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Direkte, indirekte und kombinierte Effekte von
Wolfen auf die Waldverjiingung

Andrea D. Kupferschmid
Kurt Bollmann

Eidgendssische Forschungsanstalt fur Wald, Schnee und Landschaft (CH)*
Eidgendssische Forschungsanstalt fur Wald, Schnee und Landschaft (CH)

Direkte, indirekte und kombinierte Effekte von Woélfen auf die Waldverjiingung

Der Wolf kehrt zurzeit in sein angestammtes Verbreitungsgebiet in Mitteleuropa zuriick. Als Grossraubtier wird
er dort die Wechselwirkungen zwischen den Organismen verdandern. Sein Einfluss auf wildlebende Huftierarten
und die Vegetation ist vielfaltig: Einerseits haben Wolfe als Beutegreifer einen direkten, numerischen Einfluss auf
den Bestand und die Demografie ihrer Beutetiere (wie Gamse, Reh und Rothirsch), andererseits sind auch indi-
rekte, funktionelle Einfliisse nachgewiesen, die von Verhaltensanderungen der Huftiere herriihren. In einer ers-
ten Phase der Wiederbesiedlung mit wenig Woélfen diirften die indirekten Effekte wie verdanderte Raum- und Res-
sourcennutzung dominieren, weil die Huftiere versuchen, die Pradation zu vermeiden. Spater, in Phasen mit
grosseren Wolfsdichten, diirften auch direkte Effekte, die zu einer Reduktion der Huftierdichten fiihren, an Be-
deutung zunehmen. Diese Wechselwirkungen zwischen Rauber und Beutetieren haben auch einen Einfluss auf
den Verbiss an der Waldverjiingung. Weil die raumliche und zeitliche Nutzung des Lebensraums der Beutetiere
von der Verbreitung und Haufigkeit der Grossraubtiere abhdngig ist, kann nicht davon ausgegangen werden,
dass generell weniger Verbiss an Geholzpflanzen auftreten wird. Wildlebende Huftiere konnten sich vermehrt
in Deckung aufhalten, sich in steileres und felsigeres Gelande zuriickziehen oder die Nahe zu menschlichen Sied-
lungen suchen. Dies zeigt, dass die Wechselwirkungen zwischen Grossraubtieren, grossen Pflanzenfressern und
dem Wald komplex und vielschichtig sind, v.a. auch weil der Wald Mitteleuropas waldbaulich und jagdlich stark
beeinflusst ist, was die trophische Kaskadenwirkung von Grossraubtieren auf den Wald begrenzt. Unser Uber-
sichtsartikel zeigt, dass die Gleichung «Wolf = weniger Wild = weniger Verbiss» nur bedingt zutrifft.

Keywords: Canis lupus, carnivores, mammalian herbivory, tree regeneration, trophic cascade, ungulate browsing
doi: 10.3188/szf.2016.0003
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nde des 19. Jahrhunderts war die Waldflache
in der Schweiz im Vergleich zu heute nach ei-

Die wildlebenden Huftiere profitierten lange
von der Abwesenheit der Grossraubtiere und von

ner langen Phase von grossflichigen Abhol-
zungen deutlich kleiner (Brandli 2000). Gleichzei-
tig waren Rothirsch, Steinbock, Luchs, Wolf und
Braunbdr ganz ausgerottet, von Reh und Gamse gab
es nur noch kleine Restpopulationen (Breitenmoser
1998). Wirksame Wald- und Jagdgesetze fithrten im
20. Jahrhundert zur Regeneration der Gebirgswalder
und zu einer starken Zunahme der Wildtierbestande
(z.B. Kupferschmid & Brang 2010). Langer dauerte
es bei den Grossraubtieren. Der Luchs (Lynx Iynx L.)
wurde in den 1970er-Jahren wieder angesiedelt, und
der Wolf (Canis Iupus L.) wandert seit 1995 selbst-
standig von Italien her in die Schweiz ein (Kaczen-
ski et al 2012). Diese Riickkehr von Grossraubtieren
nach einer langen Phase der Verfolgung ist typisch
fir Furopa und wird sich auch in Zukunft fortset-
zen (Chapron et al 2014).
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der Bewirtschaftung der Kulturlandschaft mit ih-
ren nahrstoffreichen Wiesen (Zweifel-Schielly et al
2012). So konnten sie grosse Bestiande aufbauen
(Senn 2000). Hohe Dichten an Rehen und insbeson-
dere Gamsen und Rothirschen verlangsamen das
Aufwachsen der Baumverjiingung und kénnen zu
einem Verlust einzelner Baumarten und zu vermin-
derter Stammzahl fithren (z.B. Kupferschmid &
Brang 2010). In der Schweiz sind besonders die Eiche
in der Kkollinen Vegetationshohenstufe, die Weiss-
tanne in der montanen sowie der Ahorn und die Vo-
gelbeere in der unteren subalpinen Stufe vom Ein-
fluss des Wildverbisses betroffen (Kupferschmid et
al 2015).

In der Region um den Gebirgsstock des Ca-
landa (Kantone Graubiinden und St. Gallen) hat sich
im Jahr 2012 das erste Wolfspaar der Schweiz in der
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Neuzeit niedergelassen und ein Rudel begriindet.!
Die Jungtiere zeigen das arttypische Dispersionsver-
halten und wurden bereits im Mittelland, im Jura,2
in Baden-Wirttemberg, im Siidtirol und in Vorarl-
berg nachgewiesen.3 Im Valle Morobbia im Tessin
wurde im Jahr 2015 ein weiteres Wolfsrudel beob-
achtet.4 Es ist in den ndachsten Jahren damit zu rech-
nen, dass der Wolf als sehr anpassungsfiahige, sozial
lebende Raubtierart weitere Rudel bildet und der Ein-
fluss von Wolfen auf die wildlebenden Huftiere zu-
nehmen wird.

Es gibt zahlreiche Studien zum Einfluss von
Wolfen auf Huftiere und zum Einfluss von Huftie-
ren auf die Waldverjiingung. Nur wenigen Untersu-
chungen ist es jedoch gelungen, beide Wirkungsme-
chanismen zu verkniipfen, d.h., die vielschichtige
Wechselwirkung zwischen Grossraubtieren, Beute-
tieren und Waldverjiingung zu entschliisseln.

In diesem Ubersichtsartikel fassen wir die Re-
sultate von Studien aus Europa und Nordamerika zu-
sammen, welche die Beziehungen zwischen Wolf,
wildlebenden Huftieren und Wald in einzelnen Tei-
len oder in deren Wechselwirkung beschreiben und
fiir das Verstdndnis der Verhidltnisse in Mitteleuropa
wichtig sind. Weiter leiten wir Folgerungen fiir die
topografisch vielfaltig gegliederte sowie waldbaulich
und jagdlich kleinrdumig genutzte Schweiz her.

Mogliche Effekte von Wolfen auf
die Waldverjiingung

Wolfe erbeuten Rehe, Rothirsche und Gam-
sen, um ihren Energiebedarf als grosse, ganzjihrig
aktive Sdugetiere zu decken. Dies fiihrt zu kleineren
Bestdanden dieser Huftierarten (Ripple & Beschta
2012a) und kann die Haufigkeit, Starke und Vertei-
lung des Verbisses an jungen Waldbdumen beein-

flussen. Dieser direkte Effekt tiber die Bestandesgrosse
der Huftiere ist zwar der offensichtlichste, aber nur
einer von zahlreichen moglichen Effekten, die Wolfe
auf den Wald und seine Organismen haben kénnen
(Abbildung 1). Dabei ist auch zu beriicksichtigen,
dass die erhohte Mortalitdt bei den Huftieren das
Nahrungsangebot fiir die verbleibenden Individuen
verbessern kann, was sich indirekt auf die Konstitu-
tion, die Wintersterblichkeit und die Nachwuchsrate
auswirkt, womit Bestandsreduktionen durch Prdda-
tion mindestens teilweise kompensiert werden kon-
nen (Abbildung 1, vgl. z.B. Vucetich 2011).

Die Prasenz von Wolfen kann zudem die
rdumlich-zeitliche Nutzung des Lebensraums durch
die Huftiere verdndern, weil diese lernen, den Pra-
dationsdruck durch angepasstes Verhalten zu verrin-
gern (Kuijper at al 2013). Dies wiederum beeinflusst
die Vegetationsentwicklung und die Waldverjiin-
gung indirekt (Abbildung 1). Die Gruppengrosse und
die Nahrungswahl der Huftiere konnen sich unter
Wolfsprasenz ebenfalls verdndern, und damit kann
der Asungsdruck ortlich ab- oder zunehmen.

In der Schweiz werden Huftiere nicht nur
durch den Wolf, sondern auch durch den Luchs er-
beutet (Breitenmoser & Haller 1987, Molinari-Jobin
et al 2002). Die Prasenz beider Grossraubtiere kann
uber kurz oder lang, je nach Prddationsdruck und
Huftierbestand, Anpassungen in der Huftier-Ab-
schussplanung zur Folge haben, womit die jagdliche
Mortalitdt wie im Westen von Nordamerika abneh-
men kann (Brodie et al 2013). Der durchschnittliche

[

Medienmitteilung Amt fiir Jagd und Fischerei Graubiinden,
www.gr.ch/DE/Medien/Mitteilungen/MMStaka/2012/Seiten/
2012090605.aspx (16.11.2015)
www.gruppe-wolf.ch/index.php?page=2&item=152 (16.11.2015)
Aktuelle Ausbreitung siehe www.kora.ch (23.11.2015)
www3.ti.ch/CAN/comunicati/01-09-2015-comunicato-stampa-
88337621905.pdf (16.11.2015)
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Abb 1 Innerhalb der trophischen Nahrungskaskade Grossraubtiere-Pflanzenfresser-Wald wirkt sich eine Vielzahl von Faktoren auf
den Verbiss in einem Waldbestand aus. Das Verjiingungspotenzial wird zudem von den Standorteigenschaften (pH-Wert, Licht,
Klima, Produktivitdt etc.) beeinflusst. Je nach Stdrke der einzelnen Faktoren wirkt sich die Anwesenheit von wildlebenden Huftieren
anders auf die Waldverjiingung aus. NE: direkter oder numerischer Effekt (vgl. Abbildung 2), FE: indirekter oder funktioneller Effekt
(vgl. Abbildung 3).
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Abb 2 Der direkte Effekt von Grossraubtieren auf die Dichte wildlebender Huftiere und die damit verbundene Anderung des Verbis-
ses an der Waldverjiingung wird numerischer Effekt genannt. zeichnungen: Andreas Schwyzer (WSL)

Bestand an Huftieren muss also in bejagten Gebie-
ten im Verbreitungsgebiet von Luchs und Wolf nicht
zwingend kleiner werden (Abbildung 1).

Direkte Effekte

Wolfe fressen hauptsdchlich wildlebende Huf-
tierarten, was deren Mortalitdat erhoht und den Wild-
bestand senkt. Ripple & Beschta (2012a) fanden
mittels 42 Studien aus borealen und gemaéssigten
Waldgebieten Nordamerikas und Eurasiens, dass die
Hirschdichten in Gebieten mit Wolf durchschnitt-
lichen sechsmal kleiner sind als in Gebieten ohne
Wolf. Je weniger Huftiere in einem Gebiet vorhan-
den sind, desto geringer fillt in der Regel der Verbiss
an der Waldverjiingung aus (Auswertungen von Kup-
ferschmid fiir die Kantone Thurgau und St. Gallen
sowie Ward et al 2008, Welch et al 1991). Dieser di-
rekte Einfluss des Wolfes tiber die Huftierbestinde
wird numerischer Effekt genannt (Abbildung 2). Ist
dieser Effekt im System dominant, wird von einer
direkten Kaskadenwirkung von Wolfen tiber Huf-
tiere auf die Waldverjiingung gesprochen (Eisenberg
et al 2013).

Beutespektrum des Wolfes

Der direkte Einfluss des Wolfes hingt insbe-
sondere von seinem Beutespektrum und den bevor-
zugten Huftierarten ab. In Italien frassen die Wolfe
in einigen Untersuchungen vorzugsweise Wild-
schweine sowie Rehe (Bassi et al 2012, Mattioli et al
2004). Ansorge et al (2006) und Barja (2009) fanden
eine Prdferenz fiir Rehe, gefolgt von Rothirschen und
Wildschweinen. Risse von Gdmsen konnten keine
nachgewiesen werden. In einer anderen italieni-
schen Studie waren 51% der Abgidnge beim Rothirsch
durch Wolfe bedingt, hingegen nur 10% beim Reh
und noch weniger bei der Gidmse (Gazzola et al
2005). Wenn wildlebende Huftiere hdufig waren,
wurden sie gegeniiber Nutztieren bevorzugt (Meriggi
et al 2011). Auch Aas wurde gefressen (Pezzo et al
2003). In der deutschen Lausitz erbeuteten die Wolfe
hauptsdchlich Rehe. In den mehr als 4000 Losungs-
proben von Woélfen verteilte sich die Biomasse auf
53% Reh, 21% Rothirsch und 18% Wildschwein
(Wotschikowsky 2013). Im Nationalpark Bialowieza
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in Polen waren 66% der Abgdnge beim Rothirsch auf
den Wolf zurtickzufithren, beim Elch 27%, beim Reh
25% und beim Wildschwein 11% (Jedrzejewski et al
1993). In der Schweiz jagten Wolfe bisher vor allem
Rothirsche, Rehe und Gimsen. In Pakistan erbeuten
Wolfe auch Steinbdcke (pers. Beobachtung Kurt Boll-
mann), was darauf hinweist, dass der Wolf innerhalb
seines grossen Verbreitungsgebiets anpassungsfahig
ist und ein variables Beutespektrum hat.

Nebst dem Beutespektrum sind auch Verbrei-
tung und Héiufigkeit des Wolfes wichtige Einfluss-
faktoren fiir Unterschiede in dessen Einfluss auf den
Bestand wildlebender Huftiere. Der Effekt des Wol-
fes auf den Hirschbestand reicht von weniger als 2%
im Nordwesten der USA (Brodie et al 2013) bis zu 70%
im Yellowstone-Nationalpark (z.B. Winnie 2012).

Nachweise von direkten Effekten

Etliche Studien zum Wolf im Yellowstone-
Nationalpark und in anderen Gebieten der USA zei-
gen, dass parallel zum Riickgang respektive zur Aus-
rottungvon Grossraubtieren die Huftierpopulationen
zunahmen und die Verjiingung von verschiedenen
beim Wild beliebten Gehdlzpflanzen stark abnahm
(Zusammenfassung in Beschta & Ripple 2009; Ripple
& Beschta 2012b). Genau das Umgekehrte gilt fiir
die Zeit nach der Wiederansiedlung der Grossraub-
tiere (Ripple et al 2010). Einige Autoren weisen aber
zu Recht darauf hin, dass die Verdnderungen bei der
Waldverjiingung sowie den Huftier- und Grossraub-
tierbestanden zeitlich nicht gut korrelieren. So re-
duzierte sich die Verjiingung von beliebten Nah-
rungspflanzen bereits einige Jahre vor dem Riickgang
der Raubtiere respektive erholte sich die Baumver-
juingung bereits einige Jahre vor der Wiederansied-
lung der Wolfe im Jahr 1995 (z.B. Kauffman et al
2010). McLaren & Peterson (1994), die einen nume-
rischen Effekt propagierten, zeigten zudem, dass die
Witterung nur bei geringen Huftierdichten infolge
hoher Wolfbestinde einen Einfluss auf das Wachs-
tum der Bdume hatte. Allerdings traten auch hier
zeitliche Verzogerungen auf. Callan et al (2013) stell-
ten in der Region der Grossen Seen im Bundesstaat
Wisconsin (USA) keinen Einfluss des Wolfes auf die
Héufigkeit und den Artenreichtum der Geholzpflan-
zen fest, wohl aber bei Wolfspridsenz eine Zunahme
der Diversitdt an Kraut- und Straucharten.
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Im Nationalpark Biatowieza in Polen wurde in
der Wolf-Kernzone bei verschiedenen Waldgesell-
schaften deutlich weniger Verbiss durch Rothirsch
nachgewiesen als in den umliegenden Waldgebieten
mit wenig beziehungsweise fehlender Wolfsprdasenz
(Kuijper et al 2013). In der Lausitz in Deutschland
haben die Schidlschdden nach der Rickkehr der
Wolfe innerhalb der Streifgebiete abgenommen, aus-
serhalb allerdings eher zugenommen (Gértner &
Noack 2009). Dies kann auch als Hinweis auf einen
indirekten Effekt gedeutet werden, indem die Rot-
hirsche die Streifgebiete der Wolfe meiden.

Raumbezug und Standortproduktivitat

Diese Beispiele aus den USA und aus Europa
zeigen, wie wichtig die Systemgrenzen und die Grosse
der Untersuchungsflachen in solchen Studien sind.
Wildlebende Huftierarten haben ein Raum-Zeit-Ver-
halten, das ihre Bediirfnisse nach Nahrung, Deckung
und Sicherheit befriedigt. Thr Aufenthaltsort wird
durch das Angebot an Deckungsmaoglichkeiten (Mys-
terud et al 1999) sowie die Verteilung und die zeitli-
che Verfiigbarkeit der Nahrungskomponenten (Mo-
ser et al 2006, Zweifel-Schielly et al 2012) bestimmt
und bei uns zukiinftig wieder vermehrt durch die
Verbreitung, Haufigkeit und Jagdstrategie von Wolf
(Hetzjdger) und Luchs (Lauerjdger) beeinflusst. Der
Einfluss der Huftiere auf die Vegetation verteilt sich
deshalb unregelmadssig in der Landschaft. Vegetati-
onsaufnahmen hingegen werden meistens in klei-
nen Probeflachen von wenigen Dutzend bis ein paar
Hundert Quadratmetern gemacht und lassen deshalb
nur sehr beschriankt Aussagen tiber den Einfluss der
wildlebenden Huftiere auf die regionale Vegetations-
entwicklung zu (Kupferschmid et al 2015). Die klein-
raumige Heterogenitdt im Schweizer Wald stellt dies-
beziiglich eine grosse methodische Herausforderung
dar, weil nebst biotischen auch abiotische Faktoren
wie Temperatur, Niederschlag, Boden, Licht und Sto-
rungen die Waldverjiingung beeinflussen (z.B. Bar-
beito et al 2012, Brang 1998, Senn 2000) und damit
je nach Hohenstufen andere Baumarten vom Wild-
verbiss betroffen sind (Kupferschmid et al 2015).

Der direkte Einfluss des Wolfs hangt auch von
der Standortqualitédt ab. So war in Europa auf pro-
duktiven Standorten und in Regionen mit mildem
Klima der Einfluss der Grossraubtiere auf die Reh-
dichte klein, nahm aber klar zu in Landschaften mit
niedriger Produktivitdt und harten Wintern (Melis
et al 2009).

Direkter Effekt in der Schweiz

Die erwdhnten Befunde zeigen, dass Wolfe lo-
kal oder mindestens bei grossen Bestdnden einen
numerischen Effekt auf die wildlebenden Huftiere
haben. In der Regel diirfte der Effekt alleine eher
klein sein und sich vor allem in Kombination mit
effizienter Bejagung und harten Wintern bemerkbar
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machen. Wir gehen davon aus, dass es in der Schweiz
schwierig sein wird, in der Etablierungsphase der
Wolfspopulation® einen direkten Effekt der Gross-
raubtiere auf die Waldverjlingung nachzuweisen.

Indirekte Effekte

Verdanderung des Raum-Zeit-Verhaltens von

Huftieren

Wolfe haben unterschiedliche Einfliisse auf
das Verhalten der Huftiere und damit indirekt auf
den Verbiss an Geholzpflanzen (Abbildung 3). Rdéum-
liches und/oder zeitliches Ausweichen in risikoéar-
mere Lebensrdume ist die am hdufigsten beschrie-
bene Verhaltensdnderung (Abbildung 3, Pfeil b). So
lebt ein Rudel von Rothirschen im Siedlungsgebiet
von Banff (kanadische Rocky Mountains) und weist
eine kleinere Pradationsrate auf als ein Vergleichs-
rudel im umliegenden Nationalpark, das stirker vom
Wolf beeinflusst wird (Goldberg et al 2014). Gleich-
zeitig profitieren die Rothirsche im Siedlungsgebiet
von einem qualitativ besseren Nahrungsangebot,
womit sich der postulierte Trade-off zwischen dem
Pradationsrisiko und der Nahrungsverfiigbarkeit
(Hebblewhite & Merrill 2009) fiir diese Herde nicht
einstellte. Diese Ergebnisse konnen aber nicht unge-
priift auf die Kulturlandschaft Europas tibertragen
werden. Aufgrund eines Vergleichs von Schilscha-
den in der deutschen Lausitz in Gebieten mit und
ohne Wolfsrudel und vor beziehungsweise nach Ru-
delbildung kamen Girtner & Noack (2009) zum
Schluss, dass die Rothirsche wahrscheinlich auswi-
chen. Allerdings zeigten telemetrisch besenderte
Rothirsche nur kleinrdumige Abwanderungsbewe-
gungen (Nitze 2012). Ausweichen durch Abwandern
wird eher bei Lauerjigern wie dem Luchs erwartet
und weniger bei Hetzjagern wie dem Wolf, weil Letz-
terer fiir die Nahrungssuche grossflichig umher-
streift. Mit zunehmender Dichte und Verbreitung
der Grossraubtiere ist es fiir Huftiere ohnehin schwie-
rig, den Raubtieren durch Anpassungen im Raum-
Zeit-Verhalten auszuweichen.

Kleinrdumig meiden Rothirsche Gebiete mit
viel Totholz (Jehl 1995), und offenbar tun dies Rot-
hirsche in Polen noch mehr in den Kerngebieten der
Wolfsverbreitung (Kuijper et al 2015). Dies fiihrte
dazu, dass in Wolf-Kernzonen bis zu 20% weniger
Verbiss und mehr Baumverjiingung in der Umge-
bung von Totholz gefunden wurde (Kuijper et al
2013). Allerdings ist im Yellowstone-Nationalpark
die Rolle von Totholz und anderen Flucht- und Sicht-
hindernissen («escape and visual impediments»)
ungeklart: Einerseits meiden Rothirsche Zonen mit
vielen Hindernissen, was zu reduziertem Verbiss

5 Entspricht der Phase 2 des Konzepts Wolf Schweiz (Konsulta-
tionsentwurf 2014 des BAFU)
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Abb 3 Die indirekten Wirkungen der Grossraubtiere auf die Waldverjiingung werden funktionelle Effekte genannt. Dabei kann
unterschieden werden zwischen Effekten infolge von a) Anderungen im Asungsverhalten des wildlebenden Huftiers, b) verdnder-
tem Raum-Zeit-Verhalten des wildlebenden Huftiers und c) Stress und Ernédhrungszustand des wildlebenden Huftiers, welche die
Nachwuchs- und Uberlebensrate beeinflussen. zeichnungen: Andreas Schwyzer (WSL)

fuhrt (Halofsky et al 2008, Ripple & Beschta 2007),
andererseits zogen sich Rothirsche in den Wolf-Kern-
zonen in Gebiete mit vielen Hindernissen zurick,
was die Verbissintensitdt bei gleichbleibender Ver-
jingungszahl erhdhte (Winnie 2012). Im Gegensatz
zu den Nationalparken in Nordamerika oder in Po-
len liegt in der Schweiz weniger dickes Totholz im
Wald. Deshalb diirfte ein solcher Effekt hierzulande
eher an Orten mit Wurzeltellern, Felsen und ande-
ren grosseren Sichtbarrieren wie Holzstapeln auftre-
ten.

Im Gegensatz zum Rothirsch frisst die Gimse
oft in der Ndhe von Totholz, weil dort die Ausape-
rung friher einsetzt (Kupferschmid & Bugmann
2005). Wir nehmen an, dass sich die Gimse in Ge-
bieten mit Wolfen noch hdufiger in Bestinde mit
viel Totholz zurtickziehen wird.

Der Jagderfolg des Wolfes hangt auch vom Ve-
getationstyp und von der Topografie ab. Da Wolfe
in offenem Geldnde erfolgreicher jagen als im dich-
ten Wald (z.B. May et al 2008), wechselten Rothir-
sche im Yellowstone-Nationalpark vom Grasland in
Wilder (Creel et al 2005) und frassen dort an Tagen
mit Wolfsprasenz mehr Weiden und Pappeln (Creel
& Christianson 2009). Zum Teil wechselten Rothir-
sche von Pappelbestinden in Nadelwilder, was zur
Folge hatte, dass der Verbiss an Pappeln bei Wolfs-
prasenz zuriickging (Fortin et al 2005). Eine andere
Studie berichtet, dass Rothirsche im Sommer (nicht
aber im Winter) in hohere Lagen sowie in weniger
offene und steilere Waldbestdnde abwanderten und
so den Wolfen auswichen (Mao et al 2005). Wolfe
sind gegeniiber kletternden Huftieren (wie Gimsen
und Steinbdcken) in felsigen Gebieten benachteiligt
(pers. Mitteilung R. Wildhaber).
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Verdnderung des Asungsverhaltens

Wolfsprisenz kann das Asungsverhalten der
Beutetiere beeinflussen (Abbildung 3, Pfeil a). So be-
richten einige Studien tiber verdnderte Nahrungszu-
sammensetzung beim Rothirsch. Allerdings scheint
der Zusammenhang sehr kompliziert zu sein. Creel
& Christianson (2009) analysierten tiber drei Win-
ter Hirschkot, der in einem Gebiet mit variabler
Wolfsprasenz gesammelt wurde. In Zeiten ohne Wolf
wurden vorwiegend Gréser gefressen, in Zeiten mit
Wolfen wurden deutlich mehr Geholze verbissen.
Da dann die Rothirsche vermehrt deckungsreiche
Habitate aufsuchten, konnte dies die erhohte Ver-
bissrate erkldren. Das Verhalten unterscheidet sich
jedoch zwischen den Geschlechtern und mit der
Harte des Winters. Stiere frassen bei Anwesenheit
der Wolfe zu jeder Jahreszeit weniger Nadelholzer
als ohne Wolfe, wahrend Hirschkiihe in durch-
schnittlichen Wintern bei Anwesenheit der Wolfe
mehr Nadelholzer frassen, hingegen weniger in mil-
den Wintern (Christianson & Creel 2008). Dies
deutet darauf hin, dass Wolfe besonders iiber das
Raum-Zeit-Verhalten der Huftiere dessen Nahrungs-
zusammensetzung beeinflussen.

Verhaltensdnderungen bei den Huftieren be-
einflussen auch die Gruppengrdsse und damit den
lokalen Asungsdruck. In einer Studie nahm die Ru-
delgrosse der Rothirsche mit zunehmender Distanz
zum Wald und damit zu Deckung ab (Creel et al
2005). Barja & Rosellini (2008) fanden beim Reh
grossere Gruppen in offenen Habitaten (Heideland-
schaft), nicht aber beim Rothirsch. Weiter sind uns
Studien bekannt, die eine erhohte Wachsamkeit des
Wildes bei Wolfspriasenz zeigen, was zu hdufigeren
Pausen in der Nahrungsaufnahme fihrt, in denen
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das Wild sichert (z.B. Kuijper et al 2014, Nitze 2012).
Insgesamt verringert sich dadurch die Zeit fiir die
Nahrungsaufnahme (Middleton et al 2013, Winnie
& Creel 2007), und die Huftiere weichen zum Teil
auf weniger risikoreiche Stunden aus (Creel et al
2008). Dass solche Verhaltensdnderungen einen Ein-
fluss auf die Qualitdt der Nahrung und die Konsti-
tution der Tiere haben, ldsst sich vermuten, ist aber
unseres Wissens noch nicht nachgewiesen worden.

Stress und Ernahrungszustand

Ebenfalls unklar ist, inwiefern der Wolf die
Nahrungszusammensetzung der Huftiere via Stress-
hormone beeinflusst. Stress erhoht die Cortisol-Kon-
zentration der Huftiere und reduziert damit kurzzei-
tig die Nahrungsaufnahme (Carragher et al 1997).
Ob die Huftiere danach wieder zur gewohnten Nah-
rung (Qualitdt und Quantitdt) tibergehen oder ob sie
Heisshunger nach gewissen Asungspflanzen entwi-
ckeln, ist zurzeit noch offen.

Bekannt ist hingegen aus dem Yellowstone-
Nationalpark, dass hoherer Pradationsdruck bei
weiblichen Rothirschen zu geringeren Progesteron-
Werten und damit zu einer geringeren Nachwuchs-
rate im Folgejahr fiihrt (Abbildung 3, Pfeil c; vgl.
Creel et al 2007). Vermindertes Populationswachs-
tum wurde auch beim Reh im Verbreitungsgebiet des
Luchses in Frankreich und Norwegen nachgewiesen
(Nilsen et al 2009). Solche Effekte haben indirekte,
numerische Auswirkungen. Deren Bedeutung fiir die
Waldverjiingung wurde bisher nicht untersucht.

Indirekte Effekte in der Schweiz

Gossraubtiere konnen ihre Beutetiere stark be-
einflussen, auch wenn sie nur einen beschrankten
Teil davon konsumieren (Preisser et al 2005). Solange
die Bestdnde des Wolfes klein bis massig sind, diirfte
sein Einfluss auf die Waldverjiingung in der Schweiz
hauptsiachlich indirekt erfolgen - iber die rdumlich
und zeitlich verdnderte Lebensraumnutzung und
Nahrungszusammensetzung der wildlebenden Huf-
tiere. Und da sich bei Wolfsprasenz ein Teil der Rot-
hirsche fiir die Nahrungsaufnahme nachts vermehrt
im Wald oder in der Ndahe von Siedlungen aufhal-
ten diirfte, konnte es lokal sogar zu mehr Verbiss an
der Waldverjiingung kommen, insbesondere dort,
wo wenig Totholz vorhanden ist. Hingegen diirften
Waldbestdnde in steilem und insbesondere in felsi-
gem Geldnde und mit viel Totholz vermehrt zu Ein-
standsgebieten fiir die Gdmse werden.

Kombinierte Effekte von
Rauber-Beute-Gemeinschaften

Wenn verschiedene Grossraubtiere wie Luchs
und Wolf sowie der Mensch im selben Gebiet aktiv
sind, fiihrt dies zu komplexen Wechselwirkungen,
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da nicht alle Grossraubtiere die gleiche Jagdstrate-
gie, dasselbe Beutespektrum und denselben Jagd-
druck ausiiben.

Unterschiedliche Jagdstrategien

Verfolgen zwei Grossraubtiere komplementdre
Strategien, so kann das Ausweichen gegeniiber ei-
nem Préddator zu einem hoheren Risiko durch einen
anderen Prddator werden (Sih et al 1998). In solchen
Fédllen erwartet man geringe Verhaltensanpassungen
bei den Beutetieren. Rothirsche, die dem Wolf aus-
wichen und mehr Deckung suchten, waren in den
amerikanischen Rocky Mountains einem hoheren
Risiko durch den Puma ausgesetzt (Atwood et al
2009). Analog fanden May et al (2008) in Norwegen,
dass Wolfe ihre Beute hdufiger im offenen Geldnde
toteten als Luchse. Eine Studie ebenfalls aus Norwe-
gen zeigte, dass Luchse Rehe erfolgreicher in de-
ckungsreichen Habitaten erbeuteten, Menschen aber
héufiger in offenem Geldnde wie Wiesen, Waldlii-
cken und Freihalteflichen jagten (Lone et al 2014).
Dasselbe diirfte fiir die Nahe zu Strassen gelten, da
Luchse solche Orte eher mieden, Jager die Rehe aber
in der Ndhe von Strassen erlegten (Lone et al 2014).

Falls aber zwei Prddatoren dieselben Strategien
verfolgen, erwartet man Verhaltensdnderungen bei
den Beutetieren (Abbildung 4, orange Pfeile). Luchs
und Mensch jagen zum Beispiel in Stidnorwegen
beide in steilerem Geldnde erfolgreicher (siehe Lone
et al 2014), was das Abwandern der Rehe in flachere
Gebiete begiinstigen sollte. Im Yellowstone-Natio-
nalpark fanden Proffitt et al (2009), dass Rothirsche
in ihrem Verhalten auf die Prasenz von Wolfen dhn-
lich reagierten wie auf jagende Menschen.

Unterschiedlich starker Jagddruck

Die Effekte von Wolfen waren im Yellowstone-
Nationalpark deutlich kleiner als diejenigen des
Menschen (Proffitt et al 2009). In Norwegen verdn-
derten Elche die Streifgebiete bei Anwesenheit von
Grossraubtieren nicht (Gervasi et al 2013), und Rehe
wichen bei Luchsprdsenz nicht vom Wald ins offene
Geldnde aus (Ratikainen et al 2007). Offenbar ver-
suchen Elche und Rehe in Norwegen primair, Begeg-
nungen mit Menschen zu vermeiden, da dieser mit
der Jagd einen viel grosseren Einfluss auf deren Be-
stand hat. Wahrend die jagdlich bedingte Hirschmor-
talitat im Herbst ihren Hohepunkt hat, ist die durch
Grossraubtiere verursachte Mortalitdt im Winter und
Frithjahr am grossten (Brodie et al 2013). Dies trifft
vor allem auf Jahre mit viel Schnee zu. Rehe im pol-
nischen Biatowieza zeigten in der Jagdsaison tags-
iiber mehr Wachsamkeit als sonst und in der Nacht.
Dies deutet ebenfalls darauf hin, dass Jager das Ver-
halten der Rehe stirker beeinflussen als Wolfe (Son-
nichsen et al 2013). Erstaunlich ist das nicht, wenn
man berticksichtigt, dass in der Lausitz die Wolfe
nur fir circa 10% der Gesamtmortalitdt von wildle-
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Abb 4 In vom Menschen bejagten Wildtierpopulationen ist das Potenzial von Wolf und Luchs begrenzt, einen erwiinschten ver-
haltensdkologischen (orange) und numerischen (blau) Effekt auf die Beutetiere und deren Ressourcennutzung auszuiiben. Erkld-
rungen fiir die funktionellen Effekte a—c siehe Abbildung 3. Zeichnungen: Andreas Schwyzer (WSL)

benden Huftieren verantwortlich waren (Girtner &
Noack 2009). Auch Mech (2012) folgerte in seinem
Literaturiiberblick, dass der menschliche Einfluss auf
Huftiere und Vegetation deutlich grosser ist als je-
ner der Wolfe.

Umgekehrt meiden Wofe in wenig besiedelten
Gebieten wie Biatowieza und den Rocky Mountains
die Ndhe von menschlichen Siedlungen (Kuijper et
al 2015), was den Huftieren die Moglichkeit gibt, den
Pradationsdruck des Wolfes durch die Nutzung von
siedlungsnahen Gebieten zu reduzieren (Hebble-
white & Merrill 2009). Auch die Wurfhohlen der
zwei bisherigen Wolfsrudel der Schweiz befanden
sich in abgelegenen Gebieten. Dies heisst aber nicht,
dass Wolfe nicht in der Ndhe von Siedlungen anzu-
treffen wiren (vgl. iberfahrener Wolf in Schlieren,
Ziirichs).

Kombinierte Effekte von Wolf, Luchs

und Mensch in der Schweiz

Jager diirften in der Schweiz, mindestens wah-
rend der Jagdsaison, einen deutlich stdrkeren direk-
ten und indirekten Einfluss auf die wildlebenden
Huftiere haben als Wolfe. In Gebieten, wo sich die
Verbreitung von Wolf und Luchs iiberschneiden,
diirfte der Wolf einen geringeren indirekten Einfluss
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auf die wildlebenden Huftierarten haben als in Ge-
bieten ohne Luchs. Mit weniger Verbiss an der Wald-
verjiingung ist dort zu rechnen, wo die Jagd den jahr-
lichen Zuwachs der wildlebenden Huftiere bereits
heute abschopft und die Grossraubtiere mehrheit-
lich weibliche und junge Tiere erlegen. Aus der Sicht
der Forschung wire es wiinschenswert, dass — zu-
mindest in der Etablierungsphase des Wolfes in ei-
ner Region — die Art und die Intensitdt der mensch-
lichen Jagd nicht verdndert werden, damit eine
mogliche Wirkung des Wolfes auf die Waldverjin-
gung liberhaupt nachgewiesen werden kann.

Fazit

Die Gleichung «Wolf = weniger Wild = weni-
ger Verbiss» ist zu einfach und wird den komplexen
Wechselwirkungen zwischen Raubtier, Pflanzenfres-
ser und Vegetation nicht gerecht. Der Wolf kann Aus-
wirkungen auf seine Beutetiere und deren rdumli-
che und zeitliche Nutzung des Lebensraums haben
und kann so auch die Waldverjiingung beeinflus-

6 www.zh.ch/internet/de/aktuell/news/medienmitteilungen/
2014/wolf_schlieren.html (16.11.2015)
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sen. Bei starker Wolfsprasenz erwarten wir grossrau-
mig weniger Verbiss, weil sich dann ein numerischer
Effekt des Wolfes auf seine Beutetiere einstellen
sollte. Dabei darf nicht vergessen werden, dass der
Trade-off zwischen Rdubervermeidung und Nah-
rungsaufnahme fiir die Huftierarten rdumlich vari-
iert und von der Jagdstrategie des Raubers abhdngig
ist. Dadurch variiert der Verbiss kleinrdumig, an
manchen Orten mehr, an anderen weniger. Je nach
Situation kann dies also die Waldverjiingung hem-
men oder fordern. Wie und wo sich diese Effekte in
der topografisch vielfdltig gegliederten Schweiz mit
relativ stark bejagten Huftierbestanden genau zei-
gen werden, ist schwierig zu prognostizieren. Wir
vermuten, dass in steilem, felsigem Geldnde, das fiir
den Wolf schlecht zugdnglich ist, lokal mehr Verbiss
auftreten wird. Der funktionelle Effekt von Gross-
raubtieren auf das Verhalten der Beutetiere und die
entsprechende trophische Kaskadenwirkung auf die
Vegetation in der Form einer waldbaulich verbesser-
ten Verjiingung sind deshalb keine universelle Ei-
genschaft von Okosystemen (sensu Kauffman et al
2010), vor allem nicht in Kulturlandschaften, in de-
nen der Mensch die Wechselwirkungen zwischen
Wolf, wildlebenden Huftieren und Wald jagdlich
und waldbaulich stark beeinflusst.

Weil der Wolfbestand in der Schweiz noch re-
lativ klein ist, besteht die einmalige Gelegenheit,
den Einfluss des Wolfes auf die Populationsdynamik
der wildlebenden Huftiere sowie auf den Verbiss und
die Zusammensetzung und Struktur der Waldlebens-
rdaume zu untersuchen. Dabei kdnnen sowohl zeitli-
che Verdnderungen (vorher — nachher) verfolgt als
auch rdumliche Unterschiede in stratifizierten Wald-
typen (mit und ohne Wolf) dokumentiert werden.
Denkbar ist, dass in den nachsten Jahren kein «mess-
barer» Effekt auf die Waldverjiingung nachgewiesen
werden kann, weil gute Referenzwerte fiir die Situa-
tion ohne Wolf rar sind und die Jagdquote wegen des
ansteigenden Wolfbestands aus kompensatorischen
Griinden regional gedrosselt werden diirfte. Bertick-
sichtigt man zudem die langen Sukzessionsphasen
von Wildern sowie den Einfluss der tiberlagerten
menschlichen Bewirtschaftung und der jagdlichen
Nutzung dieses Systems, muss eher mit lang- als kurz-
fristigen Verdnderungen gerechnet werden. Auch ist
zurzeit offen, ob die Wolfspopulation auf nationaler
Ebene je eine Grosse erreichen wird, die einen rele-
vanten numerischen Effekt auf den Huftierbestand
haben kann.
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Effets directs, indirects et combinés du
loup sur le rajeunissement des foréts

Le loup revient actuellement dans son aire de répartition tra-
ditionnelle en Europe centrale. Etant un grand carnivore, il
vala changer les interactions entre les organismes. L'influence
du loup sur les ongulés sauvages et sur la végétation est di-
verse: ce prédateur exerce d'une part une action numérique
directe sur la population et la démographie de ses proies
(comme chamois, chevreuil et cerf), et d’autre part induit des
effets fonctionnels indirects en modifiant le comportement
des ongulés. Dans une premiére phase de recolonisation par
quelques loups, les effets indirects comme une utilisation dif-
férente des espaces et des ressources devraient dominer, car
les ongulés essaient d’éviter la prédation. Plus tard, dans les
phases ol la densité des loups est importante, les effets nu-
mériques, c’est-a-dire la réduction de la densité de popula-
tion des ongulés, devraient prendre de I'importance. Ces in-
teractions entre les prédateurs et les proies ont également
une influence sur I'abroutissement des jeunes arbres. Comme
I'utilisation spatiale et temporelle de I’habitat de la proie dé-
pend de la distribution et 'abondance des grands prédateurs,
on ne peut pas conclure que I'abroutissement serait en géné-
ral moindre sur les pousses. Les ongulés sauvages pourraient
se cacher et se retirer vers des terrains plus raides et plus ro-
cheux ou chercher la proximité des habitats humains. Ceci
montre que les interactions entre les prédateurs, les her-
bivores et la forét sont complexes et multiples, notamment
aussi parce que la forét d’Europe centrale est fortement in-
fluencée par I'exploitation et par la chasse, ce qui limite I'im-
pact trophique en cascade des grands prédateurs sur la fo-
rét. Notre vue d’ensemble démontre ainsi que I'équation
«loup = moins de gibier = moins d’abroutissement» n’est que
partiellement vraie.
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Direct, indirect and combined effects of
wolves on tree regeneration

The wolf currently returns to its traditional distribution area
in central Europe. As a large carnivore, he will change the in-
teractions between the organisms there. The impact of wolves
on wild ungulates and on the vegetation cover and its com-
position is manifold: besides direct, numeric effects of wolves
on the abundance and demography of their prey populations
(like chamois, roe deer and red deer), indirect functional ef-
fects through mediated behavior of ungulates are also re-
ported. In a first phase of wolf recolonization with low pop-
ulation density in a region, the functional effects as changes
in the spatio-temporal use of habitats and resources are con-
sidered to be dominant because the wild ungulates attempt
avoiding to become a prey. Later, in phases with higher wolf
densities, direct numeric effects on the abundance of prey
species should become more obvious. Such interactions
among predator and prey species also have an impact on the
browsing of tree regeneration. Since the spatio-temporal hab-
itat use of prey species is mediated by the occurrence and
abundance of large predators, we cannot assume that the
browsing level will gradually decrease in general. Wild ungu-
lates could more often hide or retreat into steep and rocky
terrain or towards human settlement. Hence, trophic inter-
actions between predators, herbivores and forests are com-
plex and multilayered, in particular because forest ecosys-
tems in central Europe are strongly influenced by forestry and
hunting practices. This limits the trophic cascading impact
of carnivores on forest. Our review demonstrates that the
equation “wolf = less ungulates = fewer browsing” is not a
general rule.
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