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Zusammenfassung: Der Beitrag versucht, bisher existieren-
de Mosaiksteine Giber Wechselwirkungen zwischen Fichte
und Buche zu einem Gesamtbild zusammenzufiigen. Es
wird gezeigt, dass die Baumarten Fichte und Buche in Mi-
schung, je nach Standortsbedingungen, deutlich weniger,
aber auch deutlich mehr Zuwachsleistung pro Fldche und
Zeit erbringen kénnen als die jeweiligen Reinbestande. Die
Daten werden angesichts des Klimawandels auf der Basis
von 23 langfristigen Versuchsflachen entlang eines weiten
okologischen Gradienten erhoben, der von der Schweiz
Uber Stid- und Norddeutschland bis nach Polen reicht. Die
Analyse des Zusammenhangs zwischen Mischungseffekt
und Bestandesmerkmalen zeigt fur die Fichte, dass eine
Beimischung von Buche je nach Héhenbonitét der Fichte
einen positiven oder negativen Mischungseffekt bewirken
kann. Auf armen Standorten (bt die Beimischung der Bu-
che einen positiven Mischungseffekt aus, der mit zuneh-
mendem Buchenanteil ansteigt. Auf Fichten-Hochleistungs-
standorten kann die Beimischung von Buche den
Bestandeszuwachs negativ beeinflussen. Auf mittleren bis
guten Standorten ist der Mischungseffekt fir die Fichte
eher neutral und lauft auf einen reinen Ersatzeffekt hinaus.
Bei der Buche ist das Reaktionsmuster anders. Auch hier
hangt der Mischungseffekt von der Standortsqualitat ab;
allerdings ist auf armen Standorten mit einer wesentlich
geringeren Mischungsreaktion zu rechnen als auf frucht-
baren Standorten. Im Unterschied zur Fichte fallt der Mi-
schungseffekt insgesamt groBer, positiver und seltener ne-
gativ aus. Offenbar fordert die Beimischung von Buchen
das Wachstum der Fichte auf armen Standorten. Auf
Grund der Konkurrenzreduktion der Buche fordert eine
Beimischung der Fichte besonders auf wiichsigen Standor-
ten dagegen das Wachstum der Buche. Dass die Fichte auf
armeren Standorten von der Buchenbeimischung deutlich
profitiert, auf fruchtbaren Standorten aber sogar Einbu-
Ben erleiden kann, wird folgendermafen interpretiert: Auf
armeren Standorten dominieren die positive Effekte der
verbesserten Nahrstoffversorgung wegen der Begiinsti-
gungswirkung der Buche. Auf fruchtbaren Standorten da-
gegen dominieren negative Effekte, da die Buche dort
ihre Gberlegene Expansionskraft im Kronen- und Wurzel-
raum zu Lasten der Fichte ausspielen kann. Die Buche pro-
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fitiert auf fruchtbaren Standorten von der Fichtenbeimi-
schung deutlich, auf armeren Standorten dagegen hat sie
weniger Vorteil. Dies lasst folgende Vermutung zu: Auf
fruchtbaren Standorten ist die intraspezifische Konkurrenz
im Buchen-Reinbestand am groBten, deshalb fallt auch die
Konkurrenzminderung auf Grund der Beimischung der
Fichte am deutlichsten aus. Dagegen ist auf armeren Stand-
orten der intraspezifische Ausscheidungskampf geringer,
die Struktur reicher und damit auch die entspannende Wir-
kung einer Fichtenbeimischung zur Buche nicht so groB.
Die Ergebnisse und die getroffene Interpretation kor-
respondieren mit dem von Holmgren et al. (1997) sowie
Callaway und Walker (1997) eingefiihrten konzeptionellen
Modell, wonach Begiinstigung am deutlichsten auf drme-
ren, limitierten Standorten zu finden ist und Konkurrenz-
reduktion durch Mischung am deutlichsten auf reichen,
fruchtbaren Standorten auftritt.

Fragestellung

Wissensliicken tiber die Struktur und das Funktionie-
ren von Waldokosystemen werden héufig erst dann
alarmierend wahrgenommen und fieberhaft bearbeitet,
wenn Storfaktoren die Walddkosysteme in Gefahr brin-
gen. Geeignete Anpassungsmafsnahmen an Storfakto-
ren missen dann unvermittelt entwickelt werden, ob-
wohl das System selbst unter Normalbedingungen
kaum verstanden ist. Man stelle sich eine Herzoperati-
on zur Behebung von Rhythmusstérungen vor, ohne
dass eine ausgereifte Modellvorstellung tiber Aufbau
und Funktion des gesunden Herzens vorldge; dann
wird klar, was gemeint ist und in welcher Lage sich die
Forstwissenschaft und Forstwirtschaft etwa im Unter-
schied zur Medizin leider haufig befinden.

Bedauerlicherweise wird der Wald in seiner volkswirt-
schaftlichen Bedeutung chronisch unterschéatzt und
folglich seine Beforschung erst dann hochgefahren,
wenn Schaden droht. So braucht es erst Waldgefahr-
dungen wie sie in den letzten Jahrzehnten u. a. atmo-
sphérische Stoffeintrdge, Grundwasserabsenkungen
oder Klimadnderungen auslosten, fiir die notwendige
Forschungsforderung, Beseitigung von Wissensliicken,
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Abbildung 1: Fichten- Buchen-Mischbestand Zwiesel 111
Parzelle 3 (Foto: L. Steinacker)

Wissenssynthese und letztlich fur die Entwicklung ei-
ner ersten Okosystemtheorie.

Mit der aktuellen Frage, inwieweit Mischbestdnde zur
Risikostreuung, Anpassung an Klimawandel oder gar
Minderung des Klimawandels beitragen kénnen, gerét
die Forstwissenschaft erneut in die skizzierte Lage und
Bringschuld. Die Forstwissenschaft ist weit davon ent-
fernt, Mischung, Ursache und Ausmaf} von Mischungs-
effekten oder gar die Ursachen von Mischungseffekten
unter stabilen Standortsbedingungen verstanden zu ha-
ben. In dem Ubergang zu Mischbestinden, die bisher
selbst unter Normalbedingungen kaum verstanden
sind, wird nun aber angesichts des Klimawandels eine
wirksame AnpassungsmafSnahme vermutet. Fir die
Einschéatzung, inwieweit eine Baumartenmischung Zu-
wachsreaktionen, Stérungen, Risiken bei kiinftigen
Standortsdnderungen abpuffern kann, sollte auf dem
bisher vorliegenden Wissen iber den Zusammenhang
zwischen Standort und Mischungsdynamik aufgebaut
werden. Voraussetzung dafiir ist, ein solches Wissen zu-
sammenzutragen, auszuwerten und als konzeptuelles
Modell zusammenzufassen; und genau hierzu soll im
Folgenden beigetragen werden.
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Dieser Beitrag will, aufbauend auf den Daten langfristi-
ger Versuchsflachen, das Wissen iber die Produktivitat
der Mischung Fichte/Buche im Vergleich zu den jewei-
ligen Reinbestdnden zusammenfassen und zu einer ers-
ten Modellvorstellung biindeln. Im Mittelpunkt stehen
eventuelle positive oder negative Mischungseffekte und
deren Abhéangigkeit von den bisher herrschenden
Wuchsbedingungen. Die Daten wurden entlang eines
Okologischen Gradienten erhoben, der warme/trocke-
ne und kiihle/feuchte Standorte sowie gut und schlecht
mit Nahrstoffen versorgte Standorte abdeckt. Wird aus
diesen Versuchen die Wirkung des Standortes auf die
artspezifische Konkurrenz im Mischbestand, die Stress-
toleranz und eventuelle Mehr- oder Minderleitungen von
Misch- gegentiber Reinbestédnden herausgearbeitet, lasst
das auch Schlussfolgerungen tiber die Wirkung von
Standortsveranderungen auf Mischbestédnde zu. In un-
serem Zusammenhang interessiert insbesondere, inwie-
weit Mischung eine Verstarkung oder aber eine Abpuf-
ferung von Produktionsverlusten erwarten lasst, wenn
sich Ressourcenversorgung oder Umweltbedingungen
z. B. auf Grund des Klimawandels verdndern.

Die Frage, ob Mischbestdnde mehr Zuwachs leisten als
Reinbestédnde, beantworteten schon die Griindervéter
der Forstwissenschaft unterschiedlich. Hartig (1791) ver-
neinte und Cotta (1828) bejahte sie. Die zahlreichen bis
in die Gegenwart reichenden Leistungsvergleiche auf
Bestandesebene erbrachten selbst fiir die im deutsch-
sprachigen Raum am griindlichsten erforschte Mi-
schung aus Fichte und Buche bisher kein klares Bild
(Assmann 1961; Burger 1941; Kennel 1965; Mettin 1985;
Petri 1966; Wiedemann 1942). Neuere Arbeiten setzen auf
Biogruppen- oder Baumebene an und enthiillen das
baumartenspezifische Konkurrenzverhalten in Mi-
schung (Kelty und Cameron 1995; Rothe 1997; Pretzsch und
Schitze 2005, 2009). Allerdings erbrachten auch solche
Feinanalysen bisher noch keine allgemeingiiltigen Aus-
sagen, GesetzméafSigkeiten oder gar theoretischen
Grundlagen tber die flaichenbezogene Produktivitat
von Mischbestédnden im Vergleich zu Reinbestdnden
(Scherer-Lorenzen et al. 2005).

Die Griinde fiir das noch immer mangelhafte Wissen
iber Mischungseffekte und deren Abh&ngigkeit von
Standortsbedingungen liegen u.a. in der uneinheitli-
chen Fragestellung bisheriger Arbeiten. Bei Petri (1966)
beispielsweise stehen Strukturunterschiede zwischen
Rein- und Mischbestand, bei Kennel (1965) Zuwachsun-
terschiede und bei von Lipke und Spellmann (1997) so-
wie Spellmann (1996) Stabilitatsunterschiede zwischen
Rein- und Mischbestand im Mittelpunkt. Weiter stiitzen
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sich bisherige Berichterstattungen auf eine uneinheitli-
che Auswertungsmethodik; beispielsweise basieren
Angaben zu Mischungsreaktionen teils auf Vergleichen
mit benachbarten Reinbestanden (Kennel 1965), teils auf
Vergleichen mit Ertragstafeln (Wiedemann 1942, 1951).
Aber auch wenn dieselbe Referenz verwendet wurde,
griinden Vergleiche manchmal auf Volumenzuwéchsen
(Wiedemann 1942; Rothe 1997), manchmal auf Biomas-
senzuwachsen (Kennel 1965; Pretzsch und Schiitze 2005,
2009). Schlief3lich erschwert die zersplitterte Datenbasis,
insbesondere die Ansiedlung der ohnehin nur wenigen
bestehenden Versuchsflachen in unterschiedlichen
Landern und Bundeslédndern, an unterschiedlichen Ver-
suchsanstalten und Instituten, eine Auswertung iber
Institutionen und Standortsbedingungen hinweg.

Die heterogenen Ergebnisse bisheriger Mischbestands-
untersuchungen wurden mehrfach zusammengefasst
(Kelty 1992; Olsthoorn et al. 1999; Pretzsch 2005) und wer-
den hier nicht wiederholt. Dieser Beitrag will auch nicht
eine weitere Einzelauswertung an die vorliegenden Be-
funde anreihen. Vielmehr wird am Beispiel der praxis-
relevanten Mischung aus Fichte und Buche versucht,
die bisherigen Mosaiksteine zu einem Gesamtbild tiber

Mischungseffekte zusammenzufiigen. Mit den publizier-

ten Ergebnissen anderer Autoren, den Fichten-Buchen-

Mischbestandsversuchen in Bayern und den dankens-

werterweise von den Versuchsanstalten in Gottingen/

Niedersachen, Trippstadt/Rheinland-Pfalz, Freiburg/

Baden-Wiirttemberg und Birmensdorf/Schweiz beige-

steuerten Versuchen wurde ein breites Datenmaterial

zusammengefithrt und nach einheitlichem Schema mit

Blick auf die folgenden Fragen ausgewertet:

* In welcher Grof3enordnung liegen Mehr- oder Min-
derzuwéchse der Mischbestdnde gegeniiber den be-
nachbarten Reinbestdnden?

* Hangen Mehr- oder Minderzuwéchse von den Stand-
ortsbedingungen und dem Mischungsverhaltnis zwi-
schen Fichte und Buche ab?

Mit der Ubergreifenden Auswertung lassen sich bisher

einzeln beobachtete und héufig widerspriichlich

erscheinende Befunde zur Produktivitétsrelation von

Rein- und Mischbestdnden aus Fichte und Buche in ein

Kontinuum warm-trockener bis kithl-feuchter sowie gut

bis schlecht nahrstoffversorgter Standorte einordnen

und verstehen. Erste gesetzméfSige Zusammenhéange
zwischen Standort und Mischungsreaktionen sind zu
erkennen.
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Standortsspektrum der Versuchsflachen

Die Analyse zu Fichten-Buchen-Mischbestanden deckt
mit langfristigen Versuchen in der Schweiz, in Bayern,
Baden-Wirttemberg, Hessen, Rheinland-Pfalz, Nord-
rhein-Westfalen, Niedersachsen und Polen ein breites
Spektrum an Standorten ab (Versuchsflachen von Sii-
den nach Norden: Murten, Galmwald, Schongau, Denk-
lingen, Freising, Ehingen, Geislingen, Zwiesel, Mor-
bach, Mitterteich, Daun, Dillenburg, Zobten, Uslar,
Kupferhiitte, Wieda, Neuenheerse, Knobben, Oderhaus
und Westerhof). Das Gebiet erstreckt sich tiber circa
600 Kilometer von Stiden nach Norden (46° bis 51° N)
und 700 Kilometer von Westen nach Osten (7° bis 16°
0). Die Hohenlagen reichen von 150 bis 800 Meter tiber
NN, die Jahresmitteltemperaturen von 5,5 bis 8,5°C und
die Jahressniederschlage von 700 bis 1.270 Millimeter.
Vergleichsweise wérmere und trockenere Buchen-
standorte im Hunsriick werden ebenso abgedeckt wie
kithle und frische Fichtenstandorte im Bayerischen
Wald. Beste Wuchsbedingungen fiir beide Baumarten
finden sich auf nahrstoffreichen Boden im nieder-
schlagsreichen bayerischen Voralpenraum.

Bis auf wenige Ausnahmen wurden nur solche Ver-
suchsanlagen einbezogen, die auf gleichem Standort
eine Parzelle mit reiner Fichte, eine mit reiner Buche
und mindestens einer Mischbestandsparzelle aus Fich-
te und Buche abdecken. Insgesamt liegen der Analyse
23 Versuche zugrunde, 52 Tripletten bestehend aus
Fichte, Buche und Fichte/Buche. Der Datensatz griin-
det auf 207 Aufnahmeperioden. Die dlteste Aufnahme
reicht bis in das Jahr 1895 zuriick, die jingste Aufnah-
me erfolgte im Jahr 2009. Die Mischungsanteile (her-
geleitet aus den Anteilen der Baumarten an der ober-
irdischen Biomasse, siehe Abschnitt Methoden zur
Quantifizierung des Mischungseffektes) zwischen Fich-
te und Buche umfassen auf den Mischbestandsparzel-
len Mischungsverhéltnisse von mg:mg,=0,05:0,95; be-
sonders haufig vertreten sind aber Verhéltnisse von
etwa 0,5:0,5.

Abbildung 2 gibt einen Uberblick iiber das Leistungs-
spektrum der einbezogenen Versuche. Die Oberhéhe
im Alter 100 (Abbildung 2a) liegt bei den Fichten-Rein-
bestdnden zwischen h_ = 19,7-52,1 m (Mittelwert h, =
35,1 m) und bei den Buchen-Reinbestédnden bei h, =
18,8-45,1 m (Mittelwert h, = 29,9 m). Die Werte fiir den
periodischen Volumenzuwachs betragen ZVy, = 4,8 -
36,5 m® ha'! a'! bei Fichte (Mittelwert 14,7 m® ha'! a™)
und ZVBu = 4,3-29,9 m® ha'! a’ bei Buche (Mittelwert
10,5 m® ha'! a). Die Leistungsrelation des Volumenzu-
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Oberh6henbonitat und Volumenzuwachs

ZV,, [m*ha' a"

Abbildung 2: Charakteristi-
ka der Reinbestdnde aus
Fichte und Buche, die bei
der Analyse von Mischungs-
effekten als Referenz

h,100 [m] 0,25:1 0,331 0,51 1:1
50 = dienen; dargestellt ist (a)
Buche o2 Buche die Oberhéhenbonitat
o/ 0 der Reinbesténde im
401 % * . Alter 100 und (b) der mitt-
o 4 e g0 ® 20 » lere periodische VVolumen-
Q””; Con ° . o o zuwachs. Die groBen Rau-
301 s W;{)’) A £ °$ el 21 ten zeigen die Mittelwerte
R A 2% RR G o002 05%0 s ¢ des Datensatzes fiir Fichte
PR ¢ 0 00&5’%‘%&@% §><>%o ¢ 311 und Buche im Reinbestand
204 0;% %‘;}} gf 5"0 2, 41 an (h, Fichte 35,1 m, Buche
¢ Y XS - 29,9 m; 2V Fichte 14,7 m?
Fichte ® " Fichte ha' a, Buche 10,5 m’
ha'a’).
10 0
10 20 30 40 50 0 10 20 30
h,100 [m] ZV, [m’ha' a"
Produktivitat [t ha” a”] Mitterteicher Basaltgebiet) abgedeckt, auf denen die Bu-
p1 p2 che der Fichte im Zuwachs deutlich tiberlegen ist.
Q
Methoden zur Quantifizierung des
Mischungseffektes
Im Folgenden bezeichnet ZV, und ZVy, die Zuwachs-
. leistung von Fichte bzw. Buche im Reinbestand und
ZVy; g, die Leistung des jeweiligen Mischbestandes. Die
Leistung von Fichte bzw. Buche im Mischbestand,
100 . 0 hochskaliert auf einen Hektar, wird ZVy, 4, bzw.
0 Art 2 100

Mischungsanteil [%]

Abbildung 3: Hypothesen liber den Effekt der Mischung
zweier Arten auf ihre Produktivitdt in schematischer Dar-
stellung; auf der linken und rechten y-Achse ist die Produk-
tivitat der Art 1 bzw. 2 (p1, p2) im Reinbestand angege-
ben. Die x-Achse gibt den Mischungsanteil an. Liegt die
Produktivitat eines Mischbestandes auf der geraden Verbin-
dungslinie (gestrichelt), so handelt es sich um einen neutra-
len Ersatzeffekt, liegt die Produktivitdt auf der von unten
gesehen konkaven Linie (durchgezogen), so zeigt das einen
Mehrzuwachs gegenliber dem Reinbestand an, liegt die
Produktivitdt dagegen auf der von unten gesehen konve-
xen Linie (punktiert), so liegt Minderzuwachs vor.

wachses von Fichte zu Buche liegt im Wesentlichen
zwischen 0,5:1,0 und 2,5:1 und geht damit weit tiber die
von Assmann (1961, S. 351-353) beschriebene Leistungs-
relation zwischen diesen Arten hinaus. Insbesondere
werden auch solche Standorte (z. B. Schwébische Alb,
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ZV (g p, genannt (vgl. Nomenklatur zur Analyse von Mi-
schungseffekten bei Pretzsch und Schiitze (2009)). Zum
Leistungsvergleich zwischen Fichte und Buche wird
der Mischungsanteil von Fichte bzw. Buche (mg;, mg,)
im Mischbestand auf Basis des jeweiligen Vorrats an
oberirdischer Biomasse in t ha'! herangezogen.

Die Leistungsrelation (m? ha'! a) zwischen dem Volu-
menzuwachs von Fichte und Buche im Reinbestand
wird iber den Quotienten ZVy; /ZV,, beschrieben. Da-
gegen gibt ZVy, 5,y /ZV p;) p, die analoge Leistungsrelati-
on (m?ha'! a!) fiir die Baumarten im Mischbestand an.

Eventuelle Mehr- oder Minderzuwéchse des Gesamt-
bestandes werden Uber das Verhéltnis zwischen der
Leistung des Mischbestandes (ZVy, ) und dem Erwar-
tungswert fiir die Leistung des Mischbestands QVFLBU =
(ZVy mp+ZVy my, ) quantifiziert. Letztgenannter Refe-
renzwert geht davon aus, dass Fichte und Buche im
Mischbestand so wachsen wie in flachengleichen
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Reinbestédnden (gestrichelte Linie in Abbildung 3). Zur
Bestimmung der absoluten Mehr- oder Minderzuwéch-
se (durchgezogene bzw. punktierte Linie in Abbildung
3) wird die Differenz ZVy g, —QVFLBU gebildet und zur
Bestimmung relativer Mehr- oder Minderzuwachse der
Quotient ZVy, s, / QVFLBU Analog zum absoluten und re-
lativen Mehr- oder Minderzuwachs des Gesamtbestan-
des kann der Mischungseffekt gesondert nach Baumar-
ten quantifiziert werden. Fir die Fichte gibt die
Differenz ZVy; ;) -(ZV; mg;) den absoluten Mischungs-
effekt und der Quotient ZVy, ) /(ZVgmg) den relati-
ven Effekt an. Fir die Buche repréasentieren die Terme
ZV gy pu— (ZV, Mg, ) bzw. ZV gy 5, /(ZVg, My, ) den ab-
soluten bzw. relativen Mischungseffekt an Volumenzu-
wachs. Analog kénnen die absoluten und relativen Mi-
schungseffekte an oberirdischem Biomassenzuwachs
ZB fur den Gesamtbestand (ZBy;z, - QBFLBU, ZBgi g,/
QBFLBU) und gesondert fiir die Baumarten Fichte
(ZBg; gy~ (ZBpimypy), ZBp; (g, /(ZBp;mg;)] und Buche
(ZB gy pu= (ZBg,myp,), ZB g, /(ZBg, mg, )] berechnet
werden.

Die Auswertung wurde zum einen auf der Basis des
Stammvolumens V (Schaftholz fiir Fichte, Derbholz fiir
Buche) ausgefiihrt, zum anderen auf der Basis der Bio-
masse B. Zur Auswertung auf der Basis der oberirdi-
schen Biomasse wurde ausgehend vom Stammdurch-
messer in 1,30 Metern das oberirdische Baumgewicht
b baumweise iiber Funktionen fiir Fichte b=0,0444265
und Buche b=0,114d>*® (b = oberirdische Biomasse, d
= Stammdurchmesser des Baumes in der Héhe 1,3 m;
siehe Pretzsch und Schiitze 2005) hochgerechnet. Die Be-

Abbildung 4: Zuwachs von
Rein- und benachbarten
Mischbestanden im Ver-
gleich; dargestellt ist (a)
der beobachtete absolute " ZVgp, [M*h " a"]

standesbiomasse B ergibt sich aus der Addition aller
Einzelbaumbiomassen. Waren die Einzelbaumdimen-
sionen im Datensatz nicht vorhanden, wurde auf der
Basis der Durchmesser des Grundflachenmittelstam-
mes (d,) mit den genannten artspezifischen Funktio-
nen hochgerechnet.

GroBenordnung der Zuwachse der Misch-
bestande gegeniiber den benachbarten
Reinbestanden

Zuerst wird nach der absoluten Uber- oder Unterlegen-
heit des Volumenzuwachses der Mischbestdnde im
Vergleich zu den benachbarten Reinbestdnden gefragt.

Abbildung 4a zeigt den beobachteten mittleren periodi-
schen Volumenzuwachs (m?® ha'! a') der Mischbestin-
de iber dem Erwartungswert QVFLBU. Je néher die
eingetragenen Punkte der Winkelhalbierenden sind, um-
so geringer ist die Gesamtwirkung der Mischung. Im
Mittel Gber alle Versuche liegt ein Mehrzuwachs von
+0,51 m? ha' a’ vor, aber sowohl Mehrzuwéchse bis zu
11,06 m® ha! a! als auch Minderzuwéchse bis zu
-723 m? ha'! a treten auf. Abbildung 4b zeigt die relati-
ven Mehr- und Minderzuwéchse auf der Grundlage der
Biomassenzuwdéchse; bei neutralem Mischungseffekt
(reiner Ersatzeffekt) wiirden alle Punkte auf der 1,0-Linie
liegen. Es ist zu erkennen, dass die positiven und nega-
tiven Abweichungen von der 1,0-Linie mit zunehmendem
Buchenanteil mg, zunéchst ansteigen und dann bei

hoheren Mischungsanteilen wieder zurtickgehen. Im Mit-

Zuwachs von Rein- und benachbarten Mischbestanden

MER,

Fi,Bu

Volumenzuwachs der
Mischbestéande ldber dem
Erwartungswert2 B, g, und
(b) der relative Mischungs-
effekt an oberirdischer Tro-
ckenstoffleistung (t ha™
a’'). Der absolute Mehrzu-
wachs des Mischbestandes
betrégt im Mittel +0,51 m?
ha' a’, der relative Mehr-

Fichte + Buche
25

20 -

10 4

0,9 Fichte + Buche

0,8

zuwachs an Biomasse be- 54

trdgt MERg; 5, = +8 % (my, Fichte + Buche
steht flir Mischungsanteil 0 . . . .
der Buche). 0 5 0 15 20 25

2Vip, [m ha' a"]
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Volumenzuwachs und Mischungseffekt — Fichte

MER;; 5.

3 -1 -1
2V (g [m™ ha™ @] 12 11
0

1,0

Abbildung 5: Zuwachs der
Fichte im Mischbestand im
Vergleich zum benachbar-
ten Reinbestand, darge-
stellt ist (a) der beobachtete
absolute Volumenzuwachs

Mischbestand Fichte Fichte

0,9

A
25 0,8

20

Reinbestand
0

im Mischbestand im Ver-
gleich zum Reinbestand
und (b) der relative Mi-
schungseffekt hinsichtlich
der oberirdischen Trocken-
stoffleistung (t ha a'). Der
absolute Mischungseffekt
der Fichte im Mischbestand
betrdgt im Mittel -0,94 m?
ha a’ und der relative Ef-
fekt im Hinblick auf die
oberirdische Trockenstoff-

20 25 30 0,0 0,2

Fichte

O)

ZV, [m’ha' a']

Volumenzuwachs und Mischungseffekt — Buche

Zv(Fi),Bu [m3 ha‘1 a'1] 1,2 11

0 MER ;)50

leistung betrdgt im Mittel
MER; 5,y = +1 %.

Abbildung 6: Zuwachs der
Buche im Mischbestand im
Vergleich zum benachbar-
ten Reinbestand, darge-
stellt ist (a) der beobachtete
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tel liegt der relative Mischungseffekt bei 1,08, d. h. im Mit-
tel tiber alle Flachen und Beobachtungszeitpunkte bil-
den die Mischbestande acht Prozent mehr oberirdischen
Biomassenzuwachs als die benachbarten Reinbesténde
(MERg; g, = 1,0, d. h. der Mischbestand produziert wie
Reinbestand, MER; g, = 1,5 zeigt einen Mehrzuwachs
von 50 Prozent gegeniiber benachbarten Reinbestdnden
an). Aber auch besonders positive Mischungseffekte von
2,38 (Mehrzuwachs 138 %) und negative Mischungseffek-
te von 0,54 (Minderzuwachs 46 %) kommen vor.
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stoffleistung betrédgt im
Mittel MER s g, = 41 %.
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Die Abbildungen 5 und 6 zeigen die entsprechenden
Mehr- und Minderleistungen gesondert fiir die Baumar-
ten Fichte bzw. Buche. Der Volumenzuwachs der Fich-
te (Abbildung 5) liegt im Mischbestand im Mittel Giber
alle Versuche um 0,94 m? ha' a! unter dem benachbar-
ten Reinbestand. Bei besonders positivem bzw. negati-
vem Mischungseffekt reichen die Mehr- und Minderzu-
wichse von +13,11 m® ha! a' bis -16,81 m? ha! a’. Die
relativen Mischungseffekte des Biomassenzuwachses lie-
gen im Mittel bei 1,01 und reichen von 2,41 bis 0,43.
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Abbildung 7: Effekt der Mi-
schung auf den Biomassen-
zuwachs; dargestellt ist (a)
der zu erwartende Mi-
schungseffekt fiir die Fich-

Biomassezuwachs in Abhéngigkeit von Mischung und Oberh6henbonitat
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Der Volumenzuwachs der Buche (Abbildung 6) liegt
im Mischbestand im Mittel ber alle Versuche um
2,65 m® ha! a! (iber dem benachbarten Reinbestand.
Bei besonders positivem bzw. negativem Mischungs-
effekt reichen die Mehr- und Minderzuwéchse von
+ 14,82 m® ha! a! bis -6,94 m?® ha'! a’l. Die relativen
Mischungseffekte des Biomassenzuwachses liegen bei
der Buche im Mittel bei 1,41 und reichen von 4,80 bis
0,42. Der positive Mischungseffekt ist bei der Buche al-
so weitaus deutlicher ausgepragt als bei der Fichte.

Einfluss der Standortsbedingungen und des
Mischungsverhaltnisses zwischen Fichte
und Buche auf den Zuwachs

Die auf der Grundlage des Biomassenzuwachses nach-
gewiesenen relativen Mehr- und Minderzuwéchse von
Fichte und Buche (Abbildungen 5b und 6b) hangen mit
der Bonitat und den Mischungsanteilen zusammen.
Zwischen dem in Biomasse gemessenen Mehr- oder
Minderzuwachs in  Stammzuwachs
gemessenen besteht ein sehr enger linearer Zusam-
menhang mit Steigung geringfiigig <1,0. Wenn der
Mehrzuwachs an Biomasse insgesamt beispielsweise
zehn Prozent betrdgt, dann betragt er beim Stammvo-
lumen acht Prozent. Ahnliche Relationen gelten fiir den

und jenem
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0,8 1,0 0,0 0,2 0,4 0,6 0,8 1,0
Buche Buche Fichte
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separat betrachteten Mehrzuwachs von Fichte (10 % zu
9 %) und Buche (10 % zu 9 %). Auf Grund dieses engen
Zusammenhangs wird der Zusammenhang zwischen
Mischungseffekt und Bestandesmerkmalen im Folgen-
den nur auf der Grundlage des Biomassezuwachses
dargestellt.

Der Zusammenhang zwischen dem relativen Mehr-
oder Minderzuwachs an Biomasse von Fichte bzw. Bu-
che (MERy, 5,), MER 5,y und Bonitéat (h,) bzw. Mi-
schungsanteilen (mg; mg ) lasst sich tiber Regressio-
nen beschreiben, die in Abbildung 7 dargestellt sind.
Abbildung 7a zeigt fiir die Fichte, dass eine Beimi-
schung von Buche je nach Hohenbonitat der Fichte ei-
nen positiven oder negativen Mischungseffekt bewirken
kann. Auf armen Standorten bt die Beimischung der
Buche einen positiven Mischungseffekt aus, der mit zu-
nehmendem Buchenanteil ansteigt. Auf Fichten-Hoch-
leistungsstandorten kann sich die Beimischung von Bu-
che negativ auf den Bestandeszuwachs auswirken. Auf
mittleren bis guten Standorten ist der Mischungseffekt
fir die Fichte eher neutral und l4uft auf einen reinen Er-
satzeffekt hinaus.
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Bei der Buche ist das Reaktionsmuster entgegengesetzt
(Abbildung 7b). Auch hier hangt der Mischungseffekt
von der Hohenbonitat ab, allerdings ist auf armen
Standorten mit einer wesentlich geringeren Mischungs-
reaktion zu rechnen als auf fruchtbaren Standorten. Un-
terschiede zur Fichte bestehen weiter darin, dass der
Mischungseffekt insgesamt grof3er ist, positiver ausfallt
und nur selten negative Werte annimmt. Die Regressi-
on deckt negative Mischungseffekte, wie sie aus den
Originaldaten vereinzelt hervorgehen (Abbildung 6b)
gar nicht mit ab. Die statistischen Zusammenhénge sind
schwach und dienen hier eher der Bildung einer ers-
ten Arbeitshypothese und weniger der Generalisierung
oder gar weit reichenden Prognose. Die erste Arbeits-
hypothese wird auf Abbildung 8 grafisch skizziert. Dort
werden die Befunde in Okogramme eingetragen, die
die Wuchsbedingungen der Baumarten Fichte (Abbil-
dung 8a) bzw. Buche (Abbildung 8b) von minimal bis
optimal aufspannen und auch schematisch die Limitie-
rung durch Wasser bzw. mineralische Nahrstoffe abbil-
den. Im Falle der Fichte (Abbildung 8a) sind die Mi-
schungseffekt mit +20 bis +40 Prozent dann besonders
grof3, wenn die Bestdnde schwachwiichsig sind. Dage-
gen sind auf gutwiichsigen Standorten eher Zuwachs-
einbuf3en von -10 bis -30 Prozent zu erwarten. Bei der
Buche (Abbildung 8b) kénnen nahe der Limitierung
nur geringe Verbesserungen oder neutrale Reaktionen
(20 bis +10 %) bei Beimischung von Fichten nachge-
wiesen werden. Dagegen treten bei guten Wuchsbedin-
gungen positive Mischungseffekte von +40 bis +60 Pro-
zent auf. Offenbar férdert die Beimischung von Buchen

Zuwachs und Standortsbedingungen

das Wachstum der Fichte auf armen Standorten. Auf
Grund der Konkurrenzreduktion der Buche fordert ei-
ne Beimischung der Fichte besonders auf wiichsigen
Standorten dagegen das Wachstum der Buche. Ausge-
hend von den baumartenspezifischen Mischungseffek-
ten MERy; 5, und MER ;) g, kann der Gesamteffekt der
Mischung MERy, 5, berechnet werden als relativer Mi-
schungseffekt MERy, 5 =MERg; ) x Mg +MER ;) g, x mg,,.
Aus der Multiplikation der relativen Mischungseffekte
mit dem fiir die jeweilige Bonitét giiltigen Biomassezu-
wachs ergibt sich der absolute Mischungseffekt in Ab-
hangigkeit von der Bonitat der Fichte und Buche sowie
dem Mischungsanteil. Dabei ist zu beachten, dass
mg,=1-mp. Angenommen der Biomassezuwachs von
Fichte bzw. Buche im Reinbestand betragt ZBy, und
ZBg,, dann ergibt sich fiir den absoluten Mischungs-
effekt (MEA = Mischungseffekt absolut) MEAgg,
=MERg; g,y x Mp; x ZB+ MER ), x Mg, x ZBg.

Abbildung 9 zeigt beispielhaft den Gesamteffekt der In-
teraktion zwischen Fichte und Buche fiir Standorte un-
terschiedlicher Bonitét. Dargestellt ist der absolute Bio-
massenzuwachs (t ha'! a') fiir Fichte bzw. Buche im
Reinbestand jeweils am linken bzw. rechten Rand der
Grafiken. Dazwischen kann die Leistung des Misch-
bestandes bei unterschiedlichen Mischungsanteilen
abgelesen werden. Der Gesamteffekt der Mischung
héngt ab von den absoluten Zuwéchsen von Fichte und
Buche, den jeweiligen Bonitéten dieser Baumarten und
ihrem Mischungsanteil.

Nahrstofflimitierung ﬂ

Nahrstofflimitierung

Abbildung 8: Mehr- bzw.
Minderzuwachs von (a)
Fichte und (b) Buche im
Mischbestand in Abhéngig-
keit von den Standortsbe-
dingungen, die Fichte pro-
fitiert von der Mischung
mit Buche am deutlichsten

g |

Wasserlimitierung\
+20 bis +40%

minimal minimal

Wasserlimitierung\

auf trockenen, néhrstoffli-
mitierten Standorten. Die
Buche profitiert von der
Beimischung am deutlichs-
ten auf guten Buchen-
standorten, weil dort die
Reduktion der intraspezifi-
schen Konkurrenz am

® ®)
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gréBten ist.
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Mischungsreaktion und Oberhéhenbonitat
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Abbildung 9: Gesamteffekt der Mischung auf den Biomasse-
zuwachs in Abhéngigkeit von Mischungsanteil und Héhen-
bonitét von Fiche und Buche; dargestellt ist (a) die je nach
Héhenbonitéat negative bis positive Mischungsreaktion,

die sich aus der Einmischung von Buchen in bestwlichsige
Fichtenbestdnde ergibt und (b) die zunehmend positive
Mischungsreaktion, die sich bei abnehmender Bonitét der
Fichte einstellt.

Auf erstklassigen Fichtenstandorten (Abbildung 9a) fin-
den wir je nach Bonitét der Buche unterschiedliche Re-
aktionsmuster in der Mischung. Sie reichen von einem
Mehrzuwachs bei hoher Buchenbonitdt Giber einen
neutralen Mischungseffekt auf mittleren Standorten bis
zu einem negativen Mischungseffekt auf ungiinstigen
Buchenstandorten. Damit werden Mischungsreaktio-
nen wie Mehrzuwachs, neutraler Mischungseffekt und
Minderzuwachs in einem Kontinuum abgebildet. Je
nach Leistungsrelation zwischen den Baumarten kann
das eine oder andere Reaktionsmuster beobachtet und
prinzipiell Gber die zuletzt genannte sehr einfache
Funktion beschrieben werden.

Diese Standortsabhangigkeit des Mischungseffektes hat
u. a. Konsequenzen fiir die Bestandesreaktion auf Limi-
tierung (z. B. periodische Trockenheit, Klimadnderun-
gen). Abbildung 9b zeigt, dass Fichtenbestdnde unter
giinstigen Wuchsbedingungen kaum positive Zuwachs-
reaktionen auf eine Beimischung von Buche zeigen. Je
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geringer die Bonitat der Fichte wird, desto positiver
wird der Forderungseffekt der Buche auf die Fichte.
Wahrend die obere Linie im Kurvenbiindel auf Abbil-
dung 9b fast den Verlauf einer Geraden hat, représen-
tiert die untere Linie eine von unten gesehen konkave
und eingipflige Verlaufsform, die gleichbedeutend mit
einem Mehrzuwachs des Mischbestandes von circa 20
Prozent ist. Auf der Abbildung ist zu erkennen, dass der
Forderungseffekt und positive Mischungseffekt umso
grofler wird, je unglnstiger die Wuchsbedingungen
und je gravierender die Limitierung der Fichte ist. Das
steht im Einklang mit dem u. a. von Holmgren et al.
(1997) sowie Callaway und Walker (1997) eingefiihrten
konzeptuellen Modell, wonach eine Begiinstigung am
deutlichsten auf &rmeren, limitieren Standorten zum
Ausdruck kommt.

Interpretation der Ergebnisse

In der Vergangenheit setzten Mischbestandsanalysen
im Wald meist bei unmittelbar praxisrelevanten Variab-
len wie z. B. beim Vergleich der Volumenproduktion,
Stammqualitat und Bestandesstabilitdt an. Das Ab-
schneiden von Mischbestdnden hinsichtlich dieser
Grof3en ist fiir die forstliche Praxis nattirlich héchst re-
levant. Solange die Mischbestandsforschung allerdings
allein von dieser Seite her aufgerollt wird und Analysen
der Biomasseproduktion mit dem Einwand abgetan
wurden, diese seien nicht relevant, blieb der Weg zu
grundlegenden ersten Gesetzmafligkeiten der Misch-
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bestandsdynamik und -leistung verstellt. Nach hiesiger
Auffassung sollte am Beginn die Quantifizierung der
Stoffproduktion im Rein- und Mischbestand stehen.
Stammqualitat oder Derbholzvolumen sind wohl forst-
praktisch von Bedeutung, fiir das Verstandnis von Kon-
kurrenz und Fitness im Darwin’schen Sinne aber
weniger zielfithrend. Erst gilt es auf der Basis der
Biomasseproduktion Struktur, Interaktionen und Stoff-
allokation zu verstehen; dann werfen die gefundenen
Zusammenhénge praxisrelevante Grofden als Neben-
produkte ab.

In dieser Arbeit wurde nur das Nettoergebnis der Inter-
aktionen erfasst. Uber die Ursachen der aufgedeckten
Mehr- oder Minderzuwéachse kann nur spekuliert wer-
den. Werden Fichte und Buche gemischt, kann das zum
einen negative und positive Folgen fiir die Produktivi-
tat der Fichte (im Vergleich zum Reinbestand) haben.
Hinter negativen Konkurrenzeffekten von Buchen auf
Fichten kann sich die Beschattungswirkung einge-
mischter Buchen verbergen, die die Entwicklung der
Fichten im Vergleich zum Reinbestand verzogern (Ken-
nel 1965). Konkurrenz kann auch auf die tiefreichende
Durchwurzelung der Buche zuriickgehen, die den Wur-
zelraum der Fichte einengt und damit ihre Wasser- und
Néahrstoffversorgung im Mischbestand begrenzt (Rothe
1997). Als positiver Effekt, der zur Beglinstigung der
Fichte in Beimischung von Buche fiihrt, wurde wieder-
holt der verbesserte Stoffumsatz bei Einmischung der
Buche nachgewiesen. Zur Umsatzsteigerung tragen pri-
madr die im Vergleich zu den Fichtennadeln leichter zer-
setzbare Buchenstreu bei (Wiedemann 1942), die tiefe-
re Wurzelung der Buche und die reichere Bodenflora
unter Buchen, die sich in den unbelaubten Phasen des
Frithjahres entwickeln kann (Wiedemann 1951)

Zum anderen kann die Mischung von Fichte und Bu-
che negative und positive Folgen fiir die Buche haben.
Konkurrenz und damit verbundene Produktionsminde-
rung entsteht der Buche vor allem auf Grund der zu-
meist tiberlegenen Hohenwuchsleistung der Fichte und
Vorenthaltung der Strahlung (Pretzsch und Schiitze 2005,
2009). Eine wirkungsvolle Férderung und Produktions-
steigerung der Buche im Mischbestand gegentiber dem
Reinbestand wird anhand von Konkurrenzreduktion er-
moglicht (Kelty 1992). Auf Grund der grofden intraspezi-
fischen Konkurrenz in Buchenreinbestdnden und der
geringen Selbsttoleranz der Buche im Vergleich zu
allen anderen einheimischen Baumarten (Pretzsch und
Biber 2005; Zeide 1985) bedeutet die Beimischung jeder
anderen Art eine Konkurrenzreduktion fiir die Buche.
Werden im Buchenreinbestand Artgenossen von Fich-
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ten ersetzt, verandert sich die im Reinbestand vorherr-
schende Hallenstruktur hin zu einer starker mit Licht-
schéchten aufgelockerten Bestandesstruktur, in der
auch zwischen- und unterstandige Buchen Platz haben
(Otto 1994).

Die nach Baumarten differenzierten Befunde zum Mi-
schungseffekt (Abbildungen 5 und 6) reprasentieren
das Nettoergebnis von Konkurrenz- und Beglinstigungs-
wirkung der Mischung je Baumart, ohne dass die
negative und positive Komponente im Einzelnen aufge-
deckt werden kann. Die Gesamtleistung der Mischbe-
stdnde im Vergleich zu den benachbarten Reinbestanden
(Abbildungen 4 und 9) bilanziert quasi die Einzeleffekte
der Baumarten.

Dass die Fichte auf &rmeren Standorten von der Bu-
chenbeimischung deutlich profitiert, auf fruchtbaren
Standorten aber sogar Einbuflen erleiden kann, wird
folgendermafien interpretiert: Auf &rmeren Standorten
dominieren die positive Effekte der verbesserten Nahr-
stoffversorgung wegen der Begiinstigungswirkung der
Buche. Auf fruchtbaren Standorten dagegen dominie-
ren negative Effekte, da die Buche dort ihre Giberlege-
ne Expansionskraft im Kronen- und Wurzelraum zu Las-
ten der Fichte ausspielen kann.

Die Buche profitiert auf fruchtbaren Standorten von der
Fichtenbeimischung deutlich, auf &rmeren Standorten
dagegen hat sie weniger Vorteil. Dies lasst folgende Ver-
mutung zu: Auf fruchtbaren Standorten ist die intraspe-
zifische Konkurrenz im Buchen-Reinbestand am grofs-
ten, deshalb fallt auch die Konkurrenzminderung durch
Beimischung der Fichte am deutlichsten aus. Dagegen
ist auf armeren Standorten der intraspezifische Aus-
scheidungskampf geringer, die Struktur
(Pretzsch 2009) und damit auch die entspannende Wir-
kung einer Fichtenbeimischung nicht so grofs.

reicher

Die Ergebnisse und die getroffene Interpretation korres-
pondieren mit dem von Holmgren et al. (1997) sowie
Callaway und Walker (1997) eingefiithrten konzeptuellen
Modell, wonach Begiinstigung am deutlichsten auf
armeren, limitierten Standorten zu finden ist und Kon-
kurrenz und damit auch Konkurrenzreduktion auf
Grund von Mischung am deutlichsten auf reichen,
fruchtbaren Standorten auftritt.

53



Produktivitatsrelation zwischen Fichte und Fichte/Buche

Mischungseffekte im Verlauf
der Bestandesentwicklung

Produktivitdt

Abbildung 10: Mégliche
Verdnderung des Mischungs-
effektes zwischen Fichte

und Buche im Verlaufe der
Bestandesentwicklung in
schematischer Darstellung

Ersatzeffekt

Buche rein

Mischung

Schlussfolgerungen

Die hier behandelte Interaktion zwischen Mischbaum-
arten durch gegenseitige Forderung oder Konkurrenz-
reduktion bildet nur einen moglichen Mischungseffekt
neben vielen anderen, die im Verlauf des Bestandesle-
bens auftreten konnen. Ob die Mischung positiv oder
negativ in der Produktivitit abschneidet, hédngt ganz
wesentlich davon ab, in welchem Zeitraum der Bestan-
desentwicklung (z. B. Jugendstadium, Zerfallsphase),
wie lange (z. B. Zwei-Jahres-Periode im Gewachshaus
oder 50-Jahres-Periode auf langfristigen Versuchsfla-
chen) und unter welchen Rahmenbedingungen (Ge-
wéachshaus oder Freiland, stark oder gering risiko-
behafteter Standort usw.) die Mischung analysiert wird.

Abbildung 10 zeigt schematisch, wie sich bei einer Mi-
schung aus Fichte und Buche die Produktivitat im Ver-
gleich zu den jeweiligen Reinbestdnden (rechter bzw.
linker Randbereich des Diagramms) im Verlaufe der
Bestandesentwicklung dndern kann.
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In den ersten Jahren dominiert in dem Beispiel der rei-
ne Ersatzeffekt: Der Fichten-Reinbestand ist dem
Buchen-Reinbestand iberlegen, die Leistung der
Mischbestdnde weist keinen positiven Wechselwir-
kungseffekt auf. Wenn sich die Besténde schliefen und
die Arten in enge Interaktion treten, kbnnen gegensei-
tige Forderung und Konkurrenzreduktion zu erhebli-
chen Mehrzuwéchsen gegeniiber dem Reinbestand
fithren (konkave Kurvenform von unten). Insbesonde-
re in der zweiten Halfte des Bestandeslebens kénnen
Stabilisierung, Risikostreuung oder Resilienz eine wei-
tere Uberlegenheit der Mischung erbringen. Die in die-
sem Aufsatz getroffenen Aussagen zu Mischungseffek-
ten basieren auf Rein- und Mischbestinden, die im
Beobachtungszeitraum normal und ohne gravierende
Storungen (d. h. ohne Zerstorung durch Borkenkéfer,
Wind, Schneebruch) erwachsen sind.

Abbildung 10 verdeutlich weiter die Bedeutung der Al-
tersphase und Zeitspanne von Mischbestandsanalysen
fir die Ergebnisse: Auch unter sonst gleichen Bedin-
gungen werden Analysen in verschiedenen Alterspha-
sen zu divergierenden Ergebnissen kommen. Zum Ver-
stehen der Mischung sind kurzfristige Erhebungen in
allen Phasen niitzlich, Konsequenzen fiir die Forstwirt-
schaft lassen sich aber vor allem aus langfristigen Be-
obachtungen unter Einbeziehung moglichst vieler In-
teraktions- und Stérungseffekte ableiten.
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Summary: Itis described empirically and condensed in an
interaction model that, when cultivated in mixture, Nor-
way spruce and European beech can produce much less
(-46 %) but also much more (+138 %) biomass growth com-
pared with the respective pure stands depending on site
conditions. The database form 23 long-term mixed stand
plots covering an ecological gradient reaching from nu-
trient-poor/dry to nutrient-rich/moist sites in Switzerland,
Germany, and Poland. Growth of Norway spruce is accele-
rated on poor sites on account of facilitation by European
beech. Growth of beech is fostered on excellent sites be-
cause of competitive reduction by admixture of spruce.
The results are integrated into a species interaction model
according to which overyielding can be found especially on
poor sites where facilitation by beech offsets limitations,
but also on rich sites where admixture of spruce reduces
beech’s severe intra-specific competition.
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