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Eiche unter Trockenstress in Europa — Zuwachsreaktionen in Mischung und
Reinbestand

Mathias Steckel

Zusammenfassung Die Mischung von Baumarten kann als wichtige Anpassungsstrategie an den Klima-
wandel in Europa angesehen werden. Die Komplementaritdt von Baumarten entscheidet tiber die Vor-
teilhaftigkeit einer bestimmten Baumartenmischung und kann im besten Fall zu einer verringerten An-
falligkeit gegenliber Trockenstress fiihren. Bislang zeigten sich solche Mischungseffekte jedoch als be-
sonders kontextabhangig und nur wenige Baumartenmischungen wurden detailliert untersucht. Die
hier prasentierten ausgewahlten Ergebnisse basieren auf Untersuchungen zu Mischbestdnden aus Ei-
che (Quercus petraea (Matt.) Liebl., Quercus robur L.) und Kiefer (Pinus sylvestris L.), welche im Kontext
des Klimawandels fiir die Sicherung einer multifunktionalen Forstwirtschaft zusehends an Bedeutung
gewinnen. Basierend auf Bohrkernproben, welche entlang eines umfassenden 6kologischen Gradien-
ten durch Europa gewonnen wurden, konnten Trockenstressreaktionen der Eiche in Rein- und Misch-
bestdanden verglichen werden. Eichen wiesen in Mischung mit Kiefer eine hohere Resistenz und Resili-
enz als in Reinbestdnden auf. Die durchschnittliche Resistenz der Eiche in Rein- und Mischbestanden
nahm mit zunehmender Wasserversorgung des Standortes zu. Forderliche Mischungseffekte bezliglich
Resistenz und Resilienz der Eiche nahmen ebenfalls mit der Wasserversorgung zu.

Schliisselwérter Komplementaritat, Mischungseffekt, 6kologischer Gradient, Resilienz, Trockenstress

Abstract Tree species mixing has become increasingly popular as an adaptation measure in European
forest management. Complementarity effects between tree species may result in reduced tree
drought susceptibility. However, such mixing effects have proven to be highly context-dependant and
only a limited number of species combinations have been studied in detail. Selected results described
here are based on the analysis of mixed stands of oak (Quercus petraea (Matt.) Liebl., Quercus robur
L.) and Scots pine (Pinus sylvestris L.), which are likely to become increasingly important for balancing
wood production and other ecosystem services under climate change. Based on increment cores, sam-
pled along a comprehensive ecological gradient through Europe, tree drought responses of oak in mix-
tures and monocultures were compared. Mixing increased the resistance and resilience of oak. Re-
sistance of oak on average increased with site water supply. Positive mixing effects in terms of re-
sistance and resilience of oak also increased with site water supply.

Keywords complementarity, mixing effect, ecological gradient, resilience, drought stress
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1 Einleitung

Der Klimawandel stellt die heutige Forstwirtschaft vor grofSe Herausforderungen. So fordern steigende
Temperaturen und veranderte Niederschlagsmuster (Della-Marta et al., 2007), gefolgt von immer hau-
figer auftretenden sowie intensiveren Dirreereignissen (IPCC, 2014), neue MaBBnahmen zur Anpassung
der Wilder an den Klimawandel. Dirreereignisse stellen eine besonders grofRe Herausforderung dar,
da sie eine Vielzahl an Reaktionen, von der Molekular-, Gber Organ- und Individual- bis hin zur Popula-
tionsebene, hervorrufen und so die Dynamik von Walddkosystemen nachhaltig beeinflussen kénnen
(Floret et al., 1990; Chaves et al., 2003; Bréda et al., 2006; Rennenberg et al., 2006; Hamanishi and
Campbell, 2011). Diirre entsteht unter Bedingungen mit vermindertem Niederschlag und/oder erhoh-
ter Evaporation in Kombination mit verringerter Bodenwasserverfligbarkeit (Wilhite, 1993). Solch aku-
ter Wassermangel kann zu ZuwachseinbuRen (Chaves et al., 2003; Leuzinger et al., 2005; Hartmann,
2011), einer groReren Anfalligkeit gegeniiber biotischen und abiotischen Schadorganismen (Allen et
al., 2010; Griess and Knoke, 2011; Schlesinger et al., 2016) sowie Absterbeprozessen fiihren (McDowell
et al., 2008). Global verdeutlicht das groRe AusmaR an trocken- und hitzebedingter Mortalitdt bereits
die besondere Anfilligkeit von Waldokosystemen im Klimawandel (Allen et al., 2010). In diesem Kon-
text wird die Mischung von Baumarten gemeinhin als effektive Anpassungsstrategie zur Stabilisierung
von Waldokosystemen angesehen (Kelty, 1992; Lipke et al., 2004; Knoke et al., 2008). Folglich er-
scheint die hiufig angestrebte Uberfiihrung traditioneller Nadelmonokulturen in strukturreiche Nadel-
Laubmischwalder besonders zielfiihrend. Diese Einschatzung wird durch empirische Untersuchungen
untermauert, die der Mischung von Baumarten eine Verbesserung der Ressourcennutzung attestiert,
welche sich in Form einer verminderten Klimasensitivitdt (Thurm et al., 2016) sowie Stabilisierung
(Pretzsch, 2005; del Rio et al., 2017) und Steigerung (Zhang et al., 2012; Pretzsch, 2017) der Bestande-
sproduktivitdt duBern kann.

Trotz eines groRen wissenschaftlichen Interesses und eines klaren Trends zur groRflachigen Implemen-
tierung der Mischwaldbewirtschaftung in Europa (Klimo, 2000; Zerbe, 2002; Kint et al., 2006; Knoke et
al., 2008), wird tiber die Wirkung der Baumartendiversitat auf die Trockenstressreaktion von Baumen
und Bestdanden weiterhin angeregt diskutiert. So stellt Grossiord (2018) in einem umfassenden Review
fest, dass sowohl positive, negative als auch neutrale Mischungseffekte moglich sind und die Wirkung
von der Baumart und dem untersuchten Okosystem abhingt. Die Widerspriichlichkeit bisheriger Stu-
dien kann durch die haufig nur sehr begrenzte geografische Ausdehnung der Untersuchungsgebiete
und die limitierte Anzahl bereits untersuchter Arten zuriickgefiihrt werden. Der Mangel an verallge-
meinerbaren Ergebnissen erschwert die Entwicklung waldbaulicher Richtlinien fir die Bewirtschaftung
von Baumartenmischungen und unterstreicht die Notwendigkeit groRangelegter Studien fir unter-
schiedliche Artenkombinationen entlang unterschiedlicher Standortbedingungen.

Die hier prasentierten Ergebnisse basieren auf einer Studie (iber das Trockenstressverhalten von Eiche
(Quercus spp.) und Kiefer (Pinus sylvestris L.) in Mischung und Reinbestand. Stieleiche (Q. robur L.) und
Traubeneiche (Q. petraea (Matt.) Liebl.) wurden dabei zusammen betrachtet, um taxonomische Fall-
stricke zu umgehen, die aufgrund einer moglichen Hybridisierung entstehen konnten (Aas, 1991; Roloff
et al., 2008). Kiefer und Eiche gehoren in Europa zu den wichtigsten Wirtschaftsbaumarten und werden
flr eine Vielzahl von Verwendungen eingesetzt (Eaton et al., 2016; Houston Durrant et al., 2016). Im
Zuge der andauernden Bemiihungen zur Uberfiihrung von Monokulturen in strukturreiche Mischbe-
stande wurde die Eiche oft in ehemalige von Kiefern dominierte Reinbestande eingebracht, insbeson-
dere auf trockenen Standorten in Tieflagen (Zerbe, 2002; Schroder et al., 2007; Noack, 2011). Eichen-
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Kiefern-Mischungen diirften im Rahmen einer adaptiven Forstwirtschaft kiinftig an Bedeutung gewin-
nen, nicht zuletzt durch die vergleichsweise hohe Trockentoleranz beider Arten im Vergleich mit an-
deren wirtschaftlich bedeutsamen europaischen Baumarten wie Fichte (Picea abies (L.) H. Karst.) und
Rotbuche (Fagus sylvatica L.) (Spellmann et al., 2011; Zang et al., 2011; Albert et al., 2015). Es gibt
ebenfalls Hinweise dafiir, dass diese Baumartenmischung in der Vergangenheit weitaus haufiger war,
insbesondere unter warmeren Wuchsbedingungen (Bjorse and Bradshaw, 1998). Gerade die Eiche
zeigt eine vergleichsweise hohe Trockentoleranz aufgrund ihrer tiefgreifende Pfahlwurzeln, welche die
Wasserversorgung unter Trockenheit sicherstellt (Praciak et al., 2013) und sich fiir beigemischte Arten
als forderlich erweisen kann, da tiefere Bodenschichten erschlossen werden und die Basen- und Was-
serverfligbarkeit verbessert werden kann (Pretzsch et al., 2013). Trotz des grofRen Potenzials von Ei-
chen-Kiefern-Mischungen fiir die europdische Forstwirtschaft im Klimawandel, gibt es nur eine sehr
begrenzte Auswahl lokal begrenzter Studien zum Zuwachsverhalten unter Trockenstress (Merlin et al.,
2015; Toigo et al., 2015; Bello et al., 2019b; Nothdurft and Engel, 2019). Diese Studien zeichnen ein
sehr uneinheitliches Bild (positive, negative und neutrale Mischungseffekte).

Die hier aufgefiihrten Ergebnisse sind eine Zusammenfassung der wesentlichen Erkenntnisse zur Tro-
ckenstressreaktion der Eiche aus einer im Friihjahr 2020 veroffentlichen englischsprachigen Publika-
tion in der Zeitschrift Forest Ecology and Management (Steckel et al., 2020). Ziel der Untersuchung war
es, die Trockenstressreaktion zweier fundamentaler europdischer Baumarten in Mischung und Rein-
bestand entlang eines weiten 6kologischen Gradienten durch Europa zu vergleichen. So soll ein mog-
lichst robustes und allgemeingiiltiges Verstandnis der Reaktionsmuster entstehen, das eine zielfiih-
rende Ubertragung in die forstliche Praxis erméglicht.

Im Folgenden werden zwei Fragestellungen behandelt:

i) Welchen Effekt hat die einzelbaumweise Mischung mit Kiefer auf die Trockenstressreaktion der Ei-
che?

ii) Welchen Einfluss haben Baumdimension und Standortbedingungen auf einen moéglichen Mischungs-
effekt?

2 Material und Methoden

Die Untersuchung fuBt auf 33 temporaren Versuchsflachen, sogenannten Tripletts, in Bestanden aus
Eiche und Kiefer, die einen umfangreichen klimatischen Gradienten durch Europa abdecken (Abb. 1).
Jedes Triplett besteht aus drei rechteckigen Teilflachen, die je einen Eichen-Kiefern-Mischbestand und
zwei korrespondierende Reinbestande beider Arten umfassen. Es wurden nur gleichaltrige, einschich-
tige und vollbestockte Bestdande fir die Untersuchung ausgewahlt. In den erfassten Mischbestdanden
liegt eine einzelbaumweise Mischung beider Baumarten vor und die Mischungsanteile sind im Mittel
als ausgeglichen zu betrachten. Bei der Auswahl der Unterflachen eines jeden Tripletts wurde eine
maximale Gleichheit beziiglich Bestandesalter, Standortbedingungen, Behandlungsgeschichte und ge-
netischem Material angestrebt.
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Abbildung 1: Positionierung der 33 untersuchten Eichen-Kiefern-Tripletts innerhalb des abgedeckten klimatischen Gradienten. T: durch-
schnittliche Jahresmitteltemperatur (°C). N: durchschnittlicher Jahresniederschlag (mm). Bezugsperiode fiir Klimadaten: 1976 — 2015 (40
Jahre). Nach Steckel et al. (2020).

Figure 1: Location of the 33 sampled oak-Scots pine triplets within the climatic gradient covered. T: mean annual temperature (°C). N:
mean annual precipitation total (mm). Reference period for climate data: 1976 — 2015 (40 years). After Steckel et al. (2020).

Das Untersuchungsgebiet deckt einen GrofSteil des gemeinsamen natlrlichen Verbreitungsgebietes
von Eiche und Kiefer in Europa ab (Abb. 2). Tabelle 1 gibt einen Uberblick iiber die Standortbedingun-
gen der beprobten Tripletts. Standortliche Produktivitdatsunterscheide lassen sich aus dem Site Index
(S1) ableiten, welcher der Hohe des Grundflachenmittelstammes (hg, m) im Alter 100 entspricht. Der
SI liegt in den untersuchten Eichenreinbestanden bei 14,8 bis 36,0 m (Mittelwert = 25,8 m) und in den
korrespondierenden Kiefernreinbestdanden bei 17,5 bis 36,9 m (Mittelwert = 28,1). Die durchschnittli-
che Jahresmitteltemperatur schwankt zwischen 6,6 und 10,8 °C (Mittelwert = 8,4 °C) und der durch-

schnittliche Jahresniederschlag zwischen 493 und 1267 mm (Mittelwert = 694 mm).

Die Feldaufnahmen erfolgten im Herbst 2017. Hierbei wurden mittels eines standardisierten Aufnah-
meprotokolls typische ertragskundliche Parameter wie Brusth6hendurchmesser (bhd, m) und Héhe
(h, m) an allen lebenden Bdumen erfasst. Je Unterflache wurden zudem 20 dominante Baume je Art
mittels Zuwachsbohrung beprobt (insgesamt mindestens 80 Baume je Triplett). Es wurden dabei je-
weils zwei Bohrkerne aus nordlicher und 6stlicher Richtung gewonnen. Zusatzlich wurden bis zu 10
weitere Baume in derselben Weise beprobt, um den Rest der Durchmesserverteilung abzudecken.
Jahrringbreiten wurden mittels standardisierter dendrochronologischer Verfahren bestimmt (Speer,
2010). Die Synchronisation einzelner Jahrringserien erfolgte visuell anhand baumartenspezifischer
Weiserjahre (Schweingruber et al., 1990). Bestandescharakteristika wurden, basierend auf der Voll-
aufnahme der Triplettflachen, nach der DESER-Norm 1993 (Johann, 1993), unter Zuhilfenahme der von
Biber (2013) beschriebenen Auswertungsroutinen, ermittelt (Tab. 2).
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Abbildung 2: Position der 33 untersuchten Eichen-Kiefern-Tripletts (schwarze Dreiecke) iiber dem gemeinsamen natiirlichen Verbrei-
tungsgebiet. Nachdruck aus Steckel et al. (2020).
Figure 2: Location of the 33 sampled oak-Scots pine triplets (black triangles) across the common natural distribution. Reprint from
Steckel et al. (2020).

Fiir die Quantifizierung der Zuwachsreaktionen unter Trockenstress fand der Grundflachenzuwachs
des Einzelbaumes Verwendung (gz, cm? Jahr™). Dieser wurde fiir jeden Baum basierend auf den mitt-
leren Jahrringbreiten beider Bohrkerne ermittelt und ergibt sich fur das Jahr n aus gz, =
(d?2 — d?_,) * m/4, wobei d der aus den kumulativen Jahrringbreiten errechnete Brusthéhendurch-
messer ist. Zur Bereinigung von Alters- und moglicher Behandlungstrends in den Einzelbaum-Jahrring-
serien, wurde ein zweistufiges Verfahren angewandt (Holmes et al., 1986), bei dem im ersten Schritt
eine Hugershoff-Funktion (Hugershoff, 1936) und im zweiten Schritt ein kubischer Spline angepasst
wurde (Cook and Peters, 1981).
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Tabelle 1: Standortbedingungen aller 33 Eichen-Kiefern-Tripletts. Nach Steckel et al. (2020).
Table 1: Site characteristics of all 33 oak-Scots pine triplets. After Steckel et al. (2020).

S|

Triplett Land H T N DMI Ausgangssubstrat Bodentyp Bodenart S Sie

AT1 Osterreich 450 7.3 543 31.5 Sand/Lehm {ber Granit Cambisol Lehmiger Sand 24.3 22.6
AT 2 Osterreich 450 7.9 548 30.8 Sand/Lehm {ber Granit Cambisol Lehmiger Sand 18.6 17.8
BE1 Belgien 187 9.7 861 43.9 Schiefer/Loess Cambisol Tonlehm 29.4 24.2
cz1 Tschechien 265 9.0 619 32.8 Mergel Arenosol Lehmiger Sand 26.4 20.6
Cz2 Tschechien 400 8.5 567 30.7 Phyllit Cambisol Lehmiger Sand 27.5 25.2
DE1 Deutschland 330 8.9 716 38.0 Sandstein Cambisol Lehmiger Sand 21.2 21.1
DE 2 Deutschland 330 8.9 716 38.0 Sandstein Cambisol Lehmiger Sand 21.4 19.7
DE 3 Deutschland 335 9.0 715 37.7 Sandstein Cambisol Lehmiger Sand 24.4 23.1
DE 4 Deutschland 467 8.3 749 41.1 Sandstein Stagnosol Schluff/Tonlehm 30.7 28.7
DE S5 Deutschland 467 8.3 749 41.1 Sandstein Stagnosol Schluff/Tonlehm 30.9 30.8
DE6 Deutschland 27 9.2 548 28.6 Sand Cambisol Lehmiger Sand 28.9 30.8
DE 7 Deutschland 347 9.2 493 25.7 Sandstein Cambisol Lehm 20.7 27.5
DK 1 Danemark 40 7.8 658 36.9 Sand Arenosol Sand 25.8 28.0
ES1 Spanien 780 7.3 966 56.2 Sandstein Cambisol Sandiger Lehm 25.1 24.7
ES2 Spanien 785 7.3 966 56.2 Sandstein Cambisol Sandiger Lehm 27.1 22.7
ES3 Spanien 1635 7.2 556 32.5 Sandstein Leptosol/Cambisol Lehm 24.2 16.3
ES4 Spanien 1149 9.9 1267 63.9 Kalkstein/Mergel/Sandstein Regosol Schluffiger Lehm 17.5 16.5
FR1 Frankreich 149 10.8 730 35.2 Sand Planosol Sandiger Lehm/Ton 279 26.0
FR2 Frankreich 270 9.7 910 46.2 Sandstein Cambisol Lehmiger Sand 29.5 30.3
LT1 Litauen 76 7.0 636 37.6 Sandstein Arenosol Lehmiger Sand 30.3 29.0
LT 2 Litauen 80 7.0 636 37.6 Sandstein Arenosol Lehmiger Sand 36.9 26.6
Lv1 Lettland 60 7.0 870 51.2 Sand Retisol Lehmiger Sand 35.8 28.9
PL1 Polen 128 8.9 518 27.5 Sandstein Arenosol Lehmiger Sand/Sand 33.8 27.3
PL2 Polen 114 8.9 518 27.5 Sandstein Arenosol Lehmiger Sand/Sand 33.8 26.3
PL3 Polen 211 7.81 561 31.6 Sandstein Luvisol Sand/sandiger Lehm 32.0 29.8
PL4 Polen 209 7.8 561 31.6 Sandstein Luvisol Sand/sandiger Lehm 34.5 29.5
PL5 Polen 220 8.6 688 37.1 Sand Arenosol Lehmiger Sand 34.4 32.0
PL6 Polen 220 8.6 688 37.1 Sand Arenosol Lehmiger Sand 35.9 31.3
PL7 Polen 200 8.6 688 37.1 Sand Arenosol Lehmiger Sand 33.4 29.6
PL8 Polen 200 8.6 688 37.1 Sand Gleysol Lehmiger Sand 32.8 36.0
SE1 Schweden 110 7.7 782 44.1 Granit Cambisol Sandiger Lehm 19.5 24.8
SE 2 Schweden 120 6.6 618 37.4 Granit Cambisol Sandiger Lehm 23.6 14.8
SK 1 Slovakei 223 9.6 578 29.6 Sand Arenosol Lehmiger Sand 27.7 28.3

H: Hohenlage (m G. NN). T: durchschnittliche Jahresmitteltemperatur (°C) (40-jahriges Mittel 1976-2015). N: durchschnittlicher Jahresniederschlag (mm) (40-jdhriges Mittel 1976-2015). DMI: Ariditdtsindex nach De Martonne
(mm °C?) (De Martonne, 1926) (40-jahriges Mittel 1976-2015). Substrat: Ausgangssubstrat (Geologie). Bodentyp: Bodentyp nach FAO WRB-Klassifizierung (IUSS Working Group WRB, 2015). Bodenart: Bodenart nach FAO
WRB-Klassifizierung (IUSS Working Group WRB, 2015). Sl: Site Index (m) fur Kiefer (Slk) und Eiche (Sle) in Reinbestanden.

H: Elevation (m a.s.l.). T: Mean annual temperature (°C) (40-year average 1976 — 2015). N: Mean annual precipitation total (mm) (40-year average 1976 — 2015). DMI: De Martonne aridity index (mm °C?) (40-year average
1976 — 2015). Substrat: Parent material (geology). Bodentyp: Soil type according to FAO WRB classification (IUSS Working Group WRB, 2015) . Bodenart: Texture class according to FAO WRB classification (IUSS Working

Group WRB, 2015). Sl: Site index (m) for Scots pine (Slk) and oak (Sle) in monocultures.
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Tabelle 2: Charakteristika der untersuchten Misch- und Reinbestédnde im Jahr 2017. Nach Steckel et al. (2020).
Table 2: Stand characteristics for sampled mixtures and monocultures for year 2017. After Steckel et al. (2020).

MA A de he N SDI GV wW IG IV
% Jahre cm m Bidume ha Baume ha m? ha'! m? hat m? hat Jahrt m? ha'lJahr?!
K+E 773 823 38.7 419 0.6 10.3
257-2071 450-1276 20.5-59.3 110-567 0.2-1.1 3.9-16.8
K gem. 49 74 30.9 23.7 349 440 21.9 238 0.3 5.5
19-80 42-132 19.5-48.9 11.9-33.2 51-976 145-837 7.8-36.4 72-475 0.1-0.6 1.6-10.7
E gem. 51 74 26.1 215 424 383 16.8 181 0.3 4.8
20-81 43-130 15.7-39.3 9.0-29.3 117-1263 153-769 5.8-29.9 38-307 0.1-0.5 1.5-8.2
Krein 73 28.4 23.1 795 871 41.2 431 0.7 10.4
41-130 18.2-39.2 10.8-31.2 327-2249 395-1354 18.3-58.6 99-622 0.3-1.3 3.4-15.9
E rein 78 27.1 221 774 718 32.7 363 0.6 9.1
40-126 14.0-40.7 9.1-32.3 181-2397 393-1034 20.3-50.6 110-648 0.2-1.1 4.1-14.9

Bestandeswerte werden fir die Mischung gesamt (K + E), fUr beide Arten in Mischung (K gem., E gem.) sowie fiir beide Arten in Reinbestanden (K rein, E rein) angegeben. Mittelwerte in einfachem Text und Wertebereich
kursiv. MA: Mischungsanteil (%), basierend auf gewichtetem SDI (Sterba et al., 2014; Dirnberger and Sterba, 2014). A: Bestandesalter (Jahren). dg: Durchmesser des Grundflachenmittelstamms (cm). hg: Hohe des Grundfla-
chenmittelstamms (m). N: Stammzahl (Stdmme ha). SDI: Stand Density Index (Stimme ha) (Reineke, 1933). GV: Bestandesgrundflache verbleibender Bestand (m? ha). Bestandesvorrat verbleibender Bestand (m? ha).

IG: Mittlerer periodischer Grundflichenzuwachs (m? ha' Jahr!) im Zeitraum 2013-2017. IV: Mittlerer periodischer Vorratszuwachs (m* ha Jahr?) im Zeitraum 2013-2017.

Stand values are outlined for the mixture as a whole (K + E), for both species respectively in mixtures (K gem., E gem.) and for both species respectively in monocultures (K rein, E rein). Means are given in plain text and
ranges in italics. MA: Mixing proportion (%), based on the weighted SDI (Sterba et al., 2014; Dirnberger and Sterba, 2014). A: Stand age (years). dg: Quadratic mean diameter (cm). hg: Quadratic mean height (m). N: Tree
number (trees ha). SDI: Stand Density Index (trees ha) (Reineke, 1933). GV: Stand basal area (m? ha). Stand volume (m? ha). IG: Periodic mean basal area increment (m? ha year?) for the time frame 2013-2017. IV:

Periodic mean stand volume increment (m3 ha* year?) for the time frame 2013-2017.
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Standortspezifische Dirrejahre wurden in Anlehnung an den von Lloret et al. (2011) gewéhlten Ansatz
mittels eines zweistufigen Verfahrens identifiziert, bei dem sowohl Weiserjahre (d.h. Jahre mit einem
bemerkenswerten Riickgang der Wuchsleistung) als auch die klimatische Diirreintensitat Beriicksichti-
gung fanden. Fir die Quantifizierung der Dirreintensitdt wurde der Standardized Precipitation and
Evapotranspiration Index (SPEI) (Vicente-Serrano et al., 2009) auf Grundlage regionaler Klimadaten er-
mittelt. Diirrejahre wurden ausgewiesen, wenn a) mindestens 50 % der Einzelbaumserien einer Art im
Reinbestand eine Reduktion um > 0,75 Standardabweichung aufwiesen und b) der SPEI in mindestens
einem der Monate innerhalb der Vegetationsperiode < -1.0 war (Potop et al., 2014). Dieses Auswahl-
verfahren erlaubt den Ausschluss sonstiger Faktoren, die einen negativen Einfluss auf den Einzelbaum-
zuwachs haben kdnnen (z.B. Mast, Frost, Pilz- oder Insektenbefall) und stellt sicher, dass nur solche
Jahre betrachtet werden, bei denen sich das regionale Klimasignal auch tatsachlich kleinststandortlich
als Trockenstress manifestiert.

Zur Quantifizierung der Wasserverfiigbarkeit eines Standorts wurde der Ariditatsindex nach De Mar-
tonne (1926) (DMI) verwendet. Dieser ldsst sich aus der Temperatur (T) und Niederschlagssumme (N)
wie folgt ermitteln (Gleichung 1):

N
b = (T+10) (1)

Zur Quantifizierung der Zuwachsreaktion unter Trockenstress wurden die von Lloret et al. (2011) etab-
lierten Trockenstressindikatoren ,Resistenz” (Rt) (Gleichung 2), ,Erholung” (Rc) (Gleichung 3) und
»Resilienz” (Rs) (Gleichung 4) verwendet. Resistenz beschreibt das Verhaltnis zwischen dem Zuwachs
im Dirrejahr (Zp) und dem durchschnittlichen Zuwachs in einer definierten Vorperiode (Zp,.cp). Erho-
lung ist definiert als das Verhaltnis zwischen dem durchschnittlichen Zuwachs in der Nachperiode
(Zpostp) und dem Zuwachs im Diirrejahr. Resilienz ist das Verhaltnis zwischen dem durchschnittlichen
Zuwachs in der Nachperiode im Vergleich zur Vorperiode. Fir die aktuelle Untersuchung wurde ein
Vor- und Nachperiode von jeweils drei Jahren gewahlt (Ausnahme Jahr 2015, hier zweijahrige Perio-

denlange).
Rt =22 %100 (2)
ZPreD
Rc = ZRostD 4 100 (3)
Zp
Rs = ZPostD 4 100 (4)
ZPreD

Jedes Dirrejahr wurde als unabhéangiges, standortspezifisches Stressereignis betrachtet. Dirrejahre,
die eine Uberlappung mit angrenzenden Diirrejahren oder Vor- bzw. Nachperioden aufwiesen, wurden
in der Auswertung bewusst nicht beriicksichtigt, um so Verzerrungen auszuschlieBen.

Zur Beantwortung der Untersuchungsfragen fanden lineare gemischte Modelle Verwendung (Pinheiro
and Bates, 2004). Mit Hilfe von Gleichung 5 wurde zuerst getestet, ob der Bestandestyp (Mischbestand
vs. Reinbestand) allgemein einen Einfluss auf die Trockenstressreaktion der Eiche hat. Mittels Glei-
chung 6 wurde anschliefend detaillierter untersucht, ob Einzelbaumdimension und Standortsbedin-
gungen einen Einfluss auf die Trockenstressreaktion der Eiche in Mischung und Reinbestand haben
und insbesondere, ob eine Interaktion mit dem Mischungseffekt besteht.

Yijkim = Qo + ay * BTyji + by + bij + byjic + &ijram (5)
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Yiikim = ao + aq * BTyjiq + a3 * Gijrim + as * Sliji + ag * DMl + as * BTjjig * Gijrim + Qe *
BTijy * Sliji + BTyjiq * DMIjy; + by + bij + byji + €ijkim (6)

In den Gleichungen 5 und 6 bestehen die Untersuchungsebenen Land (i), Triplett-Gruppe (j), Triplett
(k), Baum (l) und Dirrejahr (m). Die Parameter a, — a, reprasentieren die Koeffizienten der fixen
Effekte. Y;jxim steht fir den zu untersuchenden Trockenstressindikator Rt, Rc oder Rs. BTy ist eine
Dummy-Variable, die den Bestandestyp charakterisiert (Reinbestand = 1; Mischung = 0). g;jim steht
fur die Einzelbaumgrundflache im betrachteten Dirrejahr (cm?). Standortbedingungen werden durch
die Variablen Site Index (S1;j,, m) und den Ariditatsindex nach De Martonne (DMI;jj;, mm °C!) repra-
sentiert. Die Parameter b; — b;j, beschreiben Zufallseffekte auf der Untersuchungsebene Land,
Triplett-Gruppe und Triplett ((b;~N(0,77)), (b;j~N(0,75)) und (b;j;~N(0,75))). Der Parameter
&ijkim reprasentiert einen unabhdngigen und identisch verteilten Fehler (sijklm~N(0,02)). Die Aus-
wahl der im vollstandigen Modell (Gleichung 6) eingebetteten, weniger komplexen finalen Modelle,
basiert auf dem Akaike Information Criterion (AIC) (Akaike, 1981) und der biologischen Plausibilitat
der Ergebnisse.

3 Ergebnisse und deren Einordnung in den wissenschaftlichen Diskurs

Einfluss des Bestandestyps (Mischung vs. Reinbestand) auf die Trockenstressreaktion der Eiche

Untersuchte Eichen zeigten im Durchschnitt Giber alle Standorte hinweg flir ausgewahlte Diirrejahre in
Mischung mit Kiefer eine signifikant héhere Resistenz und Resilienz als in benachbarten Eichen-Rein-
bestanden (p <0,001) (Tab. 3, Abb. 3).

Tabelle 3. Ergebnisse der linearen gemischten Modelle basierend auf Gleichung 5.
Table 3: Results of the linear mixed-effect model based on Equation 5.

Abh. Variable Statistik Interzept BT

do ai
Rt Wert 86,6*** -2,1%%*
SF 2,6 0,6
Rc Wert 129,8*%** -1.6
SF 3,7 1,0
Rs Wert 106,0%** -3, 7%**
SF 1,6 0,6

Rt: Resistenz (%). Rc: Erholung (%). Rs: Resilienz (%). BT : Fixer Effekt ,,Bestandestyp” (Reinbestand = 1, Mischung = 0). Anzahl Beobachtungen
fiir jedes Modell n = 5.120. Fett markierte Werte sind signifikant auf dem Niveau p < 0.001 (***), p < 0.01 (**), p < 0.05 (*). Nur fixe Effekte
sind aufgefiihrt.

Rt: Resistence (%). Rc: Recovery (%). Rs: Resilience (%). BT : Fixed Effekt stand type (monoculture = 1, mixture = 0). Number of observations
for each model n = 5.120. Bold values are significant at the level p < 0.001 (***), p < 0.01 (**), p < 0.05 (*). Only fixed effects are displayed.

Forderliche interspezifische Interaktionen kénnten durch 6kologische Komplementaritat erklart wer-
den (Complementary Effect Hypothesis (Aarssen, 1997; Loreau and Hector, 2001; Fargione et al.,
2007)), welche sich a) aus einer Férderung der Umweltbedingungen der einen durch die andere Art
(Facilitation) (Callaway, 2007; Brooker et al., 2008), oder b) durch eine Verringerung der inter-spezifi-
schen Konkurrenz, zumeist durch Nischendifferenzierung, (Kelty, 1992; Man and Lieffers, 1999) erge-
ben kann. Beide Typen der interspezifischen Interaktion (a, b) konnen zur selben Zeit wirksam sein und
sind in der Praxis nur schwer voneinander zu trennen (Forrester and Bauhus, 2016).
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Abbildung 3. Gegeniiberstellung der Zuwachsreaktion der Eiche in Misch- und Reinbestdnden. Durchschnittliche erwartete Zuwachsre-
aktion in ausgewdhlten Diirrejahren (D) und durchschnittliche Zuwachsniveaus in der Vor- (PreD) und Nachperiode (PostD) gemaR der
Modellergebnisse nach Gleichung 5. Bedingt durch die Beziehung zum durchschnittlichen Zuwachs in der Vorperiode, entsprechen die
Zuwadchse in D und PostD jeweils der Resistenz (Rt) und der Resilienz (Rs).

Figure 3: Growth responses of oak in mixtures versus monocultures. Mean predicted growth reaction in selected drought years (D) and
mean growth levels in the pre- (PreD) and post-drought (PostD) periods according to model results based on Equation 5. Due to the rela-
tion to growth before drought, growth during (D) and after (PostD) drought equals the resistance (Rt) and Resilience (Rs).

Eine komplementare Nutzung der Resource Licht, bedingt durch Unterschiede in der Schattentoleranz,
Kronenarchitektur und Blattphdnologie, kann als vorherrschender Treiber forderlicher Mischungsef-
fekte unter durchschnittlichen Wuchsbedingungen in Eichen-Kiefern-Mischungen angesehen werden,
wenn Wasser kein limitierender Faktor ist (Pretzsch et al., 2019; Steckel et al., 2019). Unter akuter
Dirre ist allerdings davon auszugehen, dass wasserbezogene komplementare Effekte an Bedeutung
gewinnen. Im Fall der Mischung von Eiche und Kiefer kénnten sich diesbezliglich Komplementaritat
aus Unterschieden in der Wasseraufnahmestrategie ergeben; so wird die Eiche gemeinhin als
anisohydrische und die Kiefer als isohydrische Art klassifiziert (Irvine et al., 1998; Zang et al., 2011;
Poyatos et al., 2013; Martinez-Sancho et al., 2017). Wahrend isohydrische Arten unter Trockenstress
den Wasserverbrauch und den Zuwachs bereits friih reduzieren, transpirieren und produzieren
anisohydrische Arten weiter bis die Wasserressourcen erschopft sind (McDowell et al., 2008; Domec
and Johnson, 2012; Kumagai and Porporato, 2012). Dabei neigen anisohydrische Arten unter langer
andauernder Diirre zur Reduktion der Blattfliche, um so den Wasserbedarf zu verringern und den
Transpirationsfluss aufrecht zu erhalten (Maseda and Fernandez, 2006). Eine Abtrennung von Zweigen
ist in diesem Zusammenhang bei der Eiche Ublich und verhindert Embolien (Klugmann and Roloff,
1999). Die vorbeugende Strategie isohydrischer Arten kann hingegen Stressschaden, wie Entlaubung,
Feinwurzelverlust oder Kavitation des Xylemgewebes verhindern. Dies resultiert oftmals in einer ver-
gleichsweise starkeren Erholung im Vergleich zu anisohydrischen Arten (Hartmann, 2011). Genau diese
Reaktionsmuster konnten im Rahmen der aktuellen Untersuchung in Reinbesténder von Eiche und Kie-
fer festgestellt werden, wobei die Eiche eine signifikant hohere Resistenz, aber gleichzeitig eine gerin-
gere Erholung aufwies (Steckel et al., 2020). Vor diesem Hintergrund ist zu vermuten, dass der positive
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Mischungseffekt auf die Eiche, durch die konservative Trockenstressreaktion der Kiefer zuriickzufiih-
ren ist, die der Eiche in Mischung eine hohere Wasserversorgung beschert als in benachbarten Rein-
bestdnden (s. Loreau and Hector, 2001; Pretzsch et al., 2013). Dartiber hinaus kdnnen Unterschiede in
der Wurzelverteilung, der Wurzelarchitektur oder Durchwurzelungsaktivitat ebenfalls zu einer Verbes-
serung der Ausnutzung begrenzter Bodenwasserressourcen fiihren (Schume et al., 2004; Forrester et
al., 2010; Schwendenmann et al., 2014). Dieser Faktor erscheint im Falle der betrachteten Eichen-Kie-
fern-Mischungen ebenfalls plausibel, da sich die Wurzelmorphologie, obgleich beide Arten allgemein
als Pfahlwurzler bezeichnet werden (z.B. Pretzsch, 2019), mitunter erheblich unterscheidet. So ist das
Wurzelsystem der Kiefer auf vielen Standorten nur flach und ohne tiefreichende Pfahlwurzel ausgebil-
det, wobei die Eiche in der Regel eine starke Pfahlwurzel ausbildet, welche im Laufe der individuellen
Entwicklung zusehends durch ein tiefreichendes Netzwerk an dichten Herzwurzeln ersetzt wird (Jones,
1959; Carlisle and Brown, 1968). Dariiber hinaus neigen Eiche und Kiefer in Mischung generell zu einer
Nutzung tieferer Wasserressourcen und zu partieller Nischenkomplementaritat (Bello et al., 2019a).
Zusatzliche Komplementaritat in der Wassernutzung ergibt sich aus saisonalen Unterschieden in der
Ausbildung der Feinwurzeln (Konépka et al., 2005). Unter verbesserten Wuchsbedingungen (d.h. in der
Nachperiode PostD) ist davon auszugehen, dass sich die Interaktion von Eiche und Kiefer von Forde-
rung zu Konkurrenz gewandelt hat, so wie es die Stress-Gradienten-Hypothese (Bertness and Callaway,
1994) vorsieht (del Rio et al., 2014). Die Eiche kdnnte in der Nachperiode somit einen Wettbewerbs-
vorteil erhalten haben, der zu einer hheren Resilienz im Vergleich mit Eichenreinbestanden gefiihrt
hat. Es kann angenommen werden, dass wenn Wasser nicht mehr der limitierende Faktor ist, Wettbe-
werb um Licht wieder starkere ausgepragt ist. Dies resultiert in einem starker asymmetrischen Modus
der Konkurrenz (Hara, 1988; Schwinning and Weiner, 1998; Pretzsch and Biber, 2010; Pretzsch et al.,
2018). Unter diesen Wuchsbedingungen ist die Eiche, bedingt durch ihre vergleichsweise grolRe Kro-
nenplastizitat (Longuetaud et al., 2013), eher in der Lage einen Wettbewerbsvorteil zu sichern als die
Kiefer. Die hohere Resilienz der Eiche in Mischung kdnnte zudem durch eine kontinuierlichere Mine-
ralisierung bedingt sein (Pretzsch et al., 2013).

Die beobachtete Verbesserung der Trockenstressreaktion der Eiche durch die Mischung von Baumar-
ten deckt sich mit vorangegangenen Studien zu anderen Baumartenmischungen (Lebourgeois et al.,
2013; Pretzsch et al., 2013; Metz et al., 2016; Gazol et al., 2017; Mélder et al., 2019) und Untersuchun-
gen, die von einer positive Wirkung der Baumartenmischung auf die Trockenstressreaktion der Eiche
berichten (del Rio et al., 2014; Bello et al., 2019b). Demgegeniber konnten ebenfalls neutrale Mi-
schungseffekte in Bezug auf die Eiche in Eichen-Kiefern-Mischungen aufgezeigt werden (Merlin et al.,
2015; Toigo et al., 2015; Bello et al., 2019b; Nothdurft and Engel, 2019). Allerdings muss berlicksichtigt
werden, dass die genannten Studien nur eine begrenzte Allgemeingiiltigkeit besitzen, da sie lokal an-
gelegt und somit nur einen kleinen Teil der moéglichen Wuchsbedingungen reflektieren, wobei die vor-
liegende Studie das Wuchsverhalten in Eichen-Kiefern-Mischungen entlang eines Grof3teils des natr-
lichen Verbreitungsgebiets in Europa abdeckt. Darliber hinaus wurden in den meisten dieser Studien
lediglich dominante Badume beprobt, was zu einer Verzerrung der Ergebnisse gefiihrt haben kénnte.
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Einfluss 6kologischer Wuchsbedingungen auf die Trockenstressreaktion der Eiche in Mischung und
Reinbestand

Komplementaritatseffekte kénnen durch den Umweltkontext beeinflusst werden, welcher die Verfiig-
barkeit der limitierenden Ressource (z.B. Licht, Wasser, mineralische Nahrstoffe) auf raumlicher und
zeitlicher Ebene bestimmt. Nach dem konzeptionellen Geriist von Forrester (2014) ist zu erwarten,
dass die forderliche Wirkung der Komplementaritat dann zunimmt, wenn die Mischung von Baumarten
die Verflgbarkeit, Aufnahme oder Nutzeneffizienz der limitierenden Ressource verbessert. Unter gu-
ter Wasser- und Nahrstoffversorgung, wo der Wettbewerb um Licht steigt, da groRere Blattflachen
ausgebildet werden, sind interspezifische Interaktionen, die den Lichtgenuss erhéhen erwartungsge-
mak bedeutender als auf armen Standorten, wo eine Limitierung eher mit den Bodenbedingungen
assoziiert ist. Die Resistenz der Eiche zeigte sich im Durchschnitt Gber alle Standorte als signifikant
positiv von der Wasserversorgung (DMI) beeinflusst (p<0,01) (Tab. 4). Dies deckt sich mit den Ergeb-
nissen von Pretzsch et al. (2013), welche eine Zunahme der Resistenz mit der Wasserversorgung fir
Fichte, Buche und Traubeneiche feststellen konnten.

Signifikante Interaktionsterme deuten in unserer Studie zudem darauf hin, dass der beobachtete Mi-
schungseffekt nicht auf allen Standorten gleich war, sondern von der standértlichen Wasserversorgung
beeinflusst wurde; so nahm die Vorteilhaftigkeit der Mischung gegenliber dem Reinbestand hinsicht-
lich der Resistenz und Resilienz der Eiche mit zunehmender Wasserversorgung zu (p<0,001) (Tab. 4,
Abb. 4a,c). Gegensatzlich verhielt es sich beziglich der Erholung der Eiche, welche auf besonders gut
mit Wasser versorgten Standorten in Reinbestinden starker ausgepragt war als in Mischungen
(p<0,05) (Tab. 4, Abb. 4b). Im Einklang mit diesen Ergebnissen, konnte bereits eine generelle Abhan-
gigkeit der Trockenstressreaktion von den Standortsbedingungen aus vielen Regionen Europas berich-
tet werden (Forrester et al., 2016; Streel et al., 2019). Wie bereits von Nothdurft and Engel (2019)
gezeigt wurde, kann die Resistenz von Eiche und Kiefer unter bestimmten klimatischen Bedingungen
durch Mischung auch verringert werden. In der aktuellen Studie zeigt sich deutlich, dass die forderliche
Wirkung der Mischung auf die Trockenstressreaktion liber einen weiten Waserversorgungsgradienten
durch Europa Giiltigkeit besitzt. Allerdings zeigt sich auf den trockensten Standorten, dass die Resis-
tenz durch Mischung auch gemindert werden kann. Dies konnte darauf hindeuten, dass Baume auf
trockenen Standorten bereits eine Akklimatisierung erfahren haben, welche in einer weniger stark aus-
gepragten Zuwachsreaktion miindet, welche Komplementaritatseffekte unterbindet. Dariiber hinaus
kann in diirregefahrdeten Gebieten der komplementare Effekt auch durch Konkurrenz ersetzt werden
(Gonzélez de Andrés et al., 2018), falls keine Nischenkomplemetaritat oder Facilitation in der Netto-
Wassernutzung vorliegt (Grossiord et al., 2014). Die Ergebnisse unserer Studie bestatigen vorherige
Arbeiten, die eine differenziertere Betrachtung fordern und aufzeigen, dass die Mischung von Bumar-
ten nicht immer die Trockenstressreaktionen verbessern, sondern stattdessen eng mit den raumlichen
und zeitlichen Variationen in den vorherrschenden Umweltbedingungen verbunden sind (Grossiord et
al., 2014; Forrester et al., 2016; Bonal et al., 2017; Streel et al., 2019).
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Tabelle 4: Ergebnisse der Modelle basierend auf Gleichung 6.
Table 4: Results of models based on Equation 6.

Abh. Variable n Statistic Interzept BT g SI  DMI BT*g  BT*SI BT*DMI
ap a a, a3 a as as ay

Rt Estimate  69,294*** 14,517*** - - 0,450** - - -0,433***
SE 5,637 2,827 0,131 0,072

Rc Estimate  144,004%** -11,669* - - -0,372 - - 0,261*
SE 12,017 4,581 0,298 0,117

Rs Estimate  98,742*** 9,985%** - - 0,190 - - -0,355***
SE 6,961 2,774 0,179 0,071

Rt: Resistenz (%). Rc: Erholung (%). Rs: Resilienz (%). BT : Fixer Effekt ,Bestandestyp” (Reinbestand = 1, Mischung = 0). g: Einzelbaumgrund-
fldche im Diirrejahr (cm?). SI: Site Index (baumartenspezifisch) (m). DMI: De Martonne Ariditéts Index (De Martonne, 1926) (mm °C). Anzahl
Beobachtungen fiir jedes Modell n = 5.120. Fett markierte Werte sind signifikant auf dem p < 0.001 (***), p < 0.01 (**), p < 0.05 (*). Nur fixe
Effekte sind aufgefiihrt.

Rt: Resistence (%). Rc: Recovery (%). Rs: Resilience (%). BT : Fixed Effekt stand type (monoculture = 1, mixture = 0). g: tree basal area during
the selected drought events (cm?). Sl: Site Index (species-specific) (m). DMI: De Martonne aridity index (De Martonne, 1926) (mm °C*). Number
of observations for each model n = 5.120. Bold values are significant at the level p < 0.001 (***), p < 0.01 (**), p < 0.05 (*). Only fixed effects
are displayed.
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Abbildung 4: Einfluss der standortlichen Wasserversorgung, reprasentiert durch den DMI, auf die durchschnittliche Trockenstressreak-
tion der Eiche in Mischung (gestrichelte graue Linie) und Reinbestand (durgezogene schwarze Linie). Die Linien reprasentieren Modell-
schétzungen basierend auf Gleichung 6. Andere Variablen als DMI wurden auf die entsprechenden Mittelwerte des Datensatzes gesetzt.
a) Resistenz (Rt), b) Erholung (Rc), c) Resilienz (Rs).

Figure 4: Influence of the site water supply, represented by the DMI, on the mean drought stress reaction of oak in mixtures (dashed
grey line) and monocultures (solid black line). The lines represent model estimates based on Equation 6. Variables other than DMI were
set at the respective means as obtained from the data.

155



Eiche unter Trockenstress in Europa

4 Schlussfolgerungen

Die Ergebnisse dieser Studie untermauern die Bedeutung von Baumartenmischungen als zielflihrende
waldbauliche Anpassungsstrategie zur Verringerung der Diirreanfalligkeit in Europa. Durch die Verbes-
serung der Resistenz und Resilienz wird die Vitalitat der Eiche erhoht und die Anfalligkeit gegentber
sekundaren Schadlingen und Krankheitserregern verringert. Die vorliegende Untersuchung verdeut-
licht die groBe Bedeutung groBangelegter Studien entlang weiter 6kologischer Gradienten fir die
Quantifizierung von Mischungseffekten. Derzeitige Klimaprognosen deuten darauf hin, dass die Was-
serversorgung in Siid- und groRen Teilen Westeuropas bis zum Ende des 21. Jahrhunderts deutlich
geringer ausfallen werden (hohere Temperatur, geringerer Niederschlag), wahrend die Bedingungen
in Nordeuropa und Teilen Zentraleuropas eher konstant bleiben werden (h6here Temperatur, héherer
Niederschlag) (Jacob et al., 2014). Dabei ist davon auszugehen, dass ein substantieller Anteil der euro-
paischen Wilder auf Standorten mit einer Wasserversorgung von DMI < 30 mm °C? stocken werden.
Das Klima wird zudem unberechenbarer, d.h. hdufigere und immer intensivere Diirreereignisse sind zu
beflirchten (Spinoni et al., 2018). Vor dem Hintergrund dieser erwarteten klimatischen Veranderungen
und den Ergebnissen der vorliegenden Studie, erscheint die Mischung von Eiche und Kiefer insbeson-
dere in Nordeuropa und groRen Teilen Zentraleuropas zielfilhren, wo eine drastische Abnahme der
durchschnittlichen Wasserversorgung unwahrscheinlich, aber eine Zunahme immer intensiverer Diir-
reereignisse zu erwarten ist.
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