buée et al 2011).

In Osterreich, wo die Douglasie mit einem Volumenanteil von landesweit 0.06% einen geringen
Anteil hat, berichtete Essl (2005) Uber Einburgerungen auf bodensauren Eichenwaldstandorten. In der
Neobiota von Osterreich (Essl & Rabitsch 2002) wurde die Douglasie als potenziell invasiv vermerkt. lhr
Status ist bis heute unverandert.

In der Schweiz fehlt die Douglasie auf der Schwarzen Liste der invasiven gebietsfremden Pflan-
zenarten von (Info Flora 2014). Dagegen sind dort Gotterbaum, Spatbluhende Traubenkirsche, Robinie
und Chinesische Hanfpalme (Trachycarpus fortunei [Hook.] H. Wendl.) aufgefiihrt. Hafner &
Wohlgemuth (2017) und Frei et al (2021) haben in landesweiten Stichproben von Douglasien-dominier-
ten Bestanden unterschiedlich zahireiche Verjingung festgestellt, die sich mit wenigen Ausnahmen auf
Pflanzen im Jungwuchs (<130 cm) beschrankten. Unter den Bestanden mit zahlreicher Douglasiendi-
ckung fallen solche im Wallis und im Tessin auf, wo die Bedingungen flr die Keimung und den Aufwuchs
durch Kklimatisch oder edaphisch bedingte Vegetationsarmut (ungeschlossene Vegetationsbedeckung)
und genulgend Lichtdurchlass das Aufkommen der beschrankt schattentoleranten Baumart zulassen.
Wo die Douglasie im Mittelland und in den Voralpen auf produktiven Waldstandorten angepflanzt wurde,
kann sie sich gegen raschwichsige Laubbaumarten und dichte Krautvegetation kaum durchsetzen (Frei
et al 2021). Zwar waren in 90% der Douglasienaltbestande Samlinge vorhanden, doch in nur einem
Drittel der Bestande erreichten die jungen Douglasien Hohen von 130 cm und mehr. Gegenlber ande-
ren Baumarten waren die etablierten Douglasien immer in der Minderheit (Frei et al 2021). Im experi-
mentellen Vergleich von Douglasiensdmlingen mit Sdmlingen verschiedener Schweizer Hauptbaumar-
ten wurde ebenfalls bestatigt, dass Douglasien in den ersten zwei Lebensjahren zwar rascher wachsen
als Fichte und Tanne, aber ihr Hdhenwachstum nur bei Wasser- und Nahrstoffmangel &hnlich gross oder
sogar grosser ist als jenes von Waldfohre (Pinus sylvestris L.) und Eiche (Quercus sp.; (Moser et al 2021).
Ist die Wasser- und Nahrstoffversorgung dagegen besser, wie flr die Schweizer Verhaltnisse charakte-
ristisch, werden Douglasien von Laubbdumen innerhalb von zwei Jahren vollstandig tberwachsen. Dies
durfte auch der Grund sein, weshalb in douglasienreichen Bestanden keine Anzeichen einer starken
Ausbreitung gefunden wurden (Hafner & Wohlgemuth 2017), obgleich Douglasienverjingung unter oder
in nachster Nahe zu Douglasienaltbaumen vorkommen kann. Der durchschnittliche Anteil verbissener
Individuen betrug dabei im Ubrigen 32%. Beziiglich des Anbaus der Douglasie in der Schweiz bestehen

1 https://neobiota.bfn.de/invasivitaetsbewertung/gefaesspflanzen.html (23.11.2020)
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wenige Einschrankungen. Die verwendeten Douglasienpflanzen mussen gemass der Verordnung Uber
den Schutz von Pflanzen vor besonders gefahrlichen Schadorganismen vom 31. Oktober 2018 (Pflan-
zengesundheitsverordnung, PGesV; SR 916.20) aus zertifizierten Pflanzschulen von Landern der Euro-
paischen Union stammen. Samenimporte aus Ubersee unterliegen einer Nematodenkontrolle (Bursa-
phelencus xylophilus [Steiner & Buhrer] Nickle) durch den Bund.

Zwei Ubersichtsarbeiten, die die Eigenschaften mehrerer gebietsfremder Baumarten fiir Deutschland
und die Schweiz verglichen (Vor et al 2015, Brang et al 2016), kommen zum Schluss, dass die Douglasie
bezuglich verschiedener Invasivitatskriterien unproblematisch (Vor et al 2015) bzw. anbauwurdig ist
(Brang et al 2016). Im Unterschied dazu werden Robinie, Gotterbaum, Spatblihende Traubenkirsche
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als invasiv oder bedingt invasiv angesehen, insbesondere wegen Eigenschaften wie Stockausschlag und
Samenausbreitung Uber weite Distanzen, die der Douglasie fehlen.

Tab 1 Vergleichsstudien tber Bodeneigenschaften und Biodiversitat (Anzahl Arten), in denen Douglasienreinbe-
sténde mit reinen oder gemischten Bestédnden mit Eiche (E), Buche (B) und Fichte (F) verglichen wurden. Flir Bio-
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OC - Oberboden

N - Auflage

N - Oberboden

C:N - Auflage

C:N - Oberboden

pH - Oberboden

Ca - gesamt

Mg - gesamt
Pflanzenarten
Moosarten

Pilzarten
Blattlaus-Antagonisten
Gliederfiissler (Stamm)
Gliederfiissler (Krone)
Insekten (Krone)
Kéfer (Krone)
NJILLELES )
Ameisen (Streu)
Asseln (Streu)
Weberknechte (Streu)
Riisselkafer (Streu)
Doppelfiisser (Streu)
Spinnen (Krone)
Totholzkafer
Borkenkafer

Mehrere Vergleichspaare

Augusto et al (2002) FR EF XX

Augusto et al (2003) FR BEF xx+ XX XXk X=X XX XXX XX+

Bertheau et al (2009) FR F x
Budde (2006) DE BF xx  x x+ o+ x X+ x

Gossner et al (2016) DE BEF —
Gossner et al (2005) DE B +

Prietzel & Bachmann (2012) DE BF —- x- —— +x ++ ++ X

Einzelne Vergleichspaare

Blick & Gossner (2006) DE F x

Buée et al (2011) FR BEF N

Burmeister et al (2007) DE F x

Cremer & Prietzel (2017)-1 DE BF X— XX XX

Cremer & Prietzel (2017)-2 DE BF X—  xx  xx

Cremer et al (2016)-1 DE BF —x xx xx xx xx x—

Cremer et al (2016)-2 DE BF xx xx xx xx ++ x-—

Cremer et al (2016)-3 DE BF x+ xx xx xx ++ xx

Engel (2001) DE BF -+ =

Finch & Szumelda (2007) DE E
Gossner & Ammer (2006) DE F
Gossner & Simon (2002) DE F
Gossner & Utschick (2004) DE F - -
Knoerzer & Reif (1996) DE F
B

Kostic et al (2016) RS gl=l=l=l=s]=]= |
Leitl (2001) DE BEF x+

Malchair & Carnol (2009)-1 BE BEF +xx XXX X+ XXX —4—

Malchair & Carnol (2009)-2 BE BEF +x- xxx x—x XXX XX

Mareschal et al (2010)-1 FR BEF XXX XXX e+ xxx

Mareschal et al (2010)-2 FR EF X+

Martinik et al (2014) CZ F - x x o+

Mensik et al (2009)-1 CZ B = x  x ox

Mensik et al (2009)-2 CZ B - + o+ o+

Muiller et al (2008) DE BEF I
Podrézsky et al (2009) CZ B x  x ox x

Podrazsky et al (2011) CZ BF ++

Podrazsky et al (2014) CZ F B

Ulyshen et al (2018) CZ EF ——
Utschick (2001) DE F -

Utschick (2006) DE BEF ——

Volos¢uk (2012) SK BF +x +—

Zeller et al (2007) FR BEF xxx x#x 44+ x#x +++ xx— xxx

Ziesche & Roth (2008) DE BEF S

diversitatsvergleiche dienten oft auch Stichproben von Einzelbdumen. Effekte: negativ (-), positiv (+), kein Effekt
(*). Ldndercodes: BE: Belgien, CZ: Tschechien, DE: Deutschland, FR: Frankreich, SK: Slowakei. Die Symbole wider-
spiegeln in ihrer Zahl und Abfolge die in der jeweiligen Studie untersuchten Baumarten.
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Einwirkung auf Bodeneigenschaften

Gemass mehreren Studien (Tabelle 1) wird in Douglasienbestanden sowohl in der organischen
Auflage als auch im darunter liegenden Oberboden (in den meisten Fallen im Ah-Horizont zwischen 1
und 10 cm gemessen) weniger Kohlenstoff (C) als in Buchen- und Fichtenbestanden gespeichert (Ta-
belle 1). Im Vergleich zu Eichenbestanden zeigt sich kein deutlicher Trend. Mehrere Studien belegen
unter Douglasien auch weniger Stickstoff (N) in der organischen Auflage. Im Oberboden kann der N-
Gehalt dagegen ahnlich oder hoéher als unter Buchen und Fichten sein. Flur das C:N-Verhaltnis wurden
unter Douglasie oft gunstigere (kleinere) Verhaltnisse als unter Buche und Fichte gefunden. Dies wird
auf die gut abbaubare Nadelstreu der Douglasie zurlckgefuhrt (Cremer et al 2016). Insbesondere hat
die Streu von Douglasien einen geringeren Ligningehalt als diejenige von Fichte und Buche (Kubartova
et al 2009). Die Beimischung der Douglasie in Fichtenwaldern fuhrt zum besseren Abbau der Nadelstreu
und einer starkeren Nitrifikation (Podrazsky et al 2020). Der pH-Wert im Oberboden von Douglasienbe-
standen war ahnlich hoch oder héher als derjenige unter Fichten. Zudem war er meist vergleichbar mit
den pH-Werten unter Buchen oder Eichen. In Bezug auf das Nahrelement Calcium (Ca) zeigen die Stu-
dien unter Douglasie einen ahnlich hohen oder héheren Gehalt im Oberboden als unter Buchen, dage-
gen einen geringeren als unter Eichen. Bei Magnesium (Mg) ist der Gehalt im Oberboden von Douglasi-
enbestanden gleich oder kleiner als unter Fichten und Buchen. Dagegen zeigen zwei Studien unter
Douglasien einen geringeren Gehalt von Phosphor (P) als unter Fichten sowie einen hoheren Gehalt als
unter Buchen.

Untersuchungen an gefallten Baumen auf 138 Probeflachen in Bayern und Rheinland-Pfalz ha-
ben gezeigt, dass Fichte und Douglasie dem Boden deutlich mehr Nahrstoffe entnehmen als Buche,
Eiche und Waldféhre (Pretzsch et al 2014). Durch Beimischung der Douglasie in Buchenbestanden wird
insbesondere auf mageren Bdden eine héhere Zuwachsleistung erreicht als in reinen Buchenbestéanden
(engl. overyielding; Lu et al 2018).

Auswirkungen auf die Biodiversitéat

Uber die Wirkung der Douglasie auf die einheimische Biodiversitét liegen weniger Studien vor als
fur die Bodenparameter (Abbildung 2, Tabelle 1). Die Anzahl Gefasspflanzen in der Krautschicht war in
der Mehrzahl der Studien unter Douglasien gleich gross oder grosser als unter Eichen, Buchen und Fich-
ten. Untersuchungen von Knoerzer (Knoerzer & Reif 1996) im Schwarzwald und Kosti¢ et al (2016) in
Serbien fanden allerdings unter Douglasien eine artenarmere Krautvegetation als unter Buchen. Moos-
arten waren unter Fichten zahlreicher, nicht aber unter Eichen und Buchen (Augusto et al 2003). Fur
das Vorkommen von Gefasspflanzen wie auch von Moosen spielt Licht eine wesentliche Rolle. So be-
einflusst nebst dem Standort die Struktur von Douglasienbestanden den Bewuchs mit Moosen und
Pflanzen massgeblich (siehe auch Vor & Schmidt 2006, Spellmann et al 2015).

Bei der Anzahl Pilzarten wirkt sich die Douglasie im Vergleich mit allen drei einheimischen Baum-
arten negativ aus (insb. Buée et al 2011), ein Resultat, das auch Schmid et al (2014) in ihrem Review
Uber die 0kologischen Konsequenzen der Douglasien hervorhoben. Ein Experiment in Spanien zeigte
allerdings, dass Douglasien einen betrachtlichen Teil der naturlich vorkommenden Mykorrhizapilze nut-
zen kdnnen (Parladé et al 1996). Auf Douglasien wurden sowohl ganzjahrig als auch nur im Winter deut-
lich weniger Vogelbesuche gezahlt (Utschick 2006). Nur Kleiber, Waldbaumlaufer und Buchfink wurden
beobachtet, wahrend Meisenarten, die auf Fichten zahlreich sind, praktisch fehlten. Fur Gberwinternde
Vogel bietet die Douglasie fast keine Insekten und Spinnentiere als Nahrung an (Gossner & Utschick
2004). Mit Ausnahme von wenigen Artengruppen beherbergen Douglasien oder Douglasienbestande
weniger Arthropodenarten als Bestande von Eiche, Buche und Fichte. Eine Ausnahme sind Insekten, die
sich von der aus Nordamerika stammenden Douglasienwolllaus (Adelges cooleyi) ernahren (Gossner et
al 2005), sowie grosse Streuabbauer wie Asseln und Doppelfisser, die haufiger unter Douglasien als
unter Fichten zu finden sind (Engel 2001, Finch & Szumelda 2007). In der Douglasienstreu halten sich
weniger Spinnen auf als in der Streu der drei Vergleichsarten, und mehrere Studien belegen, dass Doug-
lasientotholz von weniger Totholzkéfern genutzt wird als das Totholz der anderen Baumarten (z.B. Goss-
ner et al 2016, Ulyshen et al 2018). Schliesslich wurde in einer Untersuchung in Frankreich die
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Douglasie von gleich vielen Borkenkaferarten befallen wie die Fichte, doch war die Befallsdichte bei der
Douglasie deutlich geringer (Bertheau et al 2009).

Douglasie im Vergleich mit Eiche Buche Fichte
Effekt neg. ns. pos. neg. ns. pos. neg. nNns.  pos.

Bodeneigenschaften
OC-Oberflache
OC-Mineralboden =
N-Oberflache
N-Mineralboden u
C:N-Oberflache
C:N-Mineralboden
pH-Mineralboden L
Ca gesamt
Mg gesamt u
P-gesamt

Artengruppen
Pflanzenarten L]
Moosarten ]
Pilzarten
Vogel

Insektengruppen
Blattlaus—Antagonisten [
Gliederflussler (Stamm)
Gliederfiissler (Krone)
Insekten (Krone)
Kéfer (Krone)
Spinnen (Krone)
Ameisen (Streu)
Asseln (Streu)
Weberknechte (Streu)
Russelkaefer (Streu)
Doppelflisser (Streu)
Spinnen (Streu)
Totholzkafer
Borkenkafer [

Abb 2 Effekte (negativ, nicht signifikant, positiv) auf Boden und Biodiversitat in Vergleichsstudien von Douglasien-
reinbestdanden mit reinen oder gemischten Bestdnden aus Eiche, Buche und Fichte in Mitteleuropa (Referenzen in
Tabelle 1). Dunkle Farbténe beziehen sich auf belastbare Studien mit mehreren Vergleichspaaren, helle auf Fall-
beispiele, in denen nur Pflanzungen an einem Standort miteinander verglichen wurden. Ein Quadrat stellt eine
Studie dar; bei nicht signifikanten Eigenschaften kann eine Studie aus Symmetriegriinden als zwei Halbquadrate
links und rechts des Balkens zu liegen kommen.

Diskussion

Wo die Douglasie schon seit Jahrzehnten in Bestanden oder Gruppen steht, ist Jungwuchs vor-
handen doch in der Regel keine Ausbreitung festzustellen. Auffallige Dickungen sind auf trockenem Un-
tergrund im Wallis und im Tessin beobachtet worden (Frei et al 2021). Im Gegensatz zu Stiddeutschland,
wo die Douglasie auf wenigen trocken-sauren Standorten die lokale Pflanzenartenvielfalt kleinflachig
beeintrachtigen kann (Knoerzer 1999a), sind uns vergleichbare Verhaltnisse in der Schweiz nicht be-
kannt. Dies deckt sich auch mit Erfahrungen aus der Praxis (Ammann 2020).

Die umfangreichen Ubersichtsarbeiten (Augusto et al 2002, Augusto et al 2003, Budde 20086,
Prietzel & Bachmann 2012, Pretzsch et al 2014, Schmid et al 2014, Tschopp et al 2015) sowie zahlrei-
che detaillierte Studien zu einzelnen Aspekten belegen insgesamt glinstigere Bodenverhéltnisse unter
Douglasien als unter Fichten, die an den meisten untersuchten Orten von Natur aus nicht wachsen
wlrde, sowie tendenziell unglnstigere Verhaltnisse gegenuber den naturlicherweise vorkommenden
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Arten Eiche und Buche. Auf produktiven Standorten ist der Nahrstoffaustrag durch Douglasien vergleich-
bar mit jenem durch Fichten, jedoch héher als durch Buchen (Pretzsch et al 2014).

Bezuglich der Artenvielfalt wurde deutlich, dass fur Gefasspflanzen vor allem die Bestandesstruk-
tur und der Kronenschluss bzw. das Ausmass des Lichtdurchlasses ausschlaggebend fur die Artenzahl
und der Zusammensetzung verantwortlich sind (Augusto et al 2003, Budde 2006). Mit waldbaulichen
Eingriffen Iasst sich der Lichtdurchlass und damit die Pflanzenartenvielfalt steuern. Wahrend bei Moo-
sen nur wenige Daten vorliegen, zeigten die Vergleichsstudien zur Artenzahl von Pilzen, Végeln und
Arthropoden, dass Douglasienreinbestande deutlich artenarmer sind bzw. fur weniger Arten einen Le-
bensraum darstellen als Bestande aus Eichen, Buchen und auch Fichten. Nur wenige Tierartengruppen
sind in Douglasienbestanden artenreicher als in Fichtenbestanden. Es sind dies insbesondere die Grob-
zersetzer von Nadelstreu (Asseln, Doppelfusser) und Insekten, die sich von der Douglasienwolllaus er-
nahren. Mehrere Studien fanden bezuglich Boden- und Biodiversitatsparametern kleinere Unterschiede
zu reinen Eichen-, Buchen- und Fichtenbestanden, wenn die Douglasie lediglich in Mischbestanden
wuchs (z.B. Augusto et al 2002, Gossner & Ammer 2006, Prietzel & Bachmann 2012, Cremer et al
20186), weshalb die Douglasie in Beimischung als weniger problematisch bezeichnet werden kann, als
wenn sie in Reinbestanden angebaut wird.

Unabhangig von der Frage der Habitatsglte der Douglasie heben (Roques et al 2006) hervor,
dass neu eingeflihrte gebietsfremde Herbivoren oder einheimische Insekten mittels Wirtewechsel eine
Nische ausnutzen konnten, wodurch langerfristig Probleme mit der Douglasie entstehen kdnnten
(Schmid et al 2014).

Fazit

In Anbetracht der Feldergebnisse fur die Schweiz, wonach kein spontanes Aufkommen der Doug-
lasie deutlich entfernt von Mutterbdumen vorgefunden wurde, halten wir die Douglasie nicht fur invasiv.
Die vergleichenden Studien uber die Auswirkungen auf die Bodeneigenschaften zeigten keine auffallig
negativen Veranderungen. Dagegen erwies sich die Douglasie fir die Mehrheit der untersuchten Arten-
gruppen als ein ungunstiger Lebensraum, der im Vergleich mit einheimischen Baumarten mit wenigen
Ausnahmen zu einer geringeren Artenvielfalt fihrt. In Analogie zu Ammer et al (2016) empfehlen wir den
Anbau von Douglasie in Mischung mit anderen Baumarten, da die Douglasie die Kriterien fur die Invasi-
vitat nicht erflllt. Mégliche Auswirkungen auf die Biodiversitat sollten aber kontinuierlich beobachtet
werden wie auch Anpassungen einheimischer und neu eingefihrter gebietsfremder Schadorganismen.
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About the invasiveness of Douglas-fir in Switzerland

In the discussion on the maintenance of forest ecosystem services during climate change, the
use of non-native tree species has been advocated by forestry, but there are major concerns regarding
nature conservation. In brief, the crucial question to be answered by both parties is whether a trees
species is invasive or not. This article reviews the invasiveness status of the Common Douglas-fir
(Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) that is considered a future tree species. Thereby we use the
Swiss definition of an invasive species - i.e. spreading alien species that threatens ecosystems, biodi-
versity, humans or the environment. Given the lack of evidence for self-sustaining spread, Douglas-fir
cannot be considered invasive. Based on comparative studies in Central Europe, the cultivation of Doug-
las-fir does not negatively affect soil conditions. However, in comparison to pure and mixed stands of
oak, beech and Norway spruce, pure stands of Douglas-fir offer less favorable habitats for animal and
fungi species, which is reflected in lower species numbers. For vascular plants and mosses, the differ-
ences are strongly dependent on the stand structure and can therefore be controlled by management.
We conclude that Douglas-fir can be admixed to forests comprised of native tree species, whereby pos-
sible effects on biodiversity must be continuously monitored.

Sur le caractére envahissant du sapin de Douglas et son impact sur les sols et
la biodiversité

Dans la discussion sur le maintien des services écosystémiques des foréts sur fond de change-
ment climatique, I’avantage offert par les essences exotiques est battu en bréche par les sérieuses
réticences des représentants de la nature. Une essence est-elle envahissante ou pas? Cette question a
elle seule met en lumiére les divergences d’opinions. Le présent article vérifie le bien-fondé du caractére
invasif du douglas (Pseudotsuga menziesii [Mirb.] Franco), considéré comme essence d’avenir. Il s’ap-
puie sur la définition valable en Suisse, selon laquelle des espéces exotiques en expansion sont enva-
hissantes si elles portent atteinte a la biodiversité et aux services écosystémiques, ou si elles représen-
tent une menace pour I’étre humain et I’environnement. Etant donné I'absence d’indices soulignant une
propagation indépendante de I'essence, le douglas ne peut pas étre qualifié d’espéce envahissante en
Suisse. Des études comparatives en Europe centrale démontrent en outre que la culture du douglas n’a
pas d’impacts négatifs sur les propriétés du sol. Par rapport aux peuplements purs et aux peuplements
mélangés de chénes, de hétres et d’épicéas, les peuplements purs de douglas proposent toutefois des
habitats moins favorables aux espéces d’animaux et de champignons, ce qui se traduit par des espéces
en nombre inférieur. Pour les plantes vasculaires et les mousses, les différences dépendent fortement
de la structure du peuplement et sont de ce fait contrélables. Nous en concluons dés lors qu’il est pos-
sible d’ajouter le douglas dans des foréts dont le boisement est proche de I’état naturel. Les répercus-
sions potenzielles sur la biodiversité devront néanmoins faire I'objet d’observations en continu.
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Social security contributions {employer's contribution)............ CHF 14'482.34
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4.3 Introduced or native tree species to maintain
forest ecosystem services in a hotter and
drier future?

Andreas Rigling, Arthur Gessler, Linda Feichtinger, Valentin
Queloz and Thomas Wohlgemuth

Climate change might profoundly alter patterns and processes in forest ecosystems that
have consequences on the biogeochemical cycling, biodiversity and productivity (e.g.
Lindner et al. 2014). Temperature- and drought-related changes have been identified as
important triggers of forest decline and vegetation shifts worldwide (Allen et al. 2010). In
Europe, several native tree species such as Scots pine (Pinus sylvestris L.), Norway spruce
(Picea abies (L.) H. Karst.) and European beech (Fagus sylvatica L.) are showing increased
sensitivities to recent increases in temperature and extreme droughts resulting in growth
reduction or increased mortality rates (Temperli et al. 2012, Rigling et al. 2013, Lebour-
geois et al. 2010). It is predicted that there will be increases in the frequency and intensity
of extreme precipitation events as well as in the occurrence of drought periods in the
upcoming decades (IPCC 2014). In combination with increasing temperatures, so-called
‘hotter droughts’ are to be expected (Allen et al. 2015), which might play a key role in driv-
ing future forest dynamics by directly increasing drought-induced mortality or indirectly
by reducing tree growth and vigour, impairing seedling establishment and increasing the
susceptibility of trees to pests and diseases (Anderegg et al. 2015).

Such changes will challenge sustainable forest management practices that aim to provide
the variety of ecosystem services in the future. An essential element of forest manage-
ment is the selection of suitable tree species mixtures. On one hand, biodiversity (i.e. se-
lection and complementarity effects, Loreau and Hector 2001) might improve the drought
resistance of trees in more diverse forests (e.g. Van der Plas et al. 2016). On the other
hand, future forest management and an adapted tree species portfolio should consider
the future climatic conditions. As native tree species might suffer from a hotter and drier
future climate in certain regions, the native species composition might be complemented
by drought tolerant tree species of non-native origin (Lindner et al. 2014).

Introduced tree species have been planted and promoted in Europe since the late 19™
century. They were originally selected and planted in the introduced range on the basis
of their timber quality and productivity. In the future, however, introduced tree species
with a potentially higher drought tolerance might become more relevant in terms of their
ability to cope with the future climate change (Lindner et al. 2014).

An overview on the potential and limitations of 15 introduced tree species relevant for
central Europe was recently published by Vor et al. (2015). In this chapter we focus on two
of the introduced tree species mentioned in this publication, i.e. Douglas fir (Pseudotsuga
menziesii (Mirb.) Franco) and black pine (Pinus nigra Arnold), which is non-native in most
areas in western Europe (San-Miguel-Ayanz et al. 2016). Although climate change predic-
tions for future performance of Douglas fir in western North America suggest significant
drought-induced range shifts until 2090 (Weiskittel et al. 2012), Douglas fir and black pine
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are often discussed as potential non-native alternatives to the native, and economically

and ecologically important, Norway spruce and Scots pine (Spellmann 2011, Kownatzki

et al. 2011, Jansen et al. 2013, Lévesque et al. 2013; Moser et al. 2016). In addition, and not

further included in this chapter, the following drought-tolerant species may be of consid-

erable interest; e.g.:

~~~~~~ =+ Bucalypts (Eucalyptus spp.) that are mainly planted in Spain and Portugal (Chapter
5.9);

------ =+ Black locust (Robinia pseudoacacia L.), which is planted as a pioneer species to im-
prove soil fertility (Chapter 5.1);

------ = Tree of heaven (Ailanthus altissima (Mill.) Swingle) that starts invading some European
forests originating from gardens and public green areas (Chapter 5.7);

-+ Other pines (Pinus spp.) (Chapter 5.8) and cypresses (Cupressus spp.).

> The vulnerability of trees to drought varies amongst species due to intrinsic
traits and shifts between life stages, in particular between the establishment
and the old growth phase.

Sensitivity against biotic and abiotic stress can considerably vary during a tree'’s life (e.g.
Oliver and Larson 1996). Hence, when discussing the impacts of drought on forest eco-
systems and defining species that can potentially substitute native species in our forests
in future, it is crucial to distinguish amongst different age phases. However, how can we
quantify the drought tolerance of tree species?

Many studies focus on the key processes such as mortality, growth limitations and regen-
eration success along time, tree age and various environmental gradients (e.g. Lévesque
et al. 2014a). In particular, comparative measurements on drought tolerance in prove-
nance trials (e.g. Eilmann et al. 2013) or multiple tree species experiments stands (e.g.
Eilmann and Rigling 2012) are best suited to interpret the relative drought tolerance of
species or provenances. Analyses should ideally combine different time windows such as
decadal trend analysis with single and extreme year reactions (e.g. Lévesque et al. 2014a)
and intra-annual responses (e.g. Lewis et al. 2001). In order to gain further understanding
of the mechanisms behind observed growth reactions, a combined analysis of growth
and physiological measurements, e.g. stable isotope analysis, water-use efficiency or cav-
itation are particularly valuable (e.g. Lévesque et al. 2014b). It is also important to try
extrapolating the results from tree to stand and landscape scales and to cross-validate
the experimental findings; in such cases, process-based modelling approaches are useful
(e.g. Temperli et al. 2012).

Douglas fir seedlings can be vulnerable to dry conditions (Hermann and Lavender 2004),
which may include factors such as frost droughts during winter (Anekonda et al. 2002,
Kownatzki et al. 2011). In a pot experiment, the native Scots pine was found to be more
drought-tolerant in its initial seedling growth phase than Douglas fir whose seedlings have
slower root growth into deeper soil layers (Moser et al. 2016). Due to this slow lateral root
growth, Douglas fir seedlings are delayed in reaching deeper water resources that do not
tend to get depleted during droughts. Similar results were obtained in an experiment where
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saplings of eight different tree species were planted at three xeric sites in the Swiss Rhone
Valley (Rigling et al. unpublished). The mortality highly varied among the different tree spe-
cies, with Douglas fir showing the highest mortality rates from all tree species considered
(Figure 57). In another experiment, introduced black pine seedlings from a Mediterranean
seed source were found to be more drought tolerant in comparison to the native Scots pine
seedlings from the central Alps; the black pine seedlings had a higher root-to-shoot ratio
allowing a better exploitation of soil water resources (Richter et al. 2012).
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Figure 57. Tree species-specific survival and mortality considered at different temporal scales; i.e. one, two and three

years after planting). Mortality rates are mean percentages of the species planted at three different sites in the dry in-
ner-Alpine Swiss Rhone valley.

> Management aiming at increasing drought resistance of future forests needs to
carefully consider tree species identity but also provenances.

There is also considerable variation between provenances within a species with regard
to their drought tolerance. Introduced provenances originating from areas with dry sum-
mers and cool winters tend to be best adapted to warm and dry conditions in Europe,
which was demonstrated, for instance, in a climate chamber experiment where Douglas
fir seedlings from interior regions have been found to be best adapted to extended heat
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and drought periods (Jansen et al. 2014). Therefore, such provenances might be suitable
for forestry in central Europe bearing in mind predicted warmer and drier conditions for
the region. However, it should be kept in mind that Douglas fir interior provenances are
more susceptible to certain fungal diseases (e.g. Rhabdocline needlecast — Rhabdocline
pseudotsugae Syd. and Swiss needlecast — Phaeocryptopus gacumannii (T. Rohde) Petr.) as
opposed to coastal provenances from wetter regions (Hartmann et al. 2007). This trade-
off illustrates the importance of provenance selection combined with careful site assess-
ments.

High tree mortality rates were reported for many tree species and regions throughout
Europe in the years that followed the extremely hot and dry year of 2003 (Carnicer et al.
2011), which, in the case of Douglas fir, resulted in a range of responses. In several regions
in France, including the highly productive Bourgogne and Midi-Pyrénées, the growth of
Douglas fir declined and greater tree mortality was observed; this was attributed to an
extreme soil water deficit. The recovery after recurrent drought episodes was aggravated
by soil nutrient deficiency (Sergent et al. 2014).

In addition, partial or complete needle necrosis during and after the heat wave in 2003
were observed in the area around the Massif Central in France (Martinez-Meier et al.
2008). Although surviving Douglas fir had significantly higher wood density in their stems
and branches indicating a lower risk for cavitation than the dying trees, a high variabil-
ity in wood properties and subsequent increased occurrence of cavitation amongst the
different provenances and site conditions were observed. Hence, Dalla-Salda et al. (2009)
concluded that Douglas fir seemed to be able to adjust to the extreme droughts and to
recover during the following year, indicating a high adaptive potential of Douglas fir.

> Douglas fir is highly sensitive to drought in the germination and the establishment
phase but once installed this species is able to adjust to extreme drought events.

This is consistent with a study from a xeric environment on a steep south-facing slope
with shallow soils in the inner-Alpine Swiss Rhone valley (Eilmann and Rigling 2012; Fig-
ure 58) where four different coniferous species — Scots pine, European larch (Larix decidua
Mill.), black pine and Douglas fir — were planted in 1970. In order to enable seedling es-
tablishment in this very dry environment, the trees were irrigated during the first years
after periods without rainfall. The analysis focused on the growth response during the
four extremely dry years (including that of 2003) as well as during the recovery period
that followed. Douglas fir and black pine showed no mortality, high growth rates and
a plastic response to the extremely dry years. On the other hand, lower growth rates, a
slow recovery after drought was observed for Scots pine and European larch. Mortality
increased in Scots pine, and European larch experienced crown dieback. Such findings
were confirmed by Lévesque et al. (2014a) who studied the tree growth responses of five
conifer species in relation to past climatic variations and severe droughts across several
climatic gradients of four biogeographic regions in central Europe, i.e. the northern Swiss
Alps, the Swiss Plateau (Figure 59), the foothills of the Jura Mountains, and the dry cen-
tral Alps (Figure 60). The radial growth of black pine and Douglas fir was less affected by
climatic variability and drought than that of native Norway spruce, European larch and
Scots pine. black pine and Douglas fir were able to maintain high radial increments and
only few tree ring chronologies responded significantly to temperature, precipitation and
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soil moisture along the gradient. Black pine and Douglas fir follow a drought avoidance
strategy and maintain effective stomatal control to reduce transpirational water loss dur-
ing drought, which helps them maximise their carbon uptake when soil moisture condi-
tions are favourable (Lassoie and Salo 1981, Lebourgeois et al. 1998). Hence, mature black
pine and Douglas fir are able to maintain a positive carbon balance under dry conditions
making them less sensitive to drought. Growth reductions in black pine and Douglas fir
during extremely dry years were rare and occurred only at the driest sites located in the
valleys in the central Alps (Figure 60). However, both species were able to recover to or
even exceed their pre-drought growth levels in the year following the events, indicating
their high ability to offset drought-induced growth declines (Lévesque et al. 2013).

Figure 58. Afforestation experiment summarised by Eilmann and Rigling (2012) where Scots pine, European larch,
black pine and Douglas fir were planted in a dry environment near Gampel in the dry inner-Alpine Swiss Rhone valley
(photo: A. Rigling).

These results agree with those of a modelling study from the Black Forest in Germany
where a process-based model (LandClim) was applied to simulate forest dynamics and
the provision of ecosystem services under a range of climate change and management
scenarios (Temperli et al. 2012). Among them, the introduction of Douglas fir was tested
as an applied management scenarios. Results indicated a high future risk of drought-in-
duced dieback in Norway spruce forests, which is why large-scale conversions to more
drought-adapted forest types, where Douglas fir is admixed, were recommended.

There are, however, differences between Douglas fir provenances with regard to sensi-
tivity to extreme droughts and a trade-off between long-term growth performance under
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‘average’ conditions and the response of a given provenance to extreme events (Jansen
et al. 2013). Nonetheless, the promotion of Douglas fir has been discussed as an option for
achieving high timber yields under hotter and drier climate conditions.

Figure 59. High productive mixed stand with Douglas fir and European beech in the Swiss lowlands near Stein am Rhein
where the average height of Douglas fir is 40 m (photo: A. Rigling).

> When substituting native with introduced tree species, large-scale monocultures
should be avoided and mixed as well as uneven-aged stands that are less sensitive
to pests and diseases should be promoted.

Introduced tree species can certainly be considered as interesting alternatives when
native tree species show high vulnerability to drought. However, due to the persisting
uncertainties with regards to the effects that introduced tree species may have in new en-
vironments and ecosystems, the first choice should always be to use native tree species.
On the other hand, recent experience with introduced diseases and pests such as the ash
die-back (caused by Hymenoscyphus fraxineus (T. Kowalski) Baral, Queloz & Hosoya) or
the emerald ash borer (Agrilus planipennis Fairmaire) demonstrate that native, well adapt-
ed tree species, may face sudden existential problems (Orlova-Bienkowskajy 2014, Gross
et al. 2014; see Text Box 20 on ash dieback). When we conclude substituting native tree
species, large-scale monocultures should be avoided and mixed and uneven-aged stands
that are less sensitive to pests and diseases should be promoted.
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Figure 60. Superposed Epoch Analysis showing negative and positive tree growth departures (standard chronologies with
autocorrelation retained] for the drought year (0) and 3 years before and after the drought year. Black dots indicate signifi-
cant (P<0.05) growth departures from 1000 random simulations. Extreme dry years correspond to the three driest years
with the lowest soil moisture and the extreme drought year 2003 (Lévesque et al. 20144, adapted).
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> In order to prepare current forests to future hotter and drier conditions, trade-
offs between lowered productivity but increased drought resistance need to be
considered.

Another important aspect to be considered are the trade-offs between productivity and
drought resistance; Montwé et al. (2015) for instance concluded that selecting drought-re-
silient provenances as an adaptation strategy for climate change could compromise tim-
ber productivity. This philosophy has already been practiced in some protection forests
where the forest stands are managed to retain or enhance their stability with productivity
being a secondary aim. Nevertheless, if such ideas are to be applied to forests where tim-
ber production is the primary management aim, optimising forest management towards
improved drought resistance (and less so for timber production) would therefore be a
complete change of priorities.

It is important to focus on alternative species that are droughtresistant in order to fa-
cilitate the adaptation of our forests to predicted future climatic changes. However, it is
crucial to note that both direct as well as indirect effects of heat and drought stress on
tree performance are to be considered; biotic stresses and their interactions with abiotic
constraints as well as the overall sensitivity of tree species to pests and diseases also
need to be born in mind (San-Miguel-Ayanz et al. 2016). The aim in such cases should thus
be to minimise ecosystem vulnerability and to optimise the provision of all ecosystem
services (Lindner et al. 2014).

> New pests or diseases have the potential to rapidly and fundamentally alter the
performance of any tree species, be the tree species native or introduced.
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Box 20. Ash dieback — an example of a new fast spreading pathogen putting a native tree species
atrisk.

Ash (Fraxinus spp.) trees in Europe are threatened by a new fungal disease. This phenomenon
is called ‘ash die-back’ and caused by the pathogen Hymenoscyphus fraxineus. The first declin-
ing ash trees were reported in north-east Poland in 1992. After that the disease spread rapidly
through airborne spores; by 2016, after only two decades, the pathogen had been recorded in
much of the range of common ash (Fraxinus excelsior L..) — this demonstrates the susceptibility
of tree species to new pests or diseases, be the tree species native or introduced. However,
the pathogen threatens not only common ash but also other European ash species (e.g. nar-
row-leaved ash - F. angustifolia Vahl; manna ash - F. ornus L..) and North American ash species
(e.g. green ash - F. pennsylvanica Marshall; black ash - F. nigra Marshall). In contrast, Asian
ash species like Manchurian ash (F. mandshurica Rupr.) and Chinese ash (F. chinensis RoxDb.)
are resistant to the disease confirming the origin of the pathogen in east Asia. More than 90
% of common ash trees in Europe suffer from ash dieback while 10 % of the trees seem to be
tolerant or resistant. However, the emerald ash borer (Agrilus planipennis) has been spreading
around Moscow recently and also threatens common ash (Orlova-Bienkovskaja 2014). Asian
ash species seem to be quite tolerant to this pest and could be a potential replacement spe-
cies for common ash in Europe.

Figure 61. Map representing the natural range of common ash (blue) and the first record of ash dieback in the
different European countries. Modified from EUFORGEN (2009) and Gross et al. (2014).
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Zusammenfassung

Seit ihrer Einfiihrung aus Nordamerika nach Europa Mitte des 19. Jahrhunderts hat sich die
Douglasie (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) dank ihrer Wuchsleistung und guten Holzeigen-
schaften rasant zur klar bedeutendsten nicht heimischen Baumart im Waldbau Mitteleuropas entwi-
ckelt. Wenn auch nicht im selben Ausmass wie in Deutschland oder Frankreich, so ist die Dougla-
sie doch auch in der Schweiz jene Exotenbaumart, die am haufigsten angepflanzt wird. Schon vor
30 Jahren wurden iiber 1000 Bestdnde mit Pflanzungen von Douglasien dokumentiert (Biirgi und
Diez 1986). Von Naturschutzseite wurde in den letzten Jahren die Frage aufgeworfen, ob die
Douglasie als Folge des vermehrten Anbaus im Rahmen des Klimawandels in der Schweiz invasiv
werden konnte. Im Auftrag des BAFU wurde deshalb anhand der vorliegenden Studie abgeklart,
auf welchen Waldstandorten in der Schweiz sich Douglasien erfolgreich etablieren konnen. Insbe-
sondere war abzukldren, wo mit einer raschen Ausbreitung der Douglasie zu rechnen ist, wo eine
Douglasienausbreitung zu dauerhaften negativen Beeintrdchtigungen fithren konnte, und welche
Rolle das Alter von Douglasienbestinden fiir die Etablierung von jungen Douglasien in Nachbar-
bestinden (langjdhriger Sameneintrag) spielt.

Basierend auf dem Inventar von Biirgi und Diez (1986) wurden aufgrund einer systematisch-
stratifizierten Stichprobe landesweit 58 Bestdnde aufgesucht, wo mindestens drei Douglasien im
Alter von mindestens 55 Jahren stehen. In diesen Bestdnden wurden im Umkreis von 100 m um die
Douglasien die Position und die Baumhohe von jungen Douglasien bestimmt. Gleichfalls wurden
der pH des Oberbodens mit einem Hellige PEHAMETER auf halbe pH-Einheiten genau bestimmt
sowie die Lichtverhidltnisse mit einem LAI-Messgerit (leaf area index; ein Mass der Blattiiberde-
ckung) festgestellt. Das Douglasienanbaupotenzial wurde anhand von Modellen berechnet, die mit
Klimaparametern an den Anbauorten in der Schweiz und mit solchen vom Ursprungsort der Doug-
lasie (Kiistengebiet NW-USA und -Kanada) kalibriert wurden.

Die Resultate der Untersuchung zeigen, dass Douglasien am héufigsten in Buchenwildern
der tieferen Lagen angepflanzt worden sind, insbesondere in Waldmeister-Buchenwéldern. Kleine
Verjiingung (< 130 cm) wurde bis in Lagen von 1300 m ii.M. gefunden, ohne deutlichen Trend der
Haufigkeit. Etablierte Verjiingung (>130 cm) nimmt jedoch mit zunehmender Hohe .M. ab. Mass-
geblich fiir das Vorhandensein von kleiner und etablierter Douglasienverjiingung sind die Lichtver-
fligbarkeit und die Anzahl alterer Douglasien, die im Bestand stehen. Bessere Lichtverhéltnisse
wurden in Bestdnden mit Eingriffen, an Wegrdandern oder auf gestorten Flichen (z.B. Windwurf)
gefunden. Haufig wurde festgestellt, dass die aufkommenden Douglasien in den Bestdnden durch
Pflegemassnahmen gefordert wurden. Es wurden keine Zusammenhédnge mit dem Klima und dem
pH des Bodens gefunden. Diese Befunde erkldren wir damit, dass die Douglasien an Orten mit
geeignetem Klima und mehrheitlich auf Standorten mit leicht saurem Oberboden angepflanzt wur-
den.

Die Verbreitungsmodelle der Douglasie fiir die Schweiz zeigen aufgrund der Klimaverhalt-
nisse weitere Orte an, wo die Douglasie in Tieflagen angepflanzt werden kann. Ein Modell mit
jahrlichen Klimadaten aus dem urspriinglichen Verbreitungsgebiet der Kiistendouglasie in Nord-
amerika ergibt ein wesentlich grosseres Klimaspektrum, und weist bei Ausserachtlassung der Sai-
sonalitdt des Klimas auf eine wesentlich grossere Nische fiir die Baumart in der Schweiz hin.

Im Rahmen der durchgefiihrten Feldarbeiten wurden keine Bestinde mit Anzeichen einer
starken Douglasienausbreitung gefunden. Entsprechend konnten auch keine dauerhaft negativen
Beeintrachtigungen festgestellt werden. Eine Nachbarschaftsanalyse zeigte, dass sich nur wenige
Douglasienbestinde in der Ndhe von Naturschutzobjekten von nationaler Bedeutung befinden.
Unter der Annahme, dass eine Pufferzone von 100 m um Douglasienbestdnde ausreichend vor ei-
ner natiirlichen Verbreitung der Douglasie Schutz bietet, betrifft dies 0.1 bis 1% der in Biirgi und
Diez (1986) dokumentierten Pflanzorte.



Summary

Since its introduction from North America to Europe in the middle of thel9th century,
Douglas fir (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) has become the most important non-native tree
species planted in Central European forests for its fast growth and good wood quality. Also in
Switzerland, Douglas-fir is the number one non-native tree species, even though its abundance is
much lower than in Germany or France. Thirty years ago, more than 1000 stands with plantations
of Douglas fir were documented nationwide (Biirgi and Diez 1986). Meanwhile, the nature con-
servancy has raised the question of its invasion potential under climate change. With this study
financed by the FOEN, we document where Douglas fir can establish in Switzerland. In particular,
we tried to answer which forest sites are suitable for Douglas fir, whether established populations
can negatively affect forest ecosystems, and to which degree the age of Douglas fir stands affects
the spread into neighbouring stands via recurrent seed dispersal.

The inventory of non-native tree species in Swiss forests (Biirgi and Diez 1986) served as a
nationwide stratified systematic sample consisting of 58 forest stands with three or more Douglas
firs individuals aged 55 years or more. In those stands, young Douglas fir individuals were located
and measured within a circle with a radius of 100 m around the mature Douglas fir trees. Also, the
following parameters were assessed: pH of the topsoil measured by Hellige PEHAMETER with an
accuracy of 0.5 pH units, and understory light conditions using a LAI gear (leaf area index). The
potential production area of Douglas fir in Switzerland was calculated by calibrating models with
climate variables of Douglas fir presence in Switzerland and at the origin of Douglas fir in the
coastal zone of NW USA and Canada.

Referring to our sample, Douglas fir has been most frequently planted in beech forests at low
elevations, and in particular in woodruff-beech communities (Galio odorati-Fagetum). We found
small regeneration (< 130 cm) at elevations up to 1300 m asl, with no clear trend of abundance.
Established regeneration (> 130 cm) decreases towards higher elevations. The presence of both
small and established Douglas fir regeneration depends on understory light conditions and the
number of mature Douglas fir trees. Improved light conditions corresponded to stands with recent
fellings, along forest roads and in disturbed areas (e.g. windthrow). Established Douglas fir often
showed signs of tending measures. The number of established Douglas fir was neither correlated
with climatic variables nor with the pH of the topsoil. These results can be explained by the fact
that Douglas fir has usually been planted at sites with suitable climate and acidic soils.

Distribution models of Douglas fir in Switzerland indicate additional suitable sites at low el-
evations where the tree species may be planted. A model using annual climate data from the origin
of the coastal Douglas fir in North America resulted in a markedly larger range of suitable growing
conditions. This indicates a considerably larger niche for this tree species in Switzerland under the
condition that climate seasonality is neglected.

In the frame of this field study, we found no stands with strong Douglas fir spread. Accord-
ingly, no real or potential negative influences could be detected. A neighbourhood analysis showed
only few Douglas fir stands in close proximity to nature reserves of national importance. Consider-
ing a buffer of 100 m around Douglas fir stands as sufficient, this applies to 0.1 to 1% of the sites
listed in the inventory of Biirgi and Diez (1986).



1 Einleitung

Seit ihrer Einfiihrung aus Nordamerika nach Europa zu Beginn des 19. Jahrhunderts hat sich die
Douglasie (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) dank ihrer Wuchsleistung und guten Holzeigen-
schaften zur bedeutendsten nichteinheimischen Baumart im Waldbau Mitteleuropas entwickelt
(Knoerzer 1999). Auch in der Schweiz war sie schon vor 30 Jahren mit einem Anteil von ca. 43%
aller Exotenanbauten die wichtigste fremdldndische Baumart (Biirgi und Diez 1986). In europdi-
schen Wildern wird heute nur die Kiistendouglasie (ssp. menziesii) angebaut, da die Inlanddougla-
sie (spp. glauca) wenig resistent gegen die rostige Douglasienschiitte (Rhabdocline pseudotsugae
Syd.) ist und deshalb nur noch in Parks als Zierbaum steht oder angepflanzt wird (Stimm und Dong
2001).

Neuere Arbeiten iiber die Trockenresistenz der Douglasie (Eilmann und Rigling 2012,
Lévesque et al. 2014) legen nahe, dass erwachsene Douglasien ldngere Trockenperioden besser
iiberstehen als die pionierartige Waldfohre (Pinus sylvestris L.), die besonders in den inneralpinen
Trockentdlern in Tieflagen vorherrscht. Diese erstaunliche Resistenz gegen Trockenheit, der bis-
lang weitgehend fehlende Befall durch Schéidlinge sowie die Rentabilitidt dieser Baumart zéhlen
heute zu den Hauptgriinden dafiir, dass die Waldwirtschaft, speziell vor dem Hintergrund des Kli-
mawandels, ein wachsendes Interesse an dieser Baumart zeigt. Zudem wird von der Douglasie im
Vergleich mit einheimischen Fichten und Tannen in einer wiarmeren Zukunft eine noch gréssere
Wuchsleistung erwartet (Temperli et al. 2012).

Im Zusammenhang mit dem Klimawandel wird allerdings auch auf Risiken fiir den Dougla-
sienanbau hingewiesen. So sind zum Beispiel warme Wuchsgebiete wie die Friankische Platte in
Bayern schon unter gegenwirtigen Bedingungen zu trocken fiir die Douglasie (Foerst 1981,
Kolling 2008). Warm-trockene Standortsverhiltnisse werden mit dem Klimawandel zunehmen,
womit auch die Wuchsleistung an solchen Standorten hinter den Erwartungen zuriickbleiben konn-
te (Kolling 2008). Von einer Einbusse der Wuchsleistung diirften aber auch andere Baumarten
betroffen sein. Gewarnt wird zudem vom unvorhersehbaren Befall durch Pathogene oder durch
Schadinsekten, die von anderen Wirtsbdumen auf die Douglasie {iberspringen konnten (Schmid et
al. 2014).

Die Frage, ob sich nichteinheimische Baumarten und insbesondere die nordamerikanische
Kiistendouglasie in der Nachbarschaft von gepflanzten Bestdnden in den Wildern Europas invasiv
ausbreiten konnten, wird bereits seit langerer Zeit diskutiert (Richardson und Rejmanek 2004,
Kramer und Brang 2014, Schmid et al. 2014, Tschopp et al. 2015). Antworten dazu werden aktuell
im europdischen Kontext gesucht, so auch im Rahmen der 2014 lancierten COST-Action NNEXT
('Non-native Tree Species for European Forests').

Fiir eine Beurteilung des Invasivitétsrisikos einer gebietsfremden Baumart miissen die Be-
griffe ,,invasiv* und "Risiko" definiert werden. Zum Begriff "invasiv" wurden im Rahmen einer
Pilotstudie (Kramer und Brang 2014) drei Aspekte hervorgehoben: die Ausbreitungsgeschwindig-
keit einer Art, deren Verdringungseffekt und die Frage des Verlassens der Latenzphase. Somit
wird eine Art dann als invasiv bezeichnet, wenn sie sich zugleich rasch ausbreitet
(Ausbreitungskriterien geméass Richardson et al. 2000) und fiir einen Lebensraum charakteristische
Arten verdrangt und somit gefahrdet. Daneben sind noch weitere Invasivitdtsaspekte zu nennen wie
z.B. Triger von Pathogenen, Beeintrichtigung von Okosystemleistungen und Kontrollierbarkeit
der Art. Die letztgenannten Themen konnen jedoch im Rahmen dieser Studie nicht abgedeckt wer-
den (siehe Blackburn et al. 2011; Abb. 1).

Ein "Risiko" kann als Produkt aus der Eintrittswahrscheinlichkeit eines unerwiinschten Er-
eignisses und dem Schadensausmass bei einem etwaigen Eintritt des Ereignisses angesehen werden
(Nowitzki 1993). Eine Risikoanalyse soll zukiinftige Ereignisse erkennbar, kalkulierbar und kon-
trollierbar machen (Zwick und Renn 2008). Ubertragen auf die Douglasie wire das Invasivititsrisi-
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ko, also die Verdrangung von einheimischen Baumarten durch die Douglasie, gekoppelt mit einem
lokalen Wegfall (lokal: Verlust/Aussterben) von Pflanzen- oder Tierarten.
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E———" € {__Alien | -
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Abbildung 1. Stadien der Ausbreitung von gebietsfremden Pflanzenarten sowie Handlungsoptionen, nach
Blackburn et al. (2011).

Zur Lokalisierung von Exotenpflanzen in der Schweiz ist das Inventar von Biirgi und Diez
(1986), das auf einer Umfrage bei den Forstdiensten basiert, noch heute die wichtigste Referenz. Es
enthélt 1026 georeferenzierte Aufzeichnungen von Douglasienpflanzungen in der Schweiz, wobei
der Verbreitungsschwerpunkt des Douglasienanbaus im Mittelland und Jura liegt (Abb. 2). Diesen
Schwerpunkt bestitigen auch die Daten des Schweizerischen Landesforstinventars (LFI) und des
Daten- und Informationszentrums der Schweizer Flora (Info Flora). Die Douglasie ist in der
Schweiz mit einem Anteil von nur 0.3% an der Waldfliche meist einzeln beigemischt und ist nur
selten in grosseren Gruppen oder gar Bestdnden anzutreffen (Kramer und Brang 2014). Im Ver-
gleich dazu sind in Deutschland 2% und in Frankreich 3% der Waldflaiche mit Douglasien bestockt
(Schmid et al. 2014). In Teilen des Schwarzwaldes, so zum Beispiel im 3000 ha grossen Stadtwald
von Freiburg i.Br., betrdgt der Douglasienanteil zwischen 10 und 22% (Knoerzer 1999). Wie die
Pilotstudie von Kramer & Brang (2014) aufgezeigt hat, ist iiber das Ausbreitungspotenzial der
Douglasie in verschiedenen Waldstandorten in der Schweiz, und damit iiber das standortspezifische
Potenzial der Invasivitdt erst wenig bekannt.

Die Literaturrecherche in der Pilotstudie (Kramer und Brang 2014) hat gezeigt, dass in Mit-
teleuropa vor allem die Ausbreitung der Douglasie auf Sonderstandorten als kritisch angesehen
wird. Auf trockenen, sauren, basenarmen und meist hellen Standorten konnen thermo- und helio-
phile Arten durch eine starke Ausbreitung der Douglasie verdringt werden (Knoerzer 1999). In
Deutschland ist die Douglasie insbesondere in Traubeneichenwildern (Quercion pubescenti-
petracae) allen anderen Baumarten an Wachstumsgeschwindigkeit und Wuchshohe iiberlegen
(Knoerzer 1999). In Osterreich wurde die Douglasienverjiingung auf dhnlichen Standorten, z.B. in
sauren Eichenwaildern (Sorbo torminalis-Quercetum) oder in sauren Buchenwéldern (Luzulo-
Fagetum), und in Waldoffnungen oder Waldstrassenboschungen als iiberlegen gegeniiber anderer
Bodenvegetation beschrieben (Essl 2005), wobei Aussagen iiber die weitere Entwicklung dieser
Verjiingungen hin zu Douglasienbestidnden fehlen.



Douglasien bendtigen mindestens 20—40% Lichtdurchlass im Bestand, um iiberleben und
wachsen zu kénnen (Mailly und Kimmins 1997, Drever und Lertzman 2003, Harrington 2006),
wobei unter natiirlichen Bedingungen auch die Konkurrenz der Begleitvegetation limitierend wirkt.
Untersuchungen rund um vier Douglasienbestidnde in Kalifornien zeigten, dass in Entfernung von
100 bis 120 m zu ihnen nur noch 10% aller Douglasiensamen niedergingen (Roy 1960). Erhebun-
gen in Deutschland (Forstamt Manderscheid, Eifel) bestitigten diese Flugweiten (Annen 1998).
Hier wurde die natiirliche Verjliingung in Abhéingigkeit von der Entfernung zu den potenziellen
Samenbdumen erhoben. Dabei fand sich nur ein geringer Prozentsatz der Verjiingung in einer Ent-
fernung von mehr als einer Baumldnge zum Altbestand. Die grosste ermittelte Distanz zwischen
einem Douglasienbestand und Naturverjiingung betrug bei dieser Erhebung 160 m. Verschiedene
Autoren wiesen jedoch darauf hin, dass Douglasiensamen bei Sturmverhéltnissen iiber weite Stre-
cken, d.h. 300 m (Knoerzer 1999), 800 m (Fowells 1965) oder 1-2 km (Dick 1955) weit verfrachtet
werden konnen.

Um Aussagen iiber die standortspezifische Verjliingung oder das Risiko der Invasivitit in den
Waildern der Schweiz zu machen, haben wir Verjiingungserhebungen an verschiedenen Standorten
in der ganzen Schweiz sowie Klimahiillenmodellierungen anhand des Vorkommens von Dougla-
sien als Jungwuchs und als Stangen-/Baumholz durchgefiihrt. Die Studie soll Informationen lie-
fern, welche eine standortsbezogene Risikoanalyse zu einer allfdlligen Invasivitdt ermdglicht. Im
Rahmen der Verjiingungserhebungen wurden mit dem Wissen aus den bereits beschriebenen Un-
tersuchungen in Deutschland und Osterreich folgende erkldrende Faktoren ins Auge gefasst: Bo-
den-pH, Lichtdurchlass, Distanz zum Douglasienbestand, Bestandesalter, Waldstandortstyp und
Klima (Temperatur und Niederschlag). Als Arbeitshypothese gingen wir davon aus, dass sich die
Douglasie auf trockenen Standorten mit Kalk im Oberboden schlechter verjiingt oder ausbreitet als
auf mittleren oder trockenen, basenarmen Standorten mit tiefem Boden-pH (Knoerzer und Reif
1996, Knoerzer 1999, Essl 2005). An Standorten mit starker Uberschirmung bzw. wenig Licht-
durchlass erwarteten wir wenig oder keine Verjiingung. Gemidss Annen (1998) ist erst ab einer
Mindestbestandesgrosse von ca. 0.7 ha und ab einem Mindestalter des Bestandes von 55 Jahren
(Douglasien bilden ihre erste Zapfen im Bestand erst mit 50 Jahren; Rohmeder 1972) mit einer
nennenswerten Samenproduktion der Douglasie zu rechnen. Die grosste Samenproduktion tritt bei
Béumen im Alter zwischen 100 und 200 Jahren auf (Young und Young 1992). Da die iltesten
Douglasienbestinde in der Schweiz ca. 150 Jahre alt sind, erwarteten wir bei den untersuchten
Bestinden mit zunehmendem Alter eine grossere Samenproduktion und wiederholte Samenmast im
Bestand und daraus resultierend eine grossere Verjiingungsdichte.

Basierend auf den Koordinaten von Douglasienvorkommen kdnnen Klimaparameter berech-
net werden, die eine Klimahiille mit geeignetem Klima fiir die Baumart definieren. Fiir die Klima-
hiille wird eine topographische Entsprechung im Gebiet der Schweiz unter dem heute herrschenden
und unter einem verdnderten Klima gesucht. Auf diese Weise konnen Gebiete ermittelt werden, die
sich heute oder in Zukunft fiir den Douglasienanbau eignen oder in welchen sich die Douglasie gut
ausbreiten konnte. Verbreitungsmodelle wurden schon mehrfach als niitzliche Instrumente be-
schrieben, um eine potenzielle Ausbreitung invasiver Arten abzuschitzen (Peterson 2003, Vaclavik
und Meentemeyer 2009, Jiménez-Valverde et al. 2011). Auf der Grundlage von Verjlingungsdaten
ermdglicht ein Verjiingungsmodell Aussagen zum Potenzial der natiirlichen Verjiingung und davon
abgeleitet zum Risiko, welches von einer mdglichen Ausbreitung der Douglasie in Zukunft ausge-
hen konnte.

Die Resultate der Studie sollen zeigen, auf welchen Waldstandorten in der Schweiz sich
Douglasien erfolgreich etablieren konnen. Hierzu stellen wir folgende Fragen:

- Aufwelchen Waldstandorten ist mit einer raschen Ausbreitung der Douglasie zu rechnen?
- Aufwelchen Waldstandorten kann dies zu dauerhaften negativen Beeintrachtigungen fithren?



- Welche Rolle spielt das Alter von Douglasienbestédnden fiir die Etablierung von jungen Doug-
lasien in Nachbarbestidnden (langjéhriger Samendruck)?

2 Methoden

2.1 Datengrundlage, Stichprobe, Stichprobenflichen

Basierend auf den Daten der Umfrage von Biirgi und Diez (1986) wurde eine Stichprobe von
Douglasienflachen gezogen, wo gemaiss den verfiigbaren Informationen zehn angepflanzte Dougla-
sien mit einem Mindestalter von 55 Jahren stehen, da erst ab diesem Alter eine nennenswerte Sa-
menproduktion im Bestand beginnt (Annen 1998). Zur Verminderung von geographischer Auto-
korrelation wurde ein Gitternetz mit einer Maschenweite von 10 km x 10 km iiber die Schweiz
gelegt und eine Stichprobenflache pro Zelle ausgewéhlt. Verjiingungserhebungen wurden in jenen
Stichprobenflichen durchgefiihrt, in welchen mindestens zwei alte Douglasien gefunden wurden.
Von den 65 besuchten Standorten eigneten sich 58 fiir Erhebungen. In sieben Stichprobenfldchen
waren keine Douglasien mehr vorhanden.
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Abbildung 2: Stichprobenfldchen mit angebauten Douglasien in der Schweiz (Stand 1984), nach Biirgi und
Diez (1986). Die Karte ist mit einem 10 km x 10 km-Gitternetz iiberlagert, das zur Auswahl der Stichproben-
flichen diente.

2.2 Verjiingungserhebungen in Stichprobenflachen

In jeder Stichprobenfliche wurde ein Mittelpunkt innerhalb des Douglasienbestandes gewéhlt.
Ausgehend von diesem Mittelpunkt wurde eine Kreisfliche mit 100 m Radius abgesucht. Altere
angepflanzte Douglasien (BHD > 30 cm) wurden als potenzielle Samenbidume gezahlt und vermes-
sen (BHD, Hohe). Aus den Variablen BHD und Hohe sowie aus den Angaben in Biirgi und Diez
(1986) wurde das Maximalalter des Bestandes geschitzt. Pro Standort wurde die Douglasienver-
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jiingung in vier Probekreisen (100 m” r=5.64 m) gezihlt und gemessen (Abb. 3). Die Douglasien-
verjiingung war in der Regel nur spérlich und geklumpt verteilt, weshalb die Kreise bewusst um
oder in die vorhandene Verjiingung gelegt wurden. War keine Douglasienverjiingung vorhanden,
wurden fiir die Erhebung der Umweltparameter die Probekreise grob in den vier Himmelsrichtun-
gen um die alten Douglasien angelegt. In den Kreisen wurde die Anzahl der kleinen (< 130 cm)
und grossen, in der Folge als etabliert bezeichneten Jungpflanzen (> 130 cm und BHD < 12 cm)
gezahlt und auf Hektarwerte umgerechnet (Stimme pro ha). Die Unterteilung in kleine und etab-
lierte Verjiingung wurde analog zur Pilotstudie (Kramer und Brang 2014) vorgenommen. Wir
wenden hier somit eine strengere Definition fiir etablierte Verjliingung an als Frehner et al. (2005),
die Jungpflanzen > 40 cm als etabliert bezeichnen. Zusitzlich wurde vom Rand der Probekreise
jeweils der Abstand zur ndchsten grossen Douglasie gemessen.

@ Probekreis mit Douglasien

o Probekreis, falls Douglasien
fehlen

Abbildung 3: Lage der Probekreise in einer Stichprobenfliche um Douglasien. Der rote Kreis zeigt das ab-
gesuchte Gebiet an.

An den kleinen Douglasien wurde der Verbiss erhoben und mit der Endtriebverbiss-
Intensitit nach der Methode von Riiegg (1999) quantifiziert. Bei den Aufnahmen wurden sichtbare
Pflegemassnahmen innerhalb der Stichprobenfldche notiert. Diese umfassen das Freirdumen der
Flache, z.B. das Beseitigen einer dichten Brombeerschicht, das Méahen der Krautschicht, oder das

Vorhandensein von Verbiss-Schutz fiir Douglasien auf oder in unmittelbarer Ndhe der Aufnahme-
flache.

2.3 Gemessene Standortfaktoren

Boden-pH

In den Probekreisen wurden Kalkgehalt und pH-Wert des Oberbodens gemessen. Hierzu wurde mit
einem Erdbohrstock Erde bis in eine Tiefe von 20 cm entnommen. Im Bohrkern wurde in 5 cm, 10
cm und 20 cm Tiefe der pH-Wert mit einem Hellige PEHAMETER auf halbe pH-Einheiten genau
bestimmt. Mit verdiinnter Salzsdure (10%) wurde der Kalkgehalt des Bodens gepriift, wobei die
drei Kategorien "kein Schaumen®, ,,schwaches Schdumen® und ,,starkes Schdumen® unterschieden
wurden.

Licht

Die Lichtverfiigbarkeit am Waldboden ist abhdngig von der Blattiiberdeckung, der Exposition und
der potenziellen Sonnenscheindauer. Exposition und Sonnenscheindauer sind direkt aus den Geo-
daten (Hohen- bzw. Klimamodell) ablesbar, und die Blattiiberdeckung lasst sich aus hemisphéri-
schen Bildern im Bestand berechnen. In den Probekreisen wurden solche Bilder mit dem 'Plant
Canopy Imager' CI-110 der CID Bio-Science Inc. gemacht. Das Messgerit berechnet aus den Bil-
dern den Blattflichenindex ('Leaf Area Index', LAI) als Mass fiir die Blattiiberdeckung. Der LAI
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widerspiegelt nicht die tatsichliche Lichtverfiigbarkeit, sondern ist ein Mass der Uberdeckung,
definiert als Blattfliche pro Bodenoberflache.

2.4 Zugeordnete Standortfaktoren (Geodaten)

Klima

Fiir Aussagen iiber den Zusammenhang zwischen dem Klima und dem Verjiingungspotenzial von
Douglasien wurden den einzelnen Stichprobenfldchen Daten aus Klimarasterkarten zugeordnet. Als
Grundlage wurden dafiir "MeteoSwiss"-Stationsdaten aus dem Zeitraum von 1930-2006 verwen-
det. Diese wurden durch Dirk Schmatz (Forschungseinheit Landschaftsdynamik, WSL Birmens-
dorf) mit der 'anomaly method' (Mitchell und Jones 2005) und der 'Daymet Software' (Thornton et
al. 1997) auf ein 100 m x 100 m-Gitter interpoliert. Mit dieser Datengrundlage wurden Klimakar-
ten sowohl fiir die mittlere Jahrestemperatur als auch fiir die jahrlichen Niederschlagssummen er-
stellt. Mit diesen Klimakarten wurden die Werte fiir jede Stichprobenfliche mittels ArcGis (ver.
10.0, ESRI, CA, USA) eruiert.

Waldstandorte

Fiir Angaben zu den Waldstandorten bzw. den Waldgesellschaften (Ellenberg und Klétzli 1972)
wurden schweizweit kantonale Waldstandortskarten zusammengetragen (Tab. 1). Diese wurden
iiber die jeweiligen kantonalen Geo-Portale bezogen. Die Verjiingungserhebungen erstrecken sich
iiber 19 Kantone, wovon zwolf iiber digitale Karten der Waldstandorte verfiigen. Anhand der GIS-
Informationen wurde den betreffenden Probekreisen eine Waldstandortseinheit zugeordnet. Da die
kantonalen Waldstandort-Gliederungen zum Teil leicht voneinander abweichen, wurde mit Hilfe
der Vergleichstabelle von Frehner et al. (2009) eine Angleichung an die NaiS-Gliederung vorge-
nommen. In den sieben anderen Kantonen erfolgte die Zuteilung durch Forsterbefragung oder
durch eigene Einschidtzung nach den Kriterien von Frehner et al. (2009).
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Tabelle 1: Uberblick iiber die Herkunft der Waldstandortsinformationen in den einzelnen Kantonen.

Kanton
Quelle

Kantone mit digital verfiigharen Kartenwerken

AG Daten des Kantons Aargau, Abteilung Wald
Verfligbar  iiber  Aargauisches  Geographisches  Informationssystem  (AGIS),
www.geoportal.ag.ch

BL Daten des Kantons Basel-Landschaft, Amt fiir Wald beider Basel, ,,Standortskarte Wald*
Verfligbar iiber GIS-Fachstelle BL, http://www.agi.bl.ch

FR Daten des Kantons Freiburg, Amt fiir Wald, Wild und Fischerei (WALDA)
Verfligbar iiber Geoportal des Kantons Freiburg, http://map.geo.fr.ch

Ju Daten des Kantons Jura, Stations Forestiéres (Associations végétales) und Stations
Forestiéres (Inventaire cantonal)
Verfligbar iiber GéoPortail du Canton du Jura, http://geo.jura.ch

LU Daten des Kantons Luzern, Dienststelle Landwirtschaft und Wald, Datenstand 01.01.2002
Verfligbar iiber Geoportal Kanton Luzern, www.geo.lu.ch/map/waldobjekte/

NE Daten des Kantons Neuenburg, Carte phytosociologique
Verfligbar iiber Geoportail du Systéme d’Information du Territoire Neuchatelois,
http://sitn.ne.ch

ow GIS Daten AG Sarnen, ,,Waldstandorte*
Verfligbar iiber GIS-Online, http://map.gis-daten.ch/ow_wald

SG Daten des Kantonsforstamts St. Gallen, ,,Wald Standortskarte*, Erhebungsperiode 2001
Verfligbar iiber das Amt fiir Raumentwicklung und Geoinformation St. Gallen (AREG),
http://www.geoportal.ch

SH Daten des Kantons Schaffhausen, ,,Waldstandortskarte*
Verfligbar iiber GIS Schafthausen, http://gis.sh.ch

SO Daten des Amt fiir Wald, Jagd und Fischerei, Abteilung Wald, ,,Natiirliche Waldstandor-
te”, Felderhebungen aus den Jahren 1977-1990
Verfligbar iiber das Geoportal des Kantons Solothurn, www.sogis1.so.ch/map/wald

TG Daten des kantonalen ThurGIS-Zentrum, ,,Waldstandortkarte*
Verfligbar tiber die ThurGIS Website, http://geo.tg.ch/

ZH Daten des Amts fiir Landschaft und Natur, Abteilung Wald ,,Vegetationskundliche Kartie-
rung der Wilder im Kanton Ziirich®, Stand 1997
Verfligbar iiber den GIS-Browser, http://maps.zh.ch

Kantone mit Grundlagen, aber ohne Karten

BE Riicksprache mit dem zustdndigen Revierforster
GR Riicksprache mit dem zustdndigen Revierforster
TI Bestimmt nach den Kriterien von Frehner et al. (2005)
UR Riicksprache mit dem zustdndigen Revierforster
VD Riicksprache mit dem zustdndigen Revierforster
VS Bestimmt nach den Kriterien von Frehner et al. (2005)
7G Riicksprache mit dem zustdndigen Revierforster
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2.5 Modelle

Verjiingungsmodelle

Der Einfluss von Umweltparametern (erklarende Grossen) auf die Verjiingung in den zwei Gros-
senklassen "klein" und "etabliert" (Zielgrossen) wurde mit Regressionsmodellen (Generalisierte
Lineare Modelle, GLM) gepriift, wobei bindre Modelle (Verjiingung ja/nein) und Abundanzmodel-
le (Verjingungsdichte) verwendet wurden. Dabei wurde mit der Funktion "step" in R (R
Development Core Team 2015) fiir jedes der vier Modelle die Variablenkombination mit dem tiefs-
ten AIC-Wert (Akaike 1974) ausgewahlt (Tab. 2).

Tabelle 2: Verwendete Variablen fiir die Verjiingungsmodelle.

Var Variable Beschreibung

Hsp Hohe der Samenbdume Maximalwert [m]

BHD BHD der Samenbaume Maximalwert [cm]

Ngp Anzahl Samenbdume 4 Klassen: 1-5, 6-10,10-20 oder >20 Samenbdume
LAI Lichtverfiigbarkeit LAI mit Hemispharenfoto berechnet

pH Boden pH Durchschnittswerte in 5, 10 und 20 cm Bodentiefe
Py Jahresniederschlag cm pro Jahr

T, Mittlere Jahrestemperatur °C

Exp Exposition 0 (Nordhang) und 1 (Siidhang)

Ein Shapiro-Wilk-Test (Shapiro und Wilk 1965) der Verjliingungsdichte bestitigte, dass die Daten
nicht normalverteilt sind. Aus diesem Grund wurden in den Modellen log-transformierte Werte der
Verjiingung verwendet, um die Annahme einer Normalverteilung in den linearen Modellen besser
zu erfiillen. Eine Logarithmierung ist bei Zdhldaten iiblich.

Modellierung der Douglasieneignung aufgrund der Anbauten in der Schweiz

In einem ersten Schritt wurden die Douglasien-Anbaugebiete der Schweiz mithilfe von Variablen
des Klimas, das an den Orten der 1026 Bestinde mit Douglasien von Biirgi und Diez (1986) (in
n=987 Rasterzellen) in der Schweiz herrscht, modelliert (Modell CH). Die Modellierung ergibt
eine Klimahiille fiir den Douglasienanbau, welche fiir die rdumliche Extrapolation verwendet wur-
de. Die Klimahiille wurde mit der mittleren Niederschlagssumme (PJ) und der mittlere Jahrestem-
peratur (TY) definiert und auf der Basis von 100 m x 100 m Rasterdaten berechnet. Mit der Soft-
ware MaxEnt (Phillips et al. 2004, Phillips et al. 2005) wurde eine Karte mit dem potenziellen Eig-
nungsgebiet der Douglasie in der Schweiz erstellt. MaxEnt modelliert die Verbreitung von Arten
mit Prasenzdaten (presence-only). Der Name MaxEnt steht fiir 'maximum entropy', was bedeutet,
dass die Modelle auf der Grundlage der Maximum-Entropie-Methode (Jaynes 1957), welche aus
der statistischen Physik stammt, berechnet werden. Dabei werden aus den Daten die zwingenden
Zusammenhinge eines Systems ermittelt. Alle unklaren Zusammenhédnge werden jedoch offen
gelassen und damit die Ungeordnetheit des Systems maximal gehalten. Im Vergleich zu andern
Methoden bietet MaxEnt einen sehr effektiven Algorithmus zur Verbreitungsmodellierung mit
'presence-only'-Daten (Elith und Leathwick 2009). Die Software ist seit 2004 verfiigbar und wurde
vielfach fiir die Verbreitungsmodellierung verwendet, so fiir Fragestellungen der Okologie, der
Evolutionsbiologie und des Naturschutzes (Elith et al. 2011). Gemass Guisan et al. (2007) ist Ma-
xEnt, zusammen mit 'boosted regression trees' (BRT), die beste Methode, um die Verbreitung von
Baumarten zu modellieren.

Um die Qualitit des Modells zu iiberpriifen, wurden 10 Replikate des Modells erstellt. Dabei
wurden mit dem Kreuzvalidierungsverfahren jeweils 10% der Daten fiir die Evaluierung und die
restlichen 90% zum Erstellen des Modells verwendet. Zur Evaluation wurde der AUC-Wert ('Area
Under the Curve') der ROC-Kurve ('Receiver Operating Characteristic') berechnet. Diese Methode
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wurde von Fielding und Bell (1997) vorgeschlagen und gilt heute als geeignete Methode fiir die
Bewertung von Verbreitungsmodellen. Zur Beurteilung der Modellgiite wurde der Durchschnitt der
zehn Replikate verwendet.

Dieses Modell kann auch auf ein mogliches zukiinftiges Klima der Schweiz projiziert wer-
den. Als Grundlage dazu dienten die Klimaszenarien, welche im Forschungsprogramm "Wald und
Klimawandel" verwendet werden (Remund und Augustin 2015). Die Daten dazu wurden durch Jan
Remund (Meteotest, Bern) bereitgestellt. Bei dem verwendeten Klimamodell handelt es sich um
das eher trockene CLM-Modell (Lautenschlager et al. 2009), welches auf dem globalem ECHAMS
Modell (Roeckner et al. 2003) und dem Emissionsszenario A1B des Weltklimarates (Cubasch et al.
2001) basiert. Das Modell wurde mit der 'change factor'-Methode (Tabor und Williams 2010) auf
eine Auflosung von 200 m x 200 m fiir die Schweiz hochgerechnet. Fiir die Projizierung des Mo-
dells auf das Klimaszenario wurde die MaxEnt-Funktion "Projection" verwendet.

Modellierung der Douglasieneignung mit Verbreitungsangaben aus Nordamerika

Das oben erwéhnte Modell enthdlt nur Daten aus der Schweiz und deckt somit nur einen Bruchteil
des Verbreitungsgebietes und der fiir die Douglasie geeigneten Klimabedingungen ab. Die Klima-
wandelszenarien sagen Klimabedingungen fiir die Schweiz voraus, die heute in der Schweiz noch
nicht vorkommen und deshalb auch nicht im Modell beriicksichtigt sind. Somit ist es nur bedingt
auf die Zukunft {ibertragbar. Fiir eine bessere Modellierung der geeigneten Gebiete in der Schweiz
im Klimawandel wurden deshalb in einem zweiten Schritt die Klimabedingungen des natiirlichen
Verbreitungsgebiets der Douglasie in Nordamerika modelliert (Modell NA). Dazu wurden Verbrei-
tungsdaten von GBIF (GBIF.org, 13. Jan. 2016, Download: http://doi.org/10.15468/dl.x7wksc)
verwendet und in ArcGis visualisiert. Bei diesen Daten handelt es sich um Douglasien-Referenzen
aus der ganzen Welt, ohne Beriicksichtigung ob angepflanzt oder im natiirlichen Verbreitungsge-
biet. Ausserdem gibt es flir die meisten Punkte keine Angaben zur Unterart (ssp. menziesii oder
spp. glauca). Mit der 'clip' Funktion in ArcGis© wurden deshalb die Punkte ausgewéhlt, welche
sich gemiss van Loo et al. (2015) im natiirlichen Verbreitungsgebiet der Kiistendouglasie (ssp.
menziesii) befinden (1001 Referenzen). Bei diesen Punkten kann man davon ausgehen, dass es sich
um Kiistendouglasien in ihrem natiirlichen Habitat handelt. Zur Modellierung wurden Klimaraster-
daten verwendet, die aus Klimawerten in der Normperiode 1961-1990 auf eine Auflésung von 30
Bogensekunden interpoliert wurden (Daten von D. Schmatz). Es wurde nur eine Douglasien-
Referenz pro Rasterzelle verwendet, um eine zu starke raumliche Autokorrelation zu verhindern.
Dies resultierte in 679 Douglasienkoordinaten in Nordamerika mit zugewiesenen Klimadaten (sie-
he Abb. 4). Da der Jahresgang des Klimas im Verbreitungsgebiet in Nordamerika von jenem in
Europa stark abweicht, wurden keine saisonalen Daten (z.B. Sommerniederschlag) beniitzt, weil in
Artverbreitungsmodellen, wegen der mangelnden Ubereinstimmung dieser Parameter mit dem
mitteleuropdischen Klima, eine schlechte Eignung resultiert (siche Modell NA-saisonal im An-
hang). Stattdessen wurden fiir die Modelle die Jahresmittelwerte fiir Temperatur und Niederschlag
benutzt. Bei dieser Wahl wird der saisonale Klimacharakter bewusst unterschlagen, weshalb die
resultierenden Verbreitungen auch vorsichtig zu interpretieren sind. Das Modell NA wurde in Ma-
xEnt mit den gleichen Einstellungen wie das erste Modell erstellt. Es reprisentiert das Klima im
gesamten Verbreitungsgebiet der Kiistendouglasie und kann wie das erste Modell auf die Schweiz
sowohl bei heutigem Klima als auch anhand eines Zukunftsklimas projiziert werden. Fiir die Pro-
jektion im Gebiet der Schweiz wurden dieselben Rasterdaten wie im Modell CH verwendet.

14



0 125 250

——— e Kilometers <~ ™

Abbildung 4: Lokalititen von Bestinden der Kiistendouglasie in Nordamerika (schwarze Punkte; Quelle:
GBIF.org, 13. Jan. 2016, http://doi.org/10.15468/d1.x7wksc), die im Modell NA beriicksichtigt wurden
Hintergrund: 'World Shaded Relief"; ArcGIS© 2009, Esri.

2.6 Nahe von Naturschutzobjekten

Fiir eine Distanzanalyse der Ndhe von Douglasienpflanzungen zu Naturschutzobjekten wurden die
Daten aus dem ,Bundesinventar der Auengebiete von nationaler Bedeutung®, dem
,Bundesinventar der Hoch- und Ubergangsmoore von nationaler Bedeutung® und dem
»Bundesinventar der Trockenwiesen und -weiden von nationaler Bedeutung* (alle BAFU, Bern,
Datenstand 2008; http://www.bafu.admin.ch/biodiversitaet/) zusammengetragen. In ArcGis©
wurde fiir jeden der 1026 Douglasienbestinde aus dem Inventar von Biirgi und Diez (1986) die
minimale Distanz zum néchsten Naturschutzobjekt von nationaler Bedeutung berechnet. Mit den
Distanzdaten wurden kumulative Histogramme fiir die Ndhe zu Naturschutzobjekten aus den drei
Bundesinventaren erstellt.
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3 Resultate

3.1 Vorkommen von Douglasienverjiingung

In 40 von 58 Stichprobenfldchen wurde mindestens eine Douglasienjungpflanze (oder -population)
gefunden und in 24 von diesen 40 Stichprobenfldchen war die Verjlingung bereits etabliert (Hohe >
130 cm). Insgesamt wurden 123 Probekreise mit Verjiingung festgelegt, gegeniiber 109
Probekreisen, welche das Fehlen von Douglasienverjiingung reprasentieren. Douglasienverjiingung
wurde zur Hauptsache in Probefldchen des Mittellands und des Juras gefunden (Abb. 5).

Kleine Verjiingung <130 cm B) Etablierte Verjiingung > 130 cm

O Keine Verjingung
® Verjungung vorhanden

Abbildung 5: Verteilung der Douglasienverjiingung: A) Kleine Verjiingung mit Individuen < 130 cm, B)
etablierte Verjlingung mit Individuen > 130 cm. Ausgefiillte Kreise: Prasenz von Verjiingung; Ringe: Absenz
von Verjiingung.

Die grosste Verjlingungsdichte mit 9'375 kleinen Douglasien pro Hektare wurde in Bratsch (VS)
festgestellt, und am meisten etablierte Verjiingung wurde in Dintikon (AG) mit 1'100 Douglasien
pro Hektare gefunden. Im Mittel wurden dort, wo Douglasienverjiingung vorhanden war, aus den
Probekreisen rund 1000 kleine Douglasien pro Hektare und 350 etablierte Douglasien pro Hektare
berechnet (Abb. 6). Es sei daran erinnert, dass dies aufgrund der Wahl der Stichprobenflachen nicht
reprasentative Dichtewerte pro Standort sind, sondern Dichtewerte von Probeflichen mit Dougla-
sienprasenz. In allen Probeflaichen mit mindestens drei kleinen Douglasien wurden Endtriebverlet-
zungen an der Douglasienverjiingung gefunden. Ein beachtlicher Teil der erfassten Verjiingung
war verbissen, wobei die durchschnittliche Verbissintensitit pro Standort 32% betrug. Nur zwei
von 232 Probekreisen befanden sich weiter als 20 m entfernt (Maximum: 40 m) von der nichsten
alten Douglasie, die als potenzieller Samenbaum in Frage kam. Bei 127 (55%) der Probekreise
befand sich eine alte Douglasie entweder innerhalb des Probekreises oder weniger als 1 m von
dessen Rand entfernt.
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Abbildung 6: Histogramme der Verjiingungsdichte der Stichprobenfldchen fiir kleine Verjliingung (n=40)
und etablierte Verjiingung (n=24). Die Verjiingungsdichte auf der x-Achse ist logarithmisch dargestellt.

Die effektive Bestandesgrosse war oft kleiner als die Angaben aus der Umfrage bei den
Kreisforstimtern und Technischen Forstverwaltungen von Biirgi und Diez (1986). So wurden an
sieben der besuchten Standorte keine Douglasien mehr gefunden; diese Standorte wurde von der
Studie ausgeschlossen. Zudem standen an sechs Standorten nur noch zwei bis fiinf Douglasien:
diese Standorte sind in der Studie beriicksichtigt. An 41 der 58 Standorte umfasste der
Douglasienbestand mehr als zehn B#dume. In individuenreichen Douglasienbestdinden wurde
haufiger etablierte Verjliingung gefunden als in Bestdnden mit wenigen Douglasien (Pearson's Chi-
squared Test; p= 0.014). Auf die Prisenz von kleiner Verjiingung hatte die Bestandesgrosse einen
signifikanten Einfluss: Ein Welch-t-Test zeigt, dass in Douglasienbestinden mit weniger als 10
Samenbdaumen die Dichte der kleinen Verjlingung klar kleiner ist als in den {librigen Bestdnden
(Welch Two Sample t-test; p=0.001; Abb. 7).
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Abbildung 7: Verjlingungsdichte (logarithmisch) in Abhédngigkeit von der Anzahl Samenbiume im
Douglasienbestand. Zusammengefasst in die drei Klassen weniger als 10 (n=17), 10 bis 20 (n=19) und mehr
als 20 (n=22) potenticlle Samenbdume. Grau die kleine Verjiingung (<130 c¢cm) und blau die etablierte
Verjiingung (>130). Der Median der Verjiingungsdichte pro Kategorie ist als dicke Linien dargestellt. Die
Whisker zeigen das Minimum bzw. Maximum an.
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Douglasienverjiingung wurde von 290 bis 1340 m .M. gefunden (Abb. 8), wobei kein
linearer Zusammenhang der Dichte mit der Hohenlage vorliegt (Abb. 9). Dagegen nahm die Dichte
der etablierten Verjiingung mit der Hohenlage ab. Ebenfalls spielte die Exposition in den
untersuchten Bestdnden keine Rolle fiir die Priasenz oder die Dichte der Douglasienverjiingung
(Abb. 8D).
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Abbildung 8a-b: a) Hohenverteilung der n=58 Stichprobenflichen und b) Exposition der n=50 geneigten
Stichprobenflachen. Flichen mit prasenter Verjiingung sind in Griin hervorgehoben.
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Abbildung 9: Verjlingungsdichte (logarithmisch) in Abhéngigkeit von der Hohenlage der
Stichprobenflichen; a) kleine Verjiingung ohne signifikanten Zusammenhang zwischen Dichte und
Hohenlage; b) etablierte Verjiingung mit signifikant negativem Zusammenhang mit der Hohenlage (R*=0.21,
p=0.031).

Die Probekreise der Aufnahmen wurden 25 verschiedenen Waldstandortstypen der NaiS

Klassifikation zugeordnet (Frehner et al. 2009). Ein beachtlicher Teil (41%) der Probekreise geho-
ren dem Waldmeister-Buchenwald an (Gesellschaften 7a und 7S; Abb. 10).
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Abbildung 10: Anzahl Probekreise und Verjiingungsprisenz in NaiS-Waldstandortstypen (Frehner et al.
2009).

3.2 Einfluss von Pflegemassnahmen

Auf 38 der 224 Probekreise wurden Pflegemassnahmen festgestellt, wobei das Freischneiden der
Verjiingung am haufigsten angetroffen wurde. In den meisten Fillen handelt es sich um das Besei-
tigen von Brombeeren. Auf 34 (28%) von 123 Probekreisen mit Douglasienverjiingung wurden
Spuren von rezenten Pflegemassnahmen gefunden. Die Dichte von kleiner sowie etablierter Ver-
jingung war auf Flachen mit Pflegemassnahmen signifikant grosser (doppelter t-Test, p-Wert
<0.05, beriicksichtigt sind nur Probekreise mit Verjiingung; Abb. 11). Probekreise mit Pflegemass-
nahmen hatten einen niedrigeren LAI, als solche ohne Pflegemassnahmen (Welch t-test; p<0.001).

! O kleine Verjingung |
— 1 i H
T 3 i | O etablierte Verjungung !
°o @ ! :
= ! |
o ! —_— i
3 o _| ! 1 i
T 9 i ! ! —_—
O ™~ ! 1 :
-— ! !
5 : ! I
(2] o 1 I
) - i I
2 8 |
=] ! i
=) 1 i
5 8- - : :
5 : |
> ; !
o - . :
1 T
Nein Ja
Pflegemassnahmen

Abbildung 11: Verjiingungsdichte (logarithmisch) mit (n=34) und ohne (n=89) rezente Pflegemassnahmen
im Douglasienbestand. Grau die kleine Verjiingung (<130 cm) und blau die etablierte Verjiingung (>130
cm). Der Median der Verjiingungsdichte pro Kategorie ist als dicke Linien dargestellt. Die Whisker zeigen
das Minimum bzw. Maximum an.
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3.3 Einfluss von Umweltfaktoren

Als sehr wichtiger Umweltfaktor fiir die Fahigkeit der Douglasie zur natiirlichen Verjiingung hat
sich die Lichtverfiigbarkeit — als LAI gemessen — erwiesen. Ein Welch t-test ergab einen signifi-
kanten Unterschied (p<0.001) zwischen den beiden Mittelwerten "mit Verjiingung" (1.72) und
"ohne Verjliingung" (2.16; Abb. 12).
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Abbildung 12: Vergleich der LAI-Werte ('Leaf Area Index') der Probekreise mit und ohne Verjiingung. Die
Whisker zeigen den Interquartilsabstand der Daten an.

Die pH-Messungen im Oberboden ergaben, dass sich die Stichprobenflichen iiberwiegend auf
sauren oder leicht sauren Standorten befanden (Abb. 13). Nur in elf Stichprobenflichen wurde
Kalk im Oberboden gefunden.
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Abbildung 13: Histogramm der pH-Werte im Oberboden auf den Stichprobenflichen. Stichprobenfldchen
mit vorhandener Verjliingung sind in griin dargestellt.

Es wurden keine signifikanten Zusammenhédnge gefunden zwischen dem Vorhandensein von
Douglasienverjiingung und dem pH-Wert im Oberboden einerseits und dem Kalkgehalt anderer-
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seits. Auf Boden mit hoherem pH fehlt die Verjiingung tendenziell haufiger (t-test; p=0.08; Abb.
14).
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Abbildung 14: Vergleich der pH-Werte des Oberbodens in den Stichprobenflachen mit und ohne Verjiin-
gung. Fiir den pH wurde jeweils der Durchschnitt der Werte in 5 cm, 10 cm, und 20 cm Tiefe genommen.
Die Whisker zeigen das Minimum bzw. Maximum der Daten an.

Die mittlere Jahrestemperatur an den Aufnahmestandorten liegt zwischen 5.4 °C und 9.9 °C, der
Durchschnitt liegt bei 8° C (Abb. 15a). Der Jahresniederschlag liegt zwischen 891 mm und 1966
mm, der Durchschnitt bei 1269 mm (Abb.15b). Beide Klimavariablen zeigen keinen Zusammen-
hang mit dem Aufkommen von Douglasienverjiingung.
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Abbildung 15: Histogramme fiir die Verteilung der Stichprobenflichen entlang von a) Temperatur- und b)
Niederschlagsgradienten. In Griin sind die Stichprobenfldchen mit Douglasienverjiingung dargestellt.

Die Vergleich der Klimahiille der Aufnahmestandorte mit der Klimahiille der Douglasienbestinde der

Schweiz aus Biirgi und Diez (1986) zeigt, dass die Aufnahmestandorte gleichmaéssig tiber das Klimaspektrum
der Douglasie in der Schweiz verteilt sind (Abb. 16).
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Abbildung 16: Klimabhiille der Stichprobenflichen (farbig) und der Douglasienbestinde der Schweiz aus
Biirgi und Diez (1986). Die Grosse der Punkte fiir kleine und etablierte Verjliingung reprisentiert die Verjiin-
gungsdichte.

3.4 Regressionsmodelle und Projektionen

Regressionsmodelle zur Verjiingung

Nur das Modell fiir die Dichte von kleiner Douglasienverjiingung hat ein maéssiges Be-
stimmheitsmass (McFadden's Pseudo R* = 0.38; Tab. 3). Im Gegensatz dazu wurden in den ande-
ren Modellen zwar signifikante Zusammenhédnge zwischen den erkldrenden Variablen und den
Zielgrossen gefunden, doch ist der Grad der Erklarung mit diesen Variablen gering.

Die besten Modelle aufgrund des AIC (Akaike 1974) enthalten alle die Lichtverfiigbarkeit als
wichtigen Parameter sowohl fiir das Auftreten (Prasenz/Absenz) von kleiner und etablierter Ver-
jiingung als auch fiir deren Dichte (Tab. 3).

Eine hohere Anzahl an Samenbdumen wirkt sich positiv auf die Dichte von kleiner Verjiin-
gung aus und begiinstigt das Auftreten von etablierter Verjiingung. Fiir die Priasenz von kleiner
Verjiingung und fiir die Dichte von etablierter Verjiingung ist die Anzahl Samenbdume jedoch
nicht bestimmend.
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Auch klimatische Faktoren spielen eine Rolle fiir die Verjiingungsdichte. Die Dichte der
kleinen Verjingung wird signifikant durch den Jahresniederschlag beeinflusst. Hochste Dichten
wurden an trockenen und an den feuchtesten Standorten beobachtet, wobei kleinste Dichten bei
1429 mm Jahresniederschlag lagen. Ein dhnlicher, jedoch statistisch nicht signifikanter Zusam-
menhang wurde fiir die Dichte der etablierten Verjiingung gefunden. Zudem waren tendenziell
(aber nicht signifikant) mehr Jungpflanzen in Bestidnden tieferer Lagen (wiarmere Temperaturen)
vorhanden als in Bestdnden hoherer Lagen (kiihlere Temperaturen). Die iibrigen Faktoren (HSB,
BHD, pH, Exp) spielen in den Modellen keine oder nur eine untergeordnete Rolle.

Tabelle 3: Ubersicht iiber die verwendeten Umweltparameter, die Bestimmtheit (korrigiertes
R%*'McFadden’s Pseudo' R?) und die Signifikanz der vier Verjiingungsmodelle. Fett hervorgehobene Um-
weltparameter (Abkiirzungen in Tabelle 2) sind signifikant.

Verjiingungsdichte Verjiingung Ja/Nein (biniir)

Kleine Verjiingung LAI p<0.05 LAI p<0.05

PJ, p<005

NSB . p:006

R’=0.38, p<0.05 *R?=0.14, p<0.05
Etablierte Verjiingung LAI p<0.05 LAI, p<0.05

P], p:009 NSB, p<005

Ty, p=0.14

R’=0.12, p<0.05 *R*=0.21, p<0.05

Modellierung der fiir Douglasien geeigneten Standorte

Die Modellierung des Douglasienanbaus anhand von Schweizer Daten (Modell CH; Abb. 17a)
zeigt vor allem das Mittelland als geeignete Region an. Auch im Jura und in grosseren Alpentilern
finden sich geeignete Anbaugebiete, doch sind Gebiete in hoheren Lagen liber ca. 1000 m .M.
ungeeignet. Die Qualitdt des berechneten Modells wurde anhand der Vorhersagekraft aufgrund des
berechneten AUC-Werts gemessen. Der AUC-Wert definiert die Fehlerrate des Algorithmus und
variiert zwischen 0,5 (zuféllige Vorhersage) und 1 (sehr gute Vorhersagekraft). Modelle mit einem
AUC > 0,7 gelten als annehmbar, exzellente Modelle erreichen Werte > 0.9 (Peterson et al. 2011).
Der AUC-Wert fiir die Test-Daten des ersten Modells betragt 0.78, was bedeutet, dass die Dougla-
sieneignung in einer Rasterzelle mit tatsdchlichem Vorkommen der Douglasie (wahre Priasenz;
entspricht einem Datenpunkt aus den 10% Testdaten) zu 78% Wahrscheinlichkeit grosser ist als die
Douglasieneignung in einer zufilligen Zelle mit fehlender Douglasienaufzeichnung bzw. Pseudo-
absenz (Elith et al. 2006). Das zweite Modell (Modell NA; Abb. 17b) mit den Referenzkoordinaten
aus Nordamerika erreicht einen AUC-Wert von 0.94. Somit kann man davon ausgehen, dass die
Klimabedingungen im natiirlichen Verbreitungsgebiet sehr gut durch das Modell erfasst werden,
wobei diese Aussage nur auf die mittleren Jahreswerte der Klimavariablen zutrifft (Abb. 18). Das
Modell enthilt Daten aus dem gesamten natiirlichen Verbreitungsgebiet der Kiistendouglasie und
zeigt eine breitere und insbesondere wéarmere Nische fiir die Douglasie an, als das Modell CH mit
ausschliesslich Daten aus der Schweiz vorweist. Ein Modell mit saisonalen Daten sagt die Verbrei-
tung in Nordamerika sehr gut vorher (AUC-Wert von 0.96), seine Ubertragung auf die Klimaver-
héltnisse in der Schweiz fiihrt aber zu einer sehr schlechten Ubereinstimmung. So zeigt dieses Mo-
dell in der ganzen Schweiz ein ungeeignetes Klima fiir die Douglasie an, insbesondere weil die
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Niederschlagsmengen im Winter in der Schweiz zu klein und im Sommer zu gross sind, also ent-
gegengesetzt zum saisonalen Klima in Nordamerika. MaxEnt zeigt an, dass in diesem Modell die
Menge des Winterniederschlages die wichtigste Vorhersagevariable (contribution 64.8%; permuta-
tion importance 75.2 %) fir die Verbreitung der Douglasie in Nordamerika ist.

a) Modell CH: 2006 b) Modell NA: 2006

e Angebaute Douglasien

Klimaeignung

) gut geeignet
—

nicht geeignet

Abbildung 17: Modelle fiir die Klimaeignung fiir die Douglasie in der Schweiz. Rot bedeutet geringe, Griin
starke Eignung. Das Modell CH basiert auf den Klimadaten der Douglasienbestéinde in der Schweiz, das
Modell N4 auf jahrlichen Klimadaten fiir Douglasienbestinde in Nordamerika. a—b: Douglasieneignung bei
heutigem Klima (Normperiode 1930-2006); c—d: Douglasieneignung im Klimawandel (Emissionsszenario
A1B, Modellierung CLM, ECHAMS fiir die Normperiode 2070-2099). Blaue Punkte zeigen die Lokalititen
der Douglasienpflanzungen in der Schweiz gemiss Biirgi und Diez (1986).

Die Projektion des Modells CH mit Klimavariablen fiir das zukiinftige Klima in der Schweiz
zeigt das gesamte Mittelland als ungiinstiges Anbaugebiet an (Abb. 17c). Bessere Bedingungen
herrschen in hoheren Lagen des Juras, der Voralpen und der inneralpinen Téler. Die analoge Simu-
lation mit dem Modell NA gibt dagegen auch bei wesentlich warmeren Temperaturen und haufiger
auftretender Trockenheit sehr gute klimatische Bedingungen fiir den Douglasienanbau in der
Schweiz an, und zwar von den Tieflagen bis in Hohen der heutigen Waldgrenze (Abb. 17d). Die
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Darstellung suggeriert also eine beste Eignung der Douglasie unter zukiinftigen Klimabedingun-
gen, doch die Pradiktoren (mittlere Jahreswerte) der Darstellung unterschlagen saisonale Schwan-
kungen. Werden saisonale Niederschlagswerte, die im nordamerikanischen Ursprungsgebiet herr-
schen, auf die Schweiz iibertragen, resultieren praktisch nur ungeeignete Gebiete fiir den Douglasi-
enanbau (Anhang, Abbildungen A1, A2).
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Abbildung 18: Vergleich a) der mittleren Jahrestemperatur und b) des Jahresniederschlages in Douglasien-
bestinden in der Schweiz (CH) und in Nordamerika (N.A.). Die Box zeigt 50% der Daten, die Whiskers
90%.

3.5 Distanzanalyse

Die Distanzanalyse mit Koordinaten der Douglasienvorkommen aus dem Inventar von Biirgi und
Diez (1986) zeigt, dass es durchaus Douglasien in der Ndhe von Sonderstandorten gibt, hier also
Objekten der Bundesinventare der Auengebiete, der Hoch- und Ubergangsmoore und der Tro-
ckenwiesen und -weiden von nationaler Bedeutung. Zehn Douglasienvorkommen liegen néher als
100 m entfernt von Trockenwiesen- und weiden (=1% aller Objekte des Douglasieninventars; Abb.
19). Bei den Auengebieten sind es fiinf Vorkommen (=0.5%) und bei den Hoch- und Ubergangs-
mooren ein Vorkommen (=0.1%) in nichster Ndhe. Wird der Abstand auf 500 m erhdht, dann be-
finden sich 9.4% der Douglasienvorkommen in der Ndhe von solchen Inventarobjekten: 6.1% in
der Nihe von Trockenwiesen und -weiden, 2.2% in der Ndhe von Auen und 1.1% in der Ndhe von
Hoch- und Ubergangsmooren.
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Abbildung 19: Kumulatives Histogramm der minimalen Distanzen der Douglasienvorkommen zu Objekten
der Bundesinventare fiir Trockenwiesen- und -weiden, Auengebiete und Hoch- und Ubergangsmoore. Die Y-
Achse markiert den Anteil an Douglasienvorkommen aus dem Inventar von Biirgi und Diez (1986), die sich
ndher als eine bestimmte Distanz von einem Inventarobjekt befinden. Gestrichelte Linien heben die Distan-
zen von 100 m, 500 m und 1000 m hervor.

4 Diskussion

4.1 Waldstandorte mit betrichtlicher Verjiingung der Douglasie

Die Abschitzung des Potenzials der Douglasienverjiingung in Bezug auf bestimmte Waldstandorts-
typen erwies sich als relativ schwierig, da Verjiingungsaufnahmen nur dort moglich sind, wo auch
Douglasien angepflanzt wurden. Die entsprechenden Bestinde stehen oft auf produktivsten Bu-
chen-Waldstandorten. So fanden wir 41% der Douglasienbestinde im Waldmeister-Buchenwald
(7a und 7S). Aufgrund der ungleichméssigen Verteilung der Probekreise, aber auch aufgrund der
vorliegenden Daten zur Prasenz von Verjlingung an fast allen untersuchten Waldstandorten konnen
wir kein erhohtes Verjlingungspotenzial fiir einen bestimmten Standortstyp oder fiir bestimmte
Verbande oder Ordnungen ableiten. Damit kann weder ein standortsspezifisches noch ein erhdhtes
Invasivitétsrisiko generell bezeichnet werden. Ausserdem fanden wir kaum gepflanzte Douglasien
in unmittelbarer Ndhe zu trockenen bodensauren Standorten, also zu solchen Standorten, die in
Deutschland oder Osterreich als besonders besiedlungsfihig fiir die Douglasien erachtet werden.
Die Seltenheit solcher Waldstandorte und von deren Waldgesellschaften in der Schweiz ist auch
durch eine repriasentative Vegetationserhebung belegt (Wohlgemuth et al. 2008), die fiir den Typi-
schen Waldsimsen-Buchenwald (Luzulo-Fategum; Gesellschaft 1 gemaiss Ellenberg & Klotzli
1972) einen Flachenanteil von nur 0.3% errechnete, dies gegeniiber 8% Flachenanteil fiir den Typi-
schen Waldmeister-Buchenwald (Galio-odorati Fagetum; Gesellschaft 7).

4.2 Faktoren, welche die natiirliche Douglasienverjiingung fordern

Anhand der Resultate aus den Verjiingungsmodellen lassen sich mehrere Fragen beantworten. So
kann mit den bindren Modellen statistisch gezeigt werden, wo kleine oder etablierte Verjlingung
vorkommt und wo nicht. Die linearen Modelle geben Auskunft dariiber, an welchen Standorten mit
grosserer oder kleinerer Verjiingungsdichte zu rechnen ist.
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Alle vier Modelle weisen die Lichtverfiigbarkeit als wichtigen Faktor aus. Dies bestatigt
friihere Untersuchungen, wonach wéhrend der Jugendphase eine gute Lichtverfiigbarkeit sehr
wichtig fiir die Douglasie ist (Mailly und Kimmins 1997, Hermann und Lavender 2004, Spellmann
et al. 2015). Die Anzahl von Douglasien-Samenbdumen wirkte sich erwartungsgemass positiv auf
die Dichte der kleinen Douglasienjungpflanzen aus und signifikant auf die Prdsenz von etablierten
Jungpflanzen. Es ist also eine Frage der Zeit und des Samendrucks, bis einzelne Douglasien an
Orten mit vielen Douglasien aufkommen.

Die Interpretation der Klimavariablen gestaltet sich schwierig, da an allen untersuchten
Standorten ein geeignetes Klima fiir die Douglasie herrscht. Mit der vorliegenden Stichprobe lassen
sich keine Aussagen iiber die Bedeutung der Bodenfeuchtigkeit machen. Ein Zusammenhang der
Verjiingung mit dem pH des Oberbodens konnte in der Stichprobe ebenfalls nicht gefunden wer-
den. Es ist jedoch auffillig, dass fast alle Stichprobenflichen mit saurem bis schwach saurem oder
neutralem/schwach basischem Oberboden Verjlingungsprasenz zeigten. Wir gehen davon aus, dass
die Douglasie vorwiegend auf solchen Standorten angebaut worden ist oder iiberlebt hat und dort
auch gut wéchst.

Douglasienverjiingung wurde oft in Bestdnden gefunden, in welchen sich eine Stérung er-
eignete oder ein Eingriff durchgefiithrt wurde, was in beiden Fillen mehr Licht in den Bestand
brachte (z.B. Wegrand, Holzeinschlag). Die Notwendigkeit einer guten Lichtverfiigbarkeit fiir die
jungen Douglasien ldsst sich in den erhobenen Daten klar feststellen. Pflegemassnahmen fiir die
Douglasienverjiingung betreffen hiufig die Optimierung der Lichtverfiigbarkeit. Pflegemassnah-
men wurden oft in Bestdnden mit guten Lichtverhiltnissen gefunden, z.B. in Holzschldgen oder auf
Sturmfldachen, wo die Brombeeren zur Verjiingungsforderung weggeschnitten wurden.

4.3 Verdringung von Waldarten durch die Ausbreitung der Douglasie

Fiir Untersuchungen zur Verdringung von Arten oder zur Verinderung ganzer Okosysteme wiren
Standorte mit dichter Douglasienverjiingung ndtig. In der Schweiz wurden im Rahmen dieser Ar-
beit keine solchen Bestdnde gefunden. Entsprechend konnen auch keine dauerhaft negative Beein-
trachtigungen festgestellt werden. Mit weiteren Untersuchungen in der Schweiz iiber ein allfalliges
invasives Verhalten der Douglasie auf bisher nicht untersuchten Waldstandorten und allenfalls
auch auf naturschiitzerisch wertvollen Standorten ausserhalb des Waldes liesse sich die in Deutsch-
land und Osterreich postulierte Invasivitit der Douglasie fiir die Schweiz umfassend beurteilen.
Weitere wichtige Fragestellungen betreffen die Konkurrenzkraft gegeniiber einheimischen Baum-
arten, Auswirkungen auf die Biodiversitit in Abhdngigkeit vom Mischungsgrad mit anderen
Baumarten (Holderegger et al. 2017), sowie mogliche waldbauliche Massnahmen zur Kontrolle der
Douglasie bei unerwiinschten Entwicklungen.

Untersuchungen iiber Douglasienbestdnde in Deutschland bezeichnen die Ausbreitung auf
Sonderstandorten als kritisch (Knoerzer und Reif 1996, Walentowski 2008). Im Schwarzwald kann
die Douglasie heliophile Arten der Krautschicht auf trockenen, sauren, basenarmen und meist hel-
len Standorten verdringen (Knoerzer 1999). In Osterreich kann sich die Douglasie in bodensauren
Eichenwéldern wie auch Birken-Eichen- und Traubeneichenwildern auf trocken-sauren Silikat-
standorten stark ausbreiten (Essl 2005). Vergleichbare Standorte sind in der Schweiz nicht nur
selten (Wohlgemuth et al. 2008), an solchen Standorten sind gemass unseren Waldbegehungen und
Erhebungen bisher nur in wenigen Fillen Douglasien angepflanzt worden.

Mit dem Inventar von Biirgi und Diez (1986) wurde auch der Abstand von angebauten
Douglasien zu Sonderstandorten, hier Naturschutzobjekten von nationaler Bedeutung, gepriift. Die
Analyse wurde mit den Objekten der Bundesinventare der Auengebiete, der Hoch- und Uber-
gangsmoore und der Trockenwiesen und -weiden von nationaler Bedeutung (BAFU 2002; Daten-
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stand 2008; http://www.bafu.admin.ch/biodiversitaet/) durchgefiihrt. Eine Distanzanalyse zeigt,
dass die Douglasienbestinde unterschiedlich nahe bei verschiedenen Naturschutzobjekten von na-
tionaler Bedeutung stehen. Insbesondere sind die Hochmoore des Bundesinventars mit Ausnahme
eines Bestandes zu weit weg von Douglasien. Es kann nicht ausgeschlossen werden, dass weitere,
im Inventar von 1986 noch nicht erfasste Douglasienvorkommen nahe an Naturschutzobjekten
liegen. Um das Potenzial einer allfilligen dauerhaften Beeintrachtigung abschétzen zu konnen, sind
weitere Abklarungen notig.

4.4 Die Rolle des Alters von Douglasien fiir die natiirliche Verjiingung

Gemiss Annen (1998) ist erst ab einem Mindestalter des Bestandes von 55 Jahren mit einer nen-
nenswerten Samenproduktion der Douglasie zu rechnen. Quellen aus Nordamerika nennen 20 bis
25 Jahre, wobei insbesondere der Grad der Freistellung einzelner Baume die Bildung erster Zapfen
nochmals verfritht (Lavender und Hermann 2014). Grosste Samenproduktionen treten dagegen erst
bei Baumen im Alter zwischen 100 und 200 Jahren auf (Young und Young 1992).

Die von uns untersuchten Bestinde sind zwischen 55 und 150 Jahre alt, weshalb wir annah-
men, dass die Einzelbdume bereits ein- oder mehrmals grossere Samenmengen produziert hatten,
und dass deshalb Naturverjiingung zu erwarten war. Die drei Variablen Baumalter, Brusthhen-
durchmesser und Baumhohe hatten in unserer Untersuchung keinen signifikanten Einfluss auf die
Prasenz von natiirlicher Verjliingung oder auf die Verjliingungsdichte. Dies ist sicher auch dadurch
bedingt, dass die untersuchten Douglasienbestinde dhnlich alt sind: 46 der 58 Bestinde sind zwi-
schen 100 und 130 Jahre alt, und nur drei Bestdnde sind jliinger 80 Jahre. Um den Einfluss des Al-
ters auf das Verjliingungspotenzial robuster einschitzen zu kdnnen, miisste die Stichprobe vergrds-
sert und das Altersspektrum der Bestdnde stirker beriicksichtigt werden.

4.5 Douglasien-Eignungskarten mit Hilfe von Verbreitungsmodellen

Die Modellierung des geeigneten Anbaugebietes konnte darauf hinweisen, dass die Douglasie heu-
te da steht, wo das Klima auch geeignet ist. Dies belegt auch die gute Einschétzung geeigneter
Standorte durch die Forstleute. Der Vergleich der beiden Modelle CH und NA kénnte in Uberein-
stimmung mit der breiteren Klimabhiille fiir die Douglasienbestdnde in Nordamerika (vgl. Abb. 18)
auch auf eine breitere Anbaueignung in der Schweiz hinweisen. Durch Verwendung von Jahres-
werten fiir das Klima kann die Klimainkompatibilitdt bei der Modellierung umgangen werden. Die
Resultate konnten ein Hinweis sein, dass die potenzielle klimatische Nische der Douglasie mog-
licherweise unterschaitzt wird.

Interpretationen von Verbreitungsmodellierungen mit angebauten, nicht-einheimischen Ar-
ten sind allerdings problematisch. Werden Umweltdaten aus den Anbaugebieten angewendet, wird
nicht das komplette Spektrum des Vorkommens abgebildet. Ausserdem ist es iiblich, dass Dougla-
sien gepflanzt und in der Jugendphase gepflegt werden. Die Douglasie ist aber gerade in den ersten
Lebensjahren besonders empfindlich auf Trockenheit (Isaac 1943, Moser et al. 2016) und wird
wegen ihres langsamen Jugendwachstums in der Regel von Kréutern oder Jungbdumen anderer
Baumarten tiberwachsen. Dies ist in einem Modell mit Daten von angebauten Douglasien ungenii-
gend beriicksichtigt. Die schwache Konkurrenzkraft in der Jugendphase kommt bei Douglasien-
Eignungskarten jedoch kaum zum Tragen, weil davon auszugehen ist, dass Douglasien gezielt ge-
pflanzt und gefordert werden. Das Ubertragen eines Modells mit Daten aus dem Ursprungsgebiet
auf ein potenzielles Anbaugebiet bringt zudem grosse Probleme, wenn sich der Klimacharakter des
Ursprungsgebiets und des Anbaugebietes stark unterscheiden und ein eventueller niche-shift' unbe-
riicksichtigt bleibt. Ein 'niche-shift' bezeichnet eine Verdnderung der okologischen Nische
(Hutchinson 1959) einer Art (Guisan et al. 2014). Die Modellierung der potenziellen Verbreitung
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einer nicht-einheimischen Art mit Daten aus dem Ursprungsgebiet geht davon aus, dass diese Art
im neuen Lebensraum Gebiete mit den gleichen Klimabedingungen besiedelt ('niche-conservatism';
Guisan et al. 2014). Neuere Studien haben jedoch aufgezeigt, dass dies nicht der Fall sein muss
(Broennimann et al. 2007, Fitzpatrick et al. 2007, Rodder und Létters 2009, Medley 2010, Lauzeral
et al. 2011). So kann es sein, dass diec Modelle mit den Daten aus Nordamerika entweder eine zu
grosse Klimatoleranz fiir die Douglasie in der Schweiz voraussagen (unter Verwendung von jahrli-
chen Klimavariablen) oder eine zu kleine Klimatoleranz (bei Verwendung saisonaler Klimavariab-
len).

Mit Blick auf den Klimawandel zeichnen die beiden Modelle zwei unterschiedliche Szenari-
en. Das Modell CH zeigt fiir fast das ganze Mittelland und die grosseren Alpentiler ungeeignete
Klimabedingungen fiir den Douglasienanbau an. Dieses Resultat ist jedoch mit Vorsicht zu inter-
pretieren, da in diesen Teilen der Schweiz Jahrestemperaturen herrschen werden, die heute im mo-
dellierten Gebiet noch nicht oder nur selten zu finden sind und deshalb im Modell nicht geniigend
beriicksichtigt sind. In Nordamerika sind solche Klimabedingungen vorhanden und somit auch im
Modell NA beriicksichtigt. Dieses Modell zeigt eine breitere Eignung fiir den Douglasienanbau in
der Schweiz an, da geniigend Jahresniederschlag vorhanden ist. Die Wichtigkeit des Winternieder-
schlags als Vorhersagevariable im Modell NA-saisonal kdnnte ein Hinweis dafiir sein, dass wenig
Niederschlag im Winter das Verbreitungsgebiet in Nordamerika begrenzen koénnte - ein Hinweis
auf den grundsitzlichen Unterschied der Douglasienmodelle in Nordamerika und jene in Europa. In
Nordamerika enthalten die Verbreitungsmodelle die Verjiingungsphase mit viel Bedarf an Winter-
niederschlag. Im Gegensatz dazu bildet die Verjiingungsphase bei Douglasien in der Schweiz oder
generell in Mitteleuropa bisher keinen limitierenden Faktor, weil Douglasien in der Regel gepflanzt
und gepflegt werden. Isaac (1943) zeigt, dass in Douglasienbestinden im Siiden des Staates
Washington die Bodenfeuchtigkeit wiahrend den Sommermonaten hauptsichlich aus gespeicherten
Bodenwasserreserven und nicht von Niederschldgen stammt, und er gibt an, dass junge Douglasien
stark auf solche Wasserreserven angewiesen sind. Es scheint moglich, dass die Boden in Douglasi-
enbestdnden in Nordamerika im Sommer nicht so trocken sind, wie es die Sommerniederschlags-
werte vermuten lassen. Die Resultate der Douglasien-Eignungsmodelle mit jahrlichen Klimavari-
ablen wecken zwar Erwartungen, sind aber nur schwer interpretierbar, da zusitzlich wichtige Fak-
toren wie z.B. Wasserbilanz, Evapotranspiration oder interspezifische Konkurrenz noch unberiick-
sichtigt sind. Durch Einbezug solcher Variablen kénnen Douglasien-Verbreitungsmodelle verbes-
sert werden.

5 Fazit

Die vorliegende Studie gibt einen ersten Uberblick iiber die Hiufigkeit von natiirlicher Douglasi-
enverjingung in Waldbestinden, wo Douglasien vor ldngerer Zeit angepflanzt worden sind. Da
sich die Beimischung dieser Baumart in Schweizer Wéldern in der Regel nur in einem kleinen Pro-
zentsatz bewegt, lassen sich die im Wald angetroffenen Verjiingungsdichten nicht mit solchen im
Schwarzwald vergleichen, wo Douglasien oft in reinen Bestdnden stehen und in grosseren Waldge-
bieten Douglasienanteile von bis zu 20% erreicht werden (Knoerzer 1999, Schmalfuss und Vitkova
2016). Die Bestandesgrosse im Zusammenspiel mit Bestandesoffnungen (Wohlgemuth et al. 2016)
hat einen direkten Einfluss auf die Verjliingungsdichte. Mangels grosser Douglasienbestidnde in
unserer Stichprobe haben wir nur vereinzelt und geklumpt Verjiingung vorgefunden, nicht aber
Dichten, die zur Beunruhigung Anlass gidben. Die Tatsache, dass in 40 von 58 Stichprobenflichen
Verjiingung priasent war und in 24 davon auch etablierte Verjiingung (>130 cm) vorkommt, deutet
aber das Potenzial zur Etablierung an. Die Verjiingungsdichte war nie derart gross, dass von einer
Dominanz oder von rascher Ausbreitung oder gar von Invasivitit im Sinne der Verdrangung ande-

29



rer Arten die Rede sein konnte. Fiir einen besseren Einblick in die Verjiingungsdynamik miissten
vollstandige Verjiingungsaufnahmen unter Beriicksichtigung aller Baumarten und der Begleitvege-
tation durchgefiihrt werden.

Als wichtige Faktoren fiir das Auftreten von Verjliingung in Douglasienbestdnden wurden
Lichtverfiigbarkeit und die Grosse der Douglasiengruppen gefunden. Diese Faktoren sind stark
durch das Waldmanagement geprigt. Wo Douglasienverjiingung gefunden wurde, wurden haufig
auch Pflegemassnahmen notiert. Das Baumalter kann ebenfalls als Kontrollfaktor betrachtet wer-
den, da Baume je nach Lichtverfiigbarkeit im Alter zwischen 20 und 50 Jahren (Rohmeder 1972,
Lavender und Hermann 2014) beginnen, Zapfen zu bilden und die volle Samenproduktion erst
Jahrzehnte spéter eintritt.

Da kein starker Zusammenhang zwischen der Verjliingung, den Klimabedingungen und dem
pH des Oberbodens gefunden wurde, nehmen wir an, dass sich die Douglasie iiberall dort, wo sie
als adulter Baum steht, auch verjiingen kann. Von den Resultaten unserer Stichprobe leiten wir
folgende Bedingungen fiir eine erfolgreiche Etablierung ab: der Douglasienbestand muss alt genug
(>50 Jahre) und geniigend gross sein (mehrere Samenbdume), und in unmittelbarer Ndhe zu den
Samenbdumen (<100 m) sollen sich Waldoéffnungen befinden.

Die Verbreitungsmodelle der Douglasie fiir die Schweiz zeigen aufgrund der Klimaverhalt-
nisse an den Orten, wo die Douglasie in Tieflagen angepflanzt worden ist, ein Potenzial flir weitere
Pflanzungen an. Modelle, in welchen grobe Klimadaten (nur Jahreswerte flir Niederschlag und
Temperatur) aus dem urspriinglichen Verbreitungsgebiet der Kiistendouglasie in Nordamerika
verwendet wurden, resultierten in einer wesentlich grosseren Nische fiir die Baumart in der
Schweiz. Eine 6kologische Interpretation dieser Resultate ist schwierig, da uns Erfahrungswerte in
Europa, wo die Art erst seit rund 100 Jahren stirker angebaut wird, fehlen. Anderseits geben die
Resultate Anlass dazu, mit weiteren Untersuchungen zu priifen, ob in weiten Teilen der Schweiz,
von den Tieflagen bis an die heutige Waldgrenze, die klimatischen Bedingungen fiir den Douglasi-
enanbau giinstiger werden konnten. Die Tatsache, dass Adultbdume gegeniiber ldngerer Trocken-
perioden relativ resistent zu sein scheinen (Eilmann und Rigling 2012, Lévesque et al. 2014),
unterstiitzt die Modellresultate. Fiir eine bessere Ubertragbarkeit der Wachstumseignung miissen
weiterentwickelte Modelle das Wasserspeichervermogen der Boden besser beriicksichtigen, was
beispielweise mit dem Einbezug von Standortsangaben aus Waldstandortskartierungen erreicht
werden konnte.
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Anhang

Modell NA-saisonal: 2006

Modell NA-saisonal: 2070-2099, A1B

Anhang-Abbildung A1l: Resultate des Modells NA-saisonal fir die Klimaeignung fiir die Douglasie in der
Schweiz. Rot bedeutet geringe, Griin starke Eignung. Das Modell basiert auf saisonalen Klimadaten aus
Douglasienvorkommen in Nordamerika. Links fiir das heutige Klima (Normperiode 1930-2006), rechts fiir
die Schweiz im Klimawandel (Emissionsszenario A1B, Modellierung CLM, ECHAMS fiir die Normperiode
2070-2099). Blaue Punkte zeigen Douglasienpflanzungen in der Schweiz an (Biirgi und Diez 1986).

a)
o
S
! O NA . T
| T B CH | !
g4 : - ! !
T @ : | ! : :
£ ! ) 1 ! i
‘o ! ! l '
g g Lo
a2 - - -
7} b -+ TZ = - b | -
3 o Bl = 7 7 T = = 2 izb=she
Z o 1 1 = :*E T “E“' 1 [
e | , : . .
i i 7 E T - é T i L
<L o 1 ! 1
o + T = = T +
I T T T T T T T T T T 1
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Monat
b)
o i
[S - IT
I QEI
o ® A T 1. BROTE
5 | . 77 4o BBt
e 7 L o4 Hrotd
£ : H* =N
&m—g [
T8
T .

Monat
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3.4

Impact of Douglas-fir on forests
and open land habitats

Thomas Wohlgemuth, Julian Hafner, Anke Héltermann,
Barbara Moser, Stefan Nehring and Andreas Rigling

3.4.1 Introduction

If Douglas-fir (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) were a species like Ginkgo bilo-
ba L., used only in gardens and did not spread, there would be no need for this chap-
ter. But Douglas-fir, which has been planted for a long time in forests on different con-
tinents, is now ranked number seven worldwide among invasive conifers outside the
Pinus genus. In central Europe it is regarded as a valuable, drought resistant alterna-
tive to Norway spruce (Picea abies (L.) H. Karst.). The productivity of the latter species
in lowland forests is presumed to be threatened by rising temperatures and decreasing
precipitation. Due to the rapid growth and high wood quality of Douglas-fir, European
foresters have promoted this species for many decades. As a result, 5% of the Belgian,
3% of the French and 2% of the German forest area is stocked with Douglas-fir. In some
regions, Douglas-fir covers up to 20% of the forested area, such as in the city forests of
Freiburg im Breisgau. Once established, Douglas-fir is considered more resistant to ep-
isodic drought than Norway spruce and has a lower potential of being attacked by in-
sects. However, given the ongoing expansion of its cultivation in commercial forests,
the impact of Douglas-fir on forest ecosystem functioning, biodiversity and ecosystem
services must be addressed. Such an evaluation is particularly important for reaching
agreements about general regulations for the management of non-native tree species
now and in the future. This chapter provides information about Douglas-fir-related risks
when planted in either vast numbers or in small quantities. In particular, short sum-
maries are presented on the impact of Douglas-fir on soil conditions and biodiversity,
and on life history traits of this species. A discussion among stakeholders in Germany
is highlighted as an example of the use of an integrative process to evaluate the invasive

status of a non-native tree species.

3.4.2 Impact on soil water and soil chemistry/nutrients

Douglas-fir needles decompose similarly or more rapidly than needles of Norway spruce,
silver fir (Abies alba Mill.) and European larch (Larix decidua Mill.). However, in con-
trast to Norway spruce, Douglas-fir litter does not result in soil acidification. A study in
Germany showed surprisingly low nutrient removal from the soil despite a large wood

harvest. In particular, export of calcium, magnesium and potassium in Douglas-fir stands
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remained comparatively low in comparison to mixed forest stands of beech/Scots pine
[Fagus sylvatica L./ Pinus sylvestris L.], beech/sessile oak [Quercus petraea Liebl.] and beech
monocultures, while export of phosphorus was greatest. Another study comparing beech,
oak, Norway spruce and Douglas-fir stands on acidic soils in France reported a gener-
al enrichment of the rhizosphere with carbon, nitrogen, calcium, magnesium and po-
tassium in stands with each species. A German study supports this, stating that forest
floor stocks of organic carbon were always highest under Norway spruce and Douglas-
fir and smallest under beech. In slight contrast, the transformation of 18 pure Norway
spruce stands in southern Germany to pure Douglas-fir stands resulted in a loss of or-
ganic carbon from both topsoil and mineral soil layers and a reduced nitrogen stock on
the forest floor layer yet a slight increase in the total soil nitrogen. Among the principal
tree species of central Europe, the greatest biomass and nutrient exports were reported
for Norway spruce and Douglas-fir. In summary, Douglas-fir cultivation results in rap-
id needle decomposition, which has positive effects on soil pH compared to stands of
Norway spruce but tends to deplete carbon and nutrient pools in the topsoil (an effect
that also holds for beech).

A (non-native) species that proliferates in a new habitat increasingly modifies its envi-
ronment, with largely unpredictable consequences for the forest ecosystem, including
species composition, richness and abundance. In agreement with the species-area rela-
tionship, which specifies an increase in species number with growing habitat area and,
inversely, a decrease when area shrinks, changes in habitat sizes, such as more Douglas-
fir area and less beech area, always influences species abundance. Relevant questions are
which species or species groups benefit and which ones decrease in stands of Douglas-
fir, and whether mixtures of Douglas-fir with other tree species could reduce negative
effects of pure Douglas-fir stands on several species groups. Parts of these questions

have been investigated by research, yet there is an urgent need for more exploration.

a) Soil organisms

A review of the ecological consequences of Douglas-fir cultivation leads to the conclu-
sion that the indirect effects of Douglas-fir on soil chemistry seem to be similar to those
of Norway spruce and Scots pine, which in turn allows the coexistence of these tree spe-
cies with organisms living on and in the soil. This suggests that Douglas-fir influenc-
es the soil conditions of formerly broad-leaved forests in a similar way as other conifer
species. If Norway spruce and Scots pine stands are replaced by Douglas-fir, this even
improves e.g., the humus form. Whether Douglas-fir has allelopathic effects on soil or-

ganisms is unclear.

b) Fungi

Earlier studies assumed that non-native species have similar associated fungal species
as native species, due to good dispersal abilities of the fungi. However, a recent study
compared the fungal species richness associated with different non-native tree species
with the area covered by these tree species and found a rather low fungal species num-
ber for Douglas-fir in comparison with, for example, black locust (Robinia pseudoaca-

cia L.) and Eucalyptus spp. The authors of this study suggested that native fungi might
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be incompatible with Douglas-fir to a greater extent than with other species, which may
lead to negative impacts on fungal diversity, especially in pure stands. This interpreta-
tion is in line with case studies in Germany and in France, where richness of fungal spe-
cies in pure Douglas-fir stands was lower in comparison to fungal richness in stands

of native tree species.

c) Understory vegetation

Based on several comparative studies in Germany and France on the understory vege-
tation in pure Douglas-fir stands, mixed Douglas-fir, and Norway spruce or European
beech stands, a negative impact of Douglas-fir on vascular plant species diversity could
not be found. However, in an extensive field survey in the Black Forest ranging from 300
to goom above sea level on sites suitable for European beech (Fagus sylvatica L.), a higher
vegetation cover (around 30%) in Douglas-fir stands resulted from higher light transmis-
sion (30%) compared with in beech stands (10%). In particular, grasses such as Festuca
altissima All. and Melica uniflora Retz., ferns such as Athyrium filix-femina (L.) Roth and
Dryopteris spp., and European blackberry (Rubus fruticosus aggr.) increased their cover.
As a consequence of competitive exclusion by these rapidly expanding species, average
species richness in Douglas-fir stands (52 vascular plant species) was lower than in beech
stands (62 species). A recent study from the Czech Republic found a higher proportion
of nitrophilous plant species in the understory vegetation of Douglas-fir stands in com-
parison to species assemblies under Norway spruce or European beech. However, oth-
er studies highlighted that the degree of light transmission and its influence on ground
vegetation are mainly triggered by forest management. In a study comparing plant spe-
cies richness in different forest stands in Lower Saxony, significantly higher numbers
of vascular plant species in pure and mixed Douglas-fir stands were found in compari-
son to pure or mixed European beech stands. And a study in France concluded that the
geographic and geological characteristics of sites influence the vegetation and the soil
chemistry more than do the six tree species that were compared (Douglas-fir, oak, beech,

Scots pine, silver fir and Norway spruce).

d) Interactions with arthropods
In Europe, only 87 arthropod species feed on introduced Douglas-fir, which is one-third
of the species found on this tree in its native range (257). Most of these species are po-
lyphagous. The low number of arthropod species on Douglas-fir in Europe is explained
by the fact that Douglas-fir has no congeners there, i.e., no species of the same genus.
In contrast, introduced pine species host most of the arthropods found on native con-
geners such as Scots pine. It is assumed that introduced insects that feed on Douglas-
fir cause greater damage than that caused by native insects, due to a lack of natural en-
emies and indigenous competitors. Even though Douglas-fir tissues seem chemically
comparable with Norway spruce tissues, bark beetles attacked Norway spruce 10 times
more than they attacked Douglas-fir one and two years after the winter storm ‘Lothar’
(1999) in France. The consequences of accidentally introduced non-native herbivores
or native insect species that may jump from one host to Douglas-fir and therefore ex-
ploit vacant niches, is even less certain. Such host jumps, together with fungal patho-
gens, are considered critical but have unknown ecological and economic consequenc-
es (see Chapter 3.5).

In summary, the cultivation of Douglas-fir influences the diversity, composition and

abundance of species at different sites, and potential changes must be seen in the context




of the area covered by Douglas-fir. While the richness of fungal species in Douglas-fir
stands is generally reduced, the composition and richness of plant species in the ground
vegetation changes as a result of the altered light transmission under Douglas-fir. Since
such changes may also result from management, cautious interpretation is needed.
Regarding soil organisms and arthropod species, Douglas-fir cultivation hardly seems
to affect species richness/abundance of soil organisms, but it results in fewer arthropod

species using Douglas-fir as a host.

Seeds from Douglas-fir germinate under moist conditions, which are most likely to
occur on mineral soils free of vegetation. Further, Douglas-fir is more susceptible
to drought than species such as Scots pine during the first years after germination.
Young seedlings need a minimum of 20% light transmission and 40% or more light
is necessary for the establishment of saplings. In a German study, Douglas-fir seed-
ling abundance was highest in stands with 30-50% light transmission, and sapling
(>1.3 m tall) densities were highest in stands with more bright or sufficient lateral light
(see Chapter 3.1). Douglas-fir grows slowly in the early stage and typically does not
exceed a height of 1.5m after nine years. On nutrient rich and mesic sites, Douglas-
fir may therefore often be competitively excluded by other tree species during its ear-
ly life stage. To favour Douglas-fir, forest managers repeatedly cut dominant vegeta-
tion around Douglas-fir saplings. In contrast, on drier and acidic soils, such as in oak
communities (e.g., Sorbo torminalis-Quercetum) or on nutrient-poor substrate indicat-
ed by the presence of Avenella flexuosa (L.) Drejer, Vaccinium myrtillus L. and Calluna
vulgaris (L.) Hull, Douglas-fir can escape the ground vegetation or even outcompete
it. Hence, despite the broad spectrum of environmental conditions where Douglas-fir
can potentially establish if light conditions are sufficient, this non-native species only
actually becomes established in a few forest community types, mostly where ground

vegetation is less competitive due to nutrient limitations.

Species are invasive to differing degrees and this is assessed on a range of criteria that
covers biodiversity risks, survival and reproduction in the wild and dispersal and estab-
lishment at different sites.

For non-native tree species planted in or escaped to German forests, the German
Federal Agency for Nature Conservation assessed the invasiveness of 13 tree species us-
ing an internationally developed tool for assessing the biodiversity risks of alien species.
Nine tree species were found to be invasive in Germany according to the German Federal
Nature Conservation Act, and Douglas-fir was one of them. In contrast, a study by repre-
sentatives of leading forest research institutes in Germany proposed five criteria to eval-
uate a tree’s status of invasiveness: a negative effect on site conditions, a high reproduc-
tion potential, a high dispersal potential, a tendency to outcompete other plant species
on a site (excluding rare sites, e.g., boulder fields), and limited availability of measures

to eradicate individuals on site. Douglas-fir did not meet any of the above criteria and
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was found to pose the lowest risk of invasiveness compared with 14 other non-native
tree species on the list. This forestry-focused evaluation has been challenged by conser-
vationists who consider the possibility of eradication a consequence of a species’ inva-
siveness rather than a criterion of non-invasiveness.

In a worldwide review of all conifers outside the genus Pinus, Douglas-fir was ranked
among the 10 most invasive species based on the three criteria of seed weight, mean pe-
riod between large seed crops (intervals between mast years), and mean juvenile period
(time from germination to first fructification). A closer look in Europe reveals a spread
of Douglas-fir into particular communities. In lowland regions of Burgenland in Austria,
Douglas-fir regenerates in acidophilous forest communities (Sorbo torminalis-Quercetum,
partly also Luzulo nemorosae-Fagetum silvatici) as well as in forest clearings and along em-
bankments of forest roads. In the Black Forest (southwest Germany) with locally high
Douglas-fir proportions, 60-90% of the randomly selected sample plots in Quercus pet-
raea forests, rock outcrops and forested boulder fields have been colonised by Douglas-
fir. In Switzerland, Douglas-fir has been planted primarily in productive beech forest
communities. A field assessment of regeneration in forests with Douglas-fir individu-
als older than Go years revealed the presence of Douglas-fir seedlings in 80% of these
forests, though no signs of excessive spread outside the plantations could be found. In
comparison to Scots pine (Pinus sylvestris L.), germination and early growth of Douglas-
fir is slow and thus the species’ competitive ability is low during early establishment.
Moreover, the shallow root system of Douglas-fir seedlings makes them prone to desic-
cation during drought spells, which suggests that the species’ potential to disperse and
compete with native vegetation will not amplify with the changes in temperature and
precipitation projected for the coming century. Similarly, a model study for Germany
and Austria led to the conclusion that suitable habitats of Douglas-fir may not increase
under climate change. In contrast to eg invasive black locust, an unwanted spread of
Douglas-fir can be easily controlled by management because Douglas-fir does not re-

produce vegetatively.

In a recent paper, scientists from the Federal Agency for Nature Conservation (BfN) and
the Union of German Forest Research organisations (DVFFA) jointly state that, from a
national perspective and according to the current state of scientific knowledge, the cul-
tivation of Douglas-fir does not pose a significant threat to biodiversity and ecosystem
services at the vast majority of forest sites in Germany. To protect rare and specialised
endemic species, the authors recommend that Douglas-fir generally not be cultivated at
specific sites, such as open rocky patches or block-falls, shallow and nutrient-poor ridg-
es, xeric grasslands and thermophilic forest communities (i.e., oak forest). Such sites,
which are often protected by law and do not represent large areas, should be kept free
of Douglas-fir in the long run by removing natural Douglas-fir regeneration, convert-
ing neighbouring Douglas-fir stands into mixed stands of other species and avoiding
the establishment of new Douglas-fir stands in the neighbourhood. Existing legal regu-
lations for protected areas with respect to alien tree species should remain untouched.

If Douglas-fir is planted, it should be mixed with other tree species, ie European beech.




In order to provide evidence-based recommendations for the cultivation and limitation
of Douglas-fir, the following pressing questions must be answered: (1) What is the site-
specific invasion potential of Douglas-fir throughout Central Europe, i.e., which sites are
most susceptible, and does abundant Douglas-fir outcompete other species? Answers
to this question are lacking for several regions. (2) How far are Douglas-fir seeds dis-
persed? Although single seeds may be spread by wind over distances of 1—2 km, most
seeds are distributed roo-150 m from a seed tree. Such numbers are reported from stud-
ies in North America and are not yet available for Central Europe. (3) To what degree can
Douglas-fir be added to stands of other species, for example beech, without negatively

affecting the various species groups?
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Abstract: (1) Understanding tree seedling responses to water, nutrient, and light availability is
crucial to precisely predict potential shifts in composition and structure of forest communities under
future climatic conditions. (2) We exposed seedlings of widespread Central European tree species
with contrasting leaf habit, deciduous broadleaves (DB) and evergreen conifers (EC), to factorial
combinations of manipulated precipitation (100% and 50% of ambient), shade (40% and 60% of
full sunlight), and nutrient availability (low and high NPK), and measured specific leaf area,
C/N ratio, soluble sugars, starch and non-structural carbohydrate concentration, and 513C of the
leaves. (3) We found contrasting effects of water and nutrient availability on foliar traits of the two
species groups: EC exhibited higher tolerance to low resource availability but also less plasticity in
foliar traits, which is congruent with a “slow” resource strategy. In contrast, foliage of DB reacted
particularly to altered nutrient availability, corresponding to a “fast” resource strategy with high
foliar plasticity and rapid adjustments to resource fluctuations, commonly adopted by species with
high growth rates. (4) We conclude that DB will respond to environmental change with foliar
acclimation, while EC will either tolerate, to some extent, or shift their distribution range in response
to environmental change.

Keywords: foliar functional traits; light; nutrients; drought; environmental change; evergreen
conifers; deciduous broadleaves

1. Introduction

Changes in water availability are expected to shape the future distribution of tree species
in Europe [1-3]. Foliar physiological and morphological responses to drought have thus been
studied extensively [4-6]. Similarly, soil nutrients can influence tree carbon uptake [7,8], limit forest
productivity [9], and consequently affect species composition, production, and services of forest
ecosystems [10]. Since soil nutrient availability affects plant growth and biomass allocation, it is likely
to influence plant performance under drought [11]. Vice-versa, water availability alters soil nutrient
status by changing ion mobility and microbial activity [12]. It is, however, still unclear whether high
levels of soil nutrients aggravate or mitigate drought stress for trees [11,13]. As both water and nutrient
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availability affect foliar photosynthetic performance, their effect on trees will be modified by light
intensity. For instance, in tree canopies, where water and light availability show large vertical gradients
(e.g., [14]), the distribution of nitrogen to different compartments of the photosynthetic machinery
is affected by both water and light availability [15-18]. Moreover, increased light availability may
mitigate drought stress of light-demanding tree species by alleviating carbon investment trade-offs
between water and light capturing plant parts [19]. Experiments testing the limiting effects of water and
nutrient availability are scarce (but see: [13]), and co-limitations of more than two resources are rarely
studied (but see: [20,21]). Since foliar resource strategies of trees are linked to resource availability,
threefold interacting effects of water, nutrient and light availability on growth performance might
differ between species with contrasting leaf traits.

The performance of a tree species under different environmental conditions is determined by
its functional traits [22-25]. At the foliar level, plants modify their morphological, biochemical,
and physiological traits in order to optimize resource use for photosynthesis at a given resource
availability [26,27]. Together, the functional traits make up a species’ resource strategy [28].
Biophysical constraints among traits result in trade-offs, so that single traits are not independent from
each other, but are correlated in what has been described as a trait continuum [22,29]. This suggests that
multiple traits are adaptive in association, i.e., environmental conditions do not select for single traits
but a “set of traits” [30] or “syndrome” [31]. A combined set of trait values can be advantageous in
a particular environment and thus result in a successful ecological strategy [31]. Hence, in addition to
biophysical constraints, plants underlie trade-offs in different aspects of their life-history strategies [32].
Similar to trait continua, life-history strategies can be characterized along life-history spectra, such as
the recently proposed fast—slow life-history spectrum, which applies to traits of the entire plant
(foliage, stem, roots; [22]). Accordingly, a fundamental trade-off between competitive resource
acquisition (“fast” life-history strategy, i.e., quick growth and high competitive strength), and resource
conservation (“slow” strategy, i.e., low mortality under low resource availability) determines how a plant
performs under a given set of environmental conditions [22,33,34]. For instance, plant species with
high foliar nitrogen (N) content, high specific leaf area (SLA), and high photosynthetic capacity (Amax),
e.g., deciduous broadleaves, have shorter foliar life span than plants with low foliar N, low SLA and low
Amayx, e.g., evergreen conifers [35,36]. While the advantages of a “fast” strategy are to make efficient use
of high resource availability and thus outcompete “slow” plants, the advantage of the “slow” strategy is
to survive conditions of low resource supply with low growth capacity [22,30,34,37]. Functional traits
are therefore not independent but determine as an ensemble how a species performs under a given set
of environmental conditions [22] or how it reacts to altered resource availability [26,31,38]. For instance,
plants using the “slow” strategy may generally be more drought tolerant [22], more shade tolerant due
to lower respiration rates under low light availability, and more tolerant to low nutrient availability [34].
Conversely, plants applying a “fast” strategy will suffer in any kind of resource poor environment,
because their high investments in an efficient resource acquisition system will not pay off [22].

Trait responses to changes in resource availability have been studied across many tree species and
biomes [39-43]. However, experiments that compare leaf trait responses of species with contrasting
life-history strategies to simultaneous changes in water, nutrient, and light availability are lacking [30].
Evergreen conifers and deciduous broadleaves evolved in different evolutionary times. Accordingly,
they developed characteristics from opposite sides of the life-history spectrum [22,29,44] and are thus
expected to differ in their response to changes in environmental conditions [45,46]. While evergreen
conifers (EC) have long-lived foliage associated with low potential growth rate but sustained growth
under conditions of low resource availability, the leaves of deciduous broadleaves (DB) are short-lived,
which is congruent with a ‘fast’ life-history strategy including competitive resource acquisition and
fast growth rates [47]. Here, we aim at understanding how changing the availability of three major
resources for plants—water, light, and nutrients—affects the foliar traits of seedlings of tree species with
contrasting resource strategy use: “slow” evergreen conifers (EC) and “fast” deciduous broadleaves
(DB). We conducted an experiment with seedlings of tree species widely occurring in Central European
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forests (four EC and four DB). The seedlings were grown for three years in mesocosms subjected
to factorial combinations of manipulated precipitation (100% and 50% of ambient), shade (40% and
60% of full sunlight), and nutrients (low and high nutrient availability). We measured various foliar
morphological and biochemical traits to better understand responses of trees to environmental changes.
We hypothesize that plants with a “fast” resource strategy (DB) will show stronger responses to changes
in resource availability (water, nutrients, light) than plants with a “slow” resource strategy (EC) while
the latter will have an overall higher tolerance to low resource availability.

2. Results

2.1. Evergreen Conifers

The specific leaf area (SLA) of evergreen conifers (EC) was affected by both precipitation
and nutrients, but the seedlings responses depended on light availability (Table 1). Under high
photosynthetically active radiation (PAR), seedlings grown at reduced precipitation (Lgg X Ps9) showed
higher SLA compared to seedlings grown at ambient precipitation (Lgy X P1og), while seedlings in
mesocosms with reduced nutrient availability (Lgy X N) formed needles with lower SLA than those
in high nutrient ones (Lgy X Ny, Figure 1). In contrast, under low PAR (L4g), SLA was intermediate
and the needles showed no responses to either precipitation or nutrient availability. The foliar C/N
ratio of EC seedlings was lower under the combination of reduced precipitation and high nutrient
availability (P59 X Npj) compared to reduced precipitation and low nutrients (P59 X Nj,,) in both
shading treatments.
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. 1001 200- Leo Lao
i 90-
N: 180
s 807 160
<
(7I_) 70 140+
60- 120- a bcd a bed be d acebcd
36 301
28+
344
2 26
£ 32 24
S 224 ™S~ ] A
) i
301
201
284 a a bc a acdace bde a 18- a b ¢ bd a bd c d
Npi N Npi N Npi N Npi Nig Npi N Npi N NpiNo Ny N
P10o Pso P100 Pso P100 Pso P10o Pso

Figure 1. Specific leaf area (SLA) and the C/N ratio (means + SE) of the foliage of evergreen conifer and
deciduous broadleaved seedlings grown for three years under fully crossed combinations of ambient
(P100, black symbols) or reduced precipitation (P5g, red symbols), high (Lgp, open symbols) or low
PAR (L4, filled symbols), and high (Ny;, upwards triangle) or low (Nj,, downwards triangle) soil
nutrient availability. The dashed line indicates foliar traits under optimal resource availability, i.e.,
Lgo X P1gg X Np;. Different letters below the means indicate significant differences between treatment
combinations within species group (Tukey adjusted least square means).
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Table 1. Linear mixed model results of the effects of species (S), precipitation (P), shading (L), and nutrients (N) on the specific leaf area (SLA), foliar C/N ratio,

foliar soluble sugars concentration, foliar starch concentration, foliar total non-structural carbohydrate concentration (NSC), and foliar carbon isotope fractionation

(813C) of evergreen conifers.

SLA C/N Sugars Starch NSC 513C
Conifers
F P F p F P F P F P F P

Species (S) 5420 <0.001 1459  <0.001 5.57 0.0018 2398  0.0010 1059 <0.001 13.86  0.0041
Nutrients (N) 7.85 0.0057 3.80 0.0559 457 0.0363 1370 <0.001 1629  <0.001 2.29 0.1362
Precipitation (P) 6.74 0.0103 0.88 0.3525 2.87 0.0952 2.95 0.0917 1.58 0.2130  40.32  <0.001
Light (L) 0.72 0.3972 1.79 0.1861 0.43 0.5147 0.43 0.5143 0.20 0.6538  12.80  <0.001
SxN 0.13 0.9391 0.27 0.8475 0.39 0.7635 3.31 0.0266 1.06 0.3735 2.24 0.0932
SxP 0.24 0.8689 0.98 0.4096 1.35 0.2658 1.26 0.2960 0.97 0.4132 1.31 0.2808
NxP 0.45 0.5044 8.39 0.0052 3.62 0.0615 0.69 0.4090 6.50 0.0132 2.33 0.1329
SxL 0.46 0.7110 0.75 0.5287 1.85 0.1467 0.81 0.4923 0.66 0.5798 1.27 0.2942
NxL 2.51 0.1149 0.09 0.7666 4.63 0.0353 8.97 0.0041 5.38 0.0237 0.19 0.6606
PxL 4.45 0.0366 1.76 0.1901 2253  <0.001 2.25 0.1392 1.22 0.2743 0.62 0.4362
SxNxP 1.70 0.1700 0.86 0.4650 0.87 0.4610 0.55 0.6502 1.60 0.1979 0.29 0.8347
SXxNXxL 2.10 0.1025 1.25 0.3001 0.96 0.4173 0.59 0.6247 0.82 0.4874 0.34 0.7994
SxPxL 0.04 0.9898 0.13 0.9414 0.51 0.6769 0.29 0.8292 0.95 0.4241 1.44 0.2407
NxPxL 0.34 0.5627 0.26 0.6113 1.16 0.2862 1.03 0.3147 3.34 0.0723 0.86 0.3581
SXxNXxPxL 1.42 0.2401 2.65 0.0568 0.33 0.8057 0.02 0.9948 0.33 0.8054 0.60 0.6173
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Foliar soluble sugars (SS), starch (St), and non-structural carbohydrate concentrations (NSC) of EC
showed complex responses to the interactive effects of precipitation, shading, and nutrients (Table 1,
Figure 2). Under high PAR (Lg), the amount of precipitation and nutrients did not affect SS, but low
PAR (L4g) combined with low precipitation (P5) and low nutrients (Nj,) led to lower concentrations of
SS. Similarly, under high PAR (Lg), nutrients had no effect on St, but under low PAR, low nutrients
(L4p X Njo) reduced St. Interestingly, under high PAR and high nutrient availability, low precipitation
significantly decreased St (Lgg X P59 X Np;j) compared to ambient precipitation (Lgg X P19 X Npi),
but no such effect was observed for seedlings grown under low PAR or low nutrient availability. As St
was much more abundant than SS, the NSC responses to precipitation, shading, and nutrients were
similar to those of St.
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Figure 2. Foliar soluble sugar, starch, total non-structural carbon (NSC) concentration, and carbon
isotope fractionation (613C; means =+ SE) of evergreen conifer and deciduous broadleaved seedlings
grown for three years under fully crossed combinations of ambient (Pjqg, black symbols) or reduced
precipitation (Psg, red symbols), high (Lgg, open symbols) or low PAR (Lyy, filled symbols), and high
(Npi, upwards triangle) or low (Nj,, downwards triangle) soil nutrient availability. The dashed line
indicates foliar traits under optimal resource availability, i.e., Lgy X P1gp X Np;. Different letters
below the means indicate significant differences between treatment combinations within species group
(Tukey adjusted least square means).
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Foliar carbon fractionation (§'3C) of EC responded very strongly to precipitation, and to a lesser
degree to shading (Table 1). '3C was higher in needles grown under low precipitation (Psg) compared
to ambient precipitation (P1qp) in all shading and nutrient treatments, and foliar 513C was generally
smaller in low light (L4p) than high light (L) environments (Figure 2).

2.2. Deciduous Broadleaves

SLA of deciduous broadleaf (DB) seedlings was affected by shading and nutrients, but not by
precipitation (Table 2). Foliage grown under either low nutrient (Nj,) or low PAR (L4p) had both higher
SLA compared to high nutrient (N;) or high PAR (Lgg), respectively (Figure 1). But, the cumulative
effect of low nutrient and low PAR was weak so that foliage grown under low PAR and low nutrient
(Lgg X Njp) was only slightly higher than foliage grown under low light and high nutrient (Lsg X Ny;)
and not different from foliage grown under high PAR and low nutrient (Lgy X Nj,). The C/N ratio
of DB was affected by both precipitation and nutrients (Table 2). It was higher in foliage from low
nutrients (Nj,) in all shading and precipitation treatments (Figure 1). Low precipitation, however,
reduced the C/N ratio, but only in foliage grown under high nutrients (P5p x Ny;).

SS, St, and NSC of DB responded to all three treatments (Table 2). Overall, SS was lower in
foliage grown under low nutrients (Nj,), compared to high nutrients (Np;), but post-hoc tests showed
no significant differences between groups (Figure 2). In seedlings grown under low PAR, the low
precipitation (L4g X P5¢) led to higher SS compared to low PAR and high precipitation (L4 X P1¢p).
Foliar St showed a strong response to precipitation, and was significantly higher in foliage under
combined low precipitation and low nutrients (P59 X Njo) than high precipitation and low nutrients
(P100 X Njp) in both shading treatments. A similar tendency seems to exist in seedlings grown under
high nutrient availability, but group comparisons were not significant. NSC responded to the treatments
similarly as St, except that in foliage from low precipitation, the low PAR increased NSC (Psp X Lyg)
compared to foliage from high PAR (P5g X Lgp).

§13C was severely affected by all three treatments (Table 2). Low precipitation generally led to
higher §'3C, whereas low PAR decreased it, but differences were strongest in seedlings from low
nutrient treatments. Foliage grown at low nutrient concentration had a consistently lower §'*C
compared to high nutrients, except in seedlings grown at low PAR and low precipitation (L4 X Psp).
Overall, foliage from low PAR, low nutrient, and high precipitation had the lowest §!3C, whereas foliage
from high PAR, high nutrient, and low precipitation had the highest §!3C (Figure 2).
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Table 2. Linear mixed model results of the effects of species (S), precipitation (P), shading (L), and nutrients (N) on the specific leaf area (SLA), foliar C/N ratio,

foliar soluble sugars concentration foliar starch concentration, foliar total non-structural carbohydrate concentration (NSC) and foliar carbon isotope fractionation

(613C) of deciduous broadleaves.

SLA C/N Sugars Starch NSC s13C
Broadleaves
F P F P F P F P F P F P

Species (S) 781 00167 1947 0.0018 1574 0.0011 220 0.1927 070 05573 5943  <0.001
Nutrients (N) 2050 <0.001 140.01 <0.001 541 00236 2.83  0.0979 3.65 0.0608 3049 <0.001
Precipitation (P) 1.81 01805 1323 <0.001 630  0.0150 2753 <0.001 2790 <0.001 27.73  <0.001
Light (L) 841  0.0043 344 00689 006 08130 474 0.0337 542  0.0232 1833  <0.001
SxN 256  0.0569 14.64 <0.001 533  0.0026 071 05472 040 0.7565 129  0.2872
SxP 002 0998 563 00019 506 0003 505 0003 345 0.0219 170  0.1755
N x P 043 05122 359 00632 003 08727 366 00610 523  0.0256 195  0.1680
SxL 125 02952 163 01926 0.64 05947 093 04317 058 06313 139  0.2548
NxL 1.96 01636  0.69 04107 011 07421 002 08763 039 05367 003  0.8674
PxL 033 05674 009 07592 655 00132 146 02323 654 00130 207  0.1552
SXxNxP 061 06107 219 00989 137 02617 1.60 02006 0.13 09450 159  0.2015
SxNxL 167 01765 124 03029 194 01331 071 05496 066 05791 121  0.3148
SxPxL 1.03 03825 041 0743  0.19 09055 049  0.6905 050 06808 1.19  0.3215
NxPxL 003 08570 0.00 09889 002 08761 047 04978  0.02 08992  0.02  0.8763
SXxNxXxPxL 300 00327 121 03150 1.89 01416 146 02342 006 09794 012  0.9502
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3. Discussion

3.1. Foliar Responses of Evergreen Conifers and Deciduous Broadleaves

In both species groups, the foliar traits SLA and C/N ratio reacted primarily to altered nutrient
availability and precipitation, and less to light conditions. According to their contrasting life-history
strategy, the two species groups showed opposite reactions of SLA to nutrient deficiency: low N/P/K
limited the foliar growth of DB both in terms of leaf mass and leaf area, i.e., the seedlings produced
smaller and thinner leaves (Figure S1). This means that the whole plant has to maintain a smaller canopy
in the advent of drought and may thus better resist drought [11]. In contrast, under nutrient shortage,
EC slightly increased the foliar area while needle dry weight remained constant (Figure S1), which is in
accordance with the higher tolerance to low resource availability of a “slow” life-history strategy [34].
Another marked difference between the two species group is that SLA of EC was independent of light
availability, whereas SLA of DB increased under low PAR combined with high nutrient and water
availability. Aslong as neither nutrients nor water were limiting (P19g X Np;), DB thus responded to low
PAR according to “optimal partitioning”, i.e., with higher investments in the organs capturing the most
limiting resource, light [18,19,48]. Interestingly, while plants exposed to water stress have been shown
to reduce SLA [45], the precipitation treatment did not affect DB but increased SLA of EC under high
light availability due to a reduction in foliar dry weight (Figure S1). Responses of foliar C/N ratio also
differed between the two species groups (Figure 1, Table 1; Table 2). In particular, DB showed a very
strong response of C/N to nutrient availability (Figure 1) with a much lower C/N under high nutrients
compared to low nutrients. The foliar N content is related to photosynthetic efficiency [15,49]. Thus,
a low C/N ratio indicates a higher investment in proteins of the photosynthetic machinery. The strong
response of DB thus shows a high potential of this species group to efficiently use available soil
nutrients to increase foliar N, potentially enhancing photosynthetic efficiency. In contrast, EC retains
a relatively constant but high C/N ratio, which suggests large carbon investments in cell walls, cuticula,
and other structures related to the mitigation of evaporation, protection against herbivory [50,51],
and long leaf life span [29]. Such characteristics enable trees to grow opportunistically as suggested by
a “slow” life-history strategy, but limit their potential to enhance photosynthetic efficiency under high
nutrient conditions.

The foliar carbon isotope fractionation (5'3C) responded strongly to precipitation, shading,
and nutrients in both species groups (Tables 1 and 2). Most notably, 5'3C was higher in seedlings
exposed to low precipitation and was lower in seedlings from mesocosms with both low PAR or low
nutrient availability (Figure 1). The effects differ in strength between the two species groups, but they
show the same general trend. The §'3C of the seedlings can be used as an integrative measurement of
long-term foliar CO, exchange and indicate stomatal limitation of photosynthesis [52]. A higher, i.e.,
less negative, 5!3C translates to a higher assimilation rate in relation to leaf conductance (A/gs) and
to a higher water-use efficiency (WUE; [53]). Foliar §'3C is driven by the draw-down of intercellular
CO; (¢) via assimilation and the supply of atmospheric CO; (c,) through the stomata. Thus, a high
§13C in seedlings grown under dry conditions shows that water stress induced low gg, restricting
assimilation of seedlings in both species groups (Figure 2). Conversely, the small §!3C of seedlings
grown under low irradiance indicates a smaller draw-down of ¢; as assimilation was limited under
shady conditions. Similarly, the low §!3C of seedlings grown under nutrient shortage indicates that
low soil nutrient availability reduced assimilation. The photosynthesis machinery consists of proteins
that are nitrogen-consuming [54,55]. Consequently, nutrient shortage might result in a deficiency of
these proteins and therefore constrict photosynthesis. Interestingly, nutrient availability had only
minor effects on 5!3C in evergreen conifers, except under conditions of high precipitation and low PAR,
when low nutrients reduced §'3C (Figure 2). This indicates that photosynthesis of EC responded less
to changes in soil nutrient availability, again concurring with a “slow” resource strategy.

The stomatal and biochemical limitation of photosynthesis affected soluble sugars (SS), starch (St),
and total non-structural carbohydrate (NSC) concentrations in the foliage of both EC and DB.
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We observed slightly reduced SS in the foliage of DB seedlings grown in low nutrient soils, while low
nutrients only affected SS of EC needles in combination with low light conditions. This is in accordance
with Schonbeck et al. [13] who found no reaction of nutrient availability on foliar gas exchange and
NSC concentrations of P. sylvestris in a high light environment. As foliar §!3C indicated a limited
photosynthetic capacity of seedlings grown under low nutrient availability, it is possible that low
SS resulted from carbon source limitation. On the other hand, SS are preferentially allocated to
roots in drought stressed seedlings in order to maintain water transport [56,57]. Similarly, SS may
have been preferentially allocated to roots in order to capture the limiting soil nutrients. Low light
availability further reduced foliar '3C in both species groups, indicating that low light availability
restricted the draw-down of ¢;, thereby limiting carbon uptake [58]. But in contrast to seedlings
from low nutrient treatments, low light availability did not reduce SS, St, or NSC concentrations
(Figure 2). A high §!3C can therefore not be directly translated to reduced carbon pools in the foliage of
tree seedlings. Precipitation had contrasting effects on foliar SS, St, and NSC, depending on the species
group: while water stress resulted in high SS, St, and NSC in DB, the response of EC depended on light
conditions (Figure 1). In order to draw conclusions regarding implications of water stress for the plant
carbon status of the two species groups, additional information on NSC in other plant compartments
such as stems and root wood is needed. The similar §'3C and contrasting NSC responses of BD and EC
to precipitation strongly indicate that the two species groups differ in the way they process and allocate
carbon under drought. While low foliar NSC of EC under drought might indicate carbon source
limitation [59], high foliar NSC of DB might result from hampered transport to sink organs [56,60-63].

3.2. Life-History Strategies as the Key to Foliar Responses to Environmental Changes

We found that EC and DB respond differently to precipitation, nutrients, and light availability in
several foliar traits, which can be explained by contrasting life-history strategies of the two species
groups. DB species showed “fast” foliar traits with a relatively high SLA and low C/N ratio, whereas EC
species’ traits followed a typical “slow” functionality with a low SLA and high C/N ratio [22,29,44].
In general, DB leaf traits allow seedlings to achieve higher relative growth rates than EC species [63,64].
As hypothesised, DB responded stronger to altered environmental conditions, particularly to excess
nutrient supply (Figure 1). High investments of DB in foliar N (low C/N ratio) and leaf area under high
soil nutrient and light availability account for high gas exchange rates (less negative §'3C), resulting in
higher growth rates. On the other hand, low nutrient and light availability led to a higher foliar C/N
ratio and lower SLA, which ultimately reduces productivity.

“Slow” EC are less plastic in their foliar traits, in particular with respect to soil nutrient availability
(Figures 1 and 2). Only the combination of low light and low nutrient availability resulted in the
lower 5'3C that indicates limited assimilation. This shows that EC have a wide stress tolerance to
low light and low nutrient status, as hypothesized. Evergreen species sustain their leaves across
the winter or dry season, which necessitates a lower activity in the cold or dry period to resist and
tolerate low temperature or drought [65]. Therefore, they need to be able to assimilate at low water
availability by, e.g., small leaves, low SLA [66-68]. Foliar habit is therefore an adaptive strategy of
plants to tolerate, resist, and survive under harsh environmental conditions [46,69,70]. While the
“slow” strategy enhances survival under low resource availability, the low growth rates associated with
this strategy compromise a species’ competitive ability in high resource environments [22]. We are
aware that competition might have interacted with effects of water, light, and nutrient availability in
our experiment, especially in EC and under high resource conditions. However, except in commercial
plantations, seedling establishment in Central European lowland forests occurs in the presence of
other species. Consequently, our experimental set-up mirrors natural conditions more closely than pot
experiments, for instance. Experiments under near natural conditions are important for predictions of
potential shifts in composition and structure of forest communities under future climatic conditions.
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4. Materials and Methods

4.1. Plant Material and Experimental Design

We measured foliar traits on 3-year-old plants of broadleaved Acer pseudoplatanus L.,
Fagus sylvatica L., Quercus robur L. and Quercus petraea Liebl., and coniferous Abies alba Mill., Picea abies (L.)
H. Karst., Pinus sylvestris L. and Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco. These species are currently the
main constituents of temperate Central European lowland forests. While P. menziesii was introduced
from western North America to Europe in the 19th century and is now extensively planted across
Central and Western Europe, all other species are natives. The eight species were grown from seeds
(Table S1) in mesocosms located in a common garden at WSL, Switzerland (47°21’38.3” N, 8°27/16.6” E;
550 m a.s.l.; mean annual temperature 9.3 °C, mean annual precipitation 1134 mm, MeteoSwiss station
Fluntern, 1981-2010). The mesocosms (1 m x 1 m surface, 0.5 m deep) were filled with a mixture
of quartz sand, fibric peat, expanded schist, and pumice. They were arranged in a split-split-plot
design with precipitation x light as whole-plot factors, nutrients as the split-plot factor, and species as the
split-split-plot factor. Precipitation was manipulated from May—October with throughfall reduction
shelters that allowed for 100% or 50% of ambient rainfall (P1qg, P5p; Figure S2). To ensure constant
germination and seedling establishment across treatments, all mesocosms were regularly irrigated
from April (seed sowing) to mid-July 2016. The total precipitation sums from May—October amounted
to 729 mm (P1(p) and 607 mm (Ps5p) in 2016, 619 mm and 294 mm in 2017, and 672 mm and 340 mm in
2018, respectively. During periods of extreme drought, mesocosms were watered manually so that
the plants received the long-term average precipitation of the region in the P1gg treatment (50% in the
Psy treatment). All mesocosms were shaded from May—October and received either 38.8 + 0.021%
(mean + SE; Lyg; Figure S2a,b) or 58.0 + 0.022% (Lgo; Figure S2¢,d) of the photosynthetically active
radiation (PARmesocosm/PARambient*100; measured on three days in August and September 2018).
The soil substrate was designed to contain a low amount of nutrients (0.0014/<0.001/0.018 g N/P/K
m~2) so that we were able to manipulate soil nutrients by adding Gesal Floranid slow release lawn
fertilizer twice a year in April and August. Total nutrient additions amounted to 4.1/1.3/3.7 and
17.3/5.7/17.1 g N/P/K m~2 in the low (N},) and high (Ny;) nutrient treatment in 2016, and 6/1.5/2.4 and
24.0/6.0/9.6 g N/P/K m~2 in 2017 and 2018. We increased nutrient additions in the second and third
growing season to account for higher plant biomass.

Each mesocosm was divided into 48 sowing quadrats of 10 cm X 10 cm in which 3-10 seeds
were sown in April 2016 (six sowing quadrats per species; seed origin s. supplementary Table S1).
In October 2016, 1-2 seedlings per sowing quadrat were harvested, and the number of seedlings was
reduced to equal numbers (3 for EC, 2 for DB) after leaf out in spring 2017. After the second harvest
in October 2017, one seedling per sowing quadrat remained for the third growing season in 2018.
Seedling emergence was extremely low in F. sylvatica so that in September 2016, seedlings from the
same seed lot grown as a back-up in the nursery were planted in the empty quadrats.

4.2. Foliar Traits

We measured foliar traits on a random subset of two individuals per species and mesocosm, i.e.,
a total of six individuals per treatment combination (6 individuals X 8 species X 2 levels of precipitation
x 2 levels of light x 2 levels of soil nutrients = 384 individual seedlings). Ten healthy, fully expanded
fresh leaves per individual were collected at random, immediately stored in paper bags in a cool box,
and kept in the fridge at —20 °C until analysis. All leaf traits were measured following standardized
protocols [71]. To calculate foliar area (cm?), a random subset of (i) 3—4 leaves per DB individual and
(ii) 8 needles per EC individual was scanned at 600 dpi using the SliverFast 8 software. The image
processing software Pixstat v.1.2.0.0 was then used to calculate foliar area of DB, while needle width
and needle length were calculated for EC. Foliar area of EC was calculated as needle width X needle
length [72]. Specific leaf area (SLA, cm? g™!) was calculated as the leaf area per unit dry weight.
After scanning, all leaves of the same species within a mesocosm were pooled, oven-dried (65 °C
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or 72 h) and ground with a Retsch MM400 ball mill using steel containers. We then measured leaf
non-structural carbohydrates (NSC), i.e., soluble sugars (SS) and starch (St), of the pooled sample
following the protocol described in Schénbeck et al. [13]. Total leaf C and N content and §!*C were
also analyzed according to Schonbeck et al. [13]. The isotopic ratios in all samples were expressed
in 6 notation (%o) relative to the international standard Vienna Pee Dee Belemnite (VPDB). C and N
contents were assessed as a percentage of dry weight.

4.3. Data Analyses

Effects of species, along with water, light, and nutrient availability, on foliar morphological
(SLA, C/N ratio, foliar area and weight) and foliar biochemical traits (soluble sugars, starch,
non-structural carbohydrates, §'>C) were analyzed separately for EC and DB. Linear mixed effects
models were fitted using R 3.4.0 and the Imer function of the Ime4 package with blocks as random effect,
and precipitation, light, nutrients, and species, respectively, as fixed effects. Species were considered as
nested within blocks. As the Imer function does not provide P values for the fixed effects, P values
were calculated using the ImerTest package.

Data available from the Dryad Digital Repository https://doi.org/10.5061/dryad.zkh189376.

5. Conclusions

Seedlings of DB and EC showed contrasting responses of their foliar traits to resource availability,
indicating fundamental differences in the way the two species groups regulate their uptake, metabolism,
and allocation of the available water, soil nutrients, and carbon. Our results support the notion that
species with “fast” functional traits, such as DB, show higher trait plasticity than “slow” species [73].
High trait plasticity may confer tolerance to resource fluctuation by enhancing resource-capture
efficiency [74]. Although at short timescales, EC are able to adjust their foliar physiology to drought [59],
a slow response to long-term changes in resource availability makes evergreen species vulnerable to
environmental change [75]. To cope with environmental change, EC species might therefore migrate
rather than acclimate in a changing world [76].

Supplementary Materials: The following are available online at http://www.mdpi.com/2223-7747/9/5/621/s1,
Figure S1: Leaf area and dry weight, foliar C and N content, Figure S2: The experimental set-up, Table S1:
Seed material used in the common garden experiment.
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