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Effekt von Mischung und Konkurrenz auf die Kronenmorphologie von Fichte (Picea abies
[L.] Karst.) und Buche (Fagus sylvatica L.)

Jochen Dieler
Technische Universitdit Miinchen, Lehrstuhl fiir Waldwachstumskunde, Hans-Carl-von-Carlowitz-Platz 2, 85354
Freising, Jochen.Dieler@lrz.tum.de

1 Einleitung

Zu Beginn der geregelten Forstwirtschaft lag der Fokus rein auf der nachhaltigen Holzproduktion, was zu einer ver-
stirkten Begriindung und Ausweitung von Reinbestdnden fiihrte (HARTIG 1804, S. 40), wéhrend gegenwartig
Mischbestande mehr und mehr Bedeutung zukommt (SCHERER-LORENZEN et al. 2005). Die Griinde fiir das
steigende Interesse an naturnahen Mischbestéinden sind darauf zuriickzufiihren, dass jene die heutigen Anspriiche
an 0kologische, 6konomische und sozio-6konomische Waldfunktionen in gleicher oder besserer Weise erfiillen als
naturfernere Reinbestinde (OLSTHOORN et al. 1999). Eine frither wie heute entscheide Thematik im Zusammen-
hang mit gemischten Waldbesténden, die bereits von den Griindervitern der Forstwissenschaft kontrovers diskutiert
wurde (COTTA 1821, HARTIG 1791) ist die Frage nach der Produktivitdt von Misch- im Vergleich zu Reinbestén-
den. Vor- und Nachteile in der Naturalproduktion sind nach wie vor von entscheidender Bedeutung fiir die prakti-
sche Forstwirtschaft, so dass eine pro oder contra Entscheidung fiir Mischbestidnde direkt mit der Leistung der 6ko-
logischen Stabilitét, Resilienz, Biodiversitdt oder Landschaftasthetik verbunden ist.

Bisherige Analysen zu Mischbestéinden von Fichte und Buche, die von groBer Relevanz in Mitteleuropa sind, er-
bringen Mehr- bzw. Minderleistungen von Mischbestinden in der GroBenordnung von -46 bis +138 %
(ASSMANN 1961, KENNEL 1965, METTIN 1985, PETRI 1966, PRETZSCH und SCHUTZE 2005, 2009,
WIEDEMANN, 1942). Auf der Basis von 23 langfristigen waldwachstumskundlichen Versuchen, die einen Gradi-
enten von trocken bis feuchten und néhrstoffarmen bis -reichen Standorten in Mitteleuropa abdecken, stellen
PRETZSCH et al. 2010 eine erste Arbeitshypothese zur Produktivititsrelation zwischen Rein- und Mischbestdnden
auf, wonach Mehrzuwachse von Mischbestidnden bei hoher Standortgiite auf Konkurrenzreduktionseffekte und bei
geringer Standortgiite oder bei abiotischem Stress auf Facilitation zuriickzufithren sind (vgl. auch CALLAWAY
und WALKER 1997). Neben Vergleichen von periodischen oder langfristigen Zuwachsgéngen (z. B. PRETZSCH
et al. 2010) werden Ressourcennutzungseffizienzen (z. B. RICHARDS et al. 2010) auf Bestandesebene als unspezi-
fische Indikatoren zur Aufdeckung von Mehr- oder Minderzuwichsen angewandt. Allen gemein ist, dass sie viel-
mehr auf die Frage ,,0b Produktivititsunterschiede auftreten” abzielen und nicht ,,warum®. Um Letztere weiter zu
erhellen, ist es notwendig Mischungseffekte von der Bestandes- bis hin zu Einzelbaum- oder sogar Organebene zu
verfolgen. Ein Aspekt hierbei betrifft das Kronenexpansionsvermdgen bei intra- und interspezifischen Konkurrenz.
Wihrend die Metabolic scaling theory (MST) konstante Skalierungsexponenten der Baum- und Kronenallometrie
annimmt (ENQUIST et al. 2009, WEST et al. 1999), lassen Mischbestdnde plastische, art-spezifische Reaktionen
als Folge interspezifische Konkurrenzinteraktionen erwarten. Der Formentwicklung kommt eine hohe Bedeutung
fiir das Verstidndnis von Mischungseffekten zu. Wahrend plastische Reaktionsmuster des Pflanzenwachstums durch
Konkurrenzprozesse weitgehend nachgewiesen sind (PURVES et al. 2007, THORPE et al. 2010), finden sich in der
Literatur nur sehr vereinzelte Untersuchungen zur Wirkung von Baumartenmischung auf die Formentwicklung
(PETRI 1966, ROTHE 1997, PRETZSCH und SCHUTZE 2005, 2009).

Im Einzelnen fragt die Analyse nach intra- und interspezifischen Konkurrenzeffekten auf die horizontale und verti-
kale Formentwicklung von Fichte und Buche im Rein- und Mischbestand.

2 Material und Methoden
2.1 Datengrundlage

Als Datenbasis fiir die Analyse der strukturellen Allometrie von Fichte und Buche im Rein- und Mischbestand
dienen 23 langfristige waldwachstumskundliche Versuche aus dem Flachland und Mittelgebirge und Bayern mit 76
Parzellen und insgesamt 260 Aufnahmen. Im Einzelnen handelt es sich um die Fichtenversuche Denklingen 05,
Freising 813, Fiirstenfeldbruck 612, Sachsenried 68, Sachsenried 607, Traunstein 146, Vohenstraul 622,
Zusmarshausen 603 und Zwiesel 111, die Buchenversuche Arnstein 638, Fabrikschleichach 15, Gerelzhofen 627,
Starnberg 91, Waldbrunn 105, Waldbrunn 106 und Zwiesel 111 und die Buchen-Fichten-Mischbestinde Amberg
833, Freising 813, Nordhalben 811, Schongau 814, Zwiesel 111 und Zwiesel 134. Abbildung 1 gibt eine Ubersicht
iber die geographische Lage der Versuche differenziert nach Rein- und/oder Mischbestandversuchen.
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Abbildung 1: Geographische Lage der in die Analyse einbezogenen Versuche. Reinbestinde aus Fichte bzw.
Buche sind durch Dreiecke bzw. Kreise dargestellt. Fichten-Buchen-Mischbestdnde sind durch
Vierecke symbolisiert.

Die Auswahl der Mischbestdnde beschrinkte sich ausschlieSlich auf solche Versuche, bei denen beide Arten
intensiv durchmischt sind. Gruppenmischungen wurden nicht beriicksichtigt. Fiir alle Versuche lagen Messungen
sowohl von Stamm- und Kronendimensionen als auch Einzelbaumpositionen vor. Messungen des
Brusthéhendurchmessers, d, wurden mit Umfangmaflband durchgefiihrt. Jene der Baumhohe, h, und des
Kronenansatz, ka, erfolgten bis in die 1990er Jahre mit dem Hoéhenmessgerdt nach Blume-Leiss und in den
darauffolgenden Jahren mit dem Gerét Vertex. Als Kronenansatz wurde der unterste Primérast angenommen. Folglich
definiert sich die Kronenlinge als kIl = h — ka. Die Kronenablotungen erfolgten mittels optischem Dachlot in acht
Himmelsrichtungen (N, NO, ..., NW) und erlaubten die Berechnung des mittleren quadratischen

Kronendurchmessers, kd, basierend auf der Gleichung kd= 2)(\/ ( N?>+ .+ NWZ) / 8 , wobei N, etc. der

Kronenradius in Nordrichtung ist. Die Schirmfliche, s, ergab sich aus der Kreisfliche des mittleren

Kronendurchmessers, kd, wobei g = (kd2 /4) X 7 . Fur alle Versuche lagen Einzelbaumpositionen vor, sodass eine

riumlich-explizite Analyse der umgebenden Konkurrenz méglich ist. Eine Ubersicht des Datenmaterials findet sich in
Tabelle 1.

Tabelle 1: Merkmale der Versuche gesondert nach Baumarten und Mischung.

Reinbestande Mischbestande
Merkmale
Fichte Buche Fichte Buche

Versuche [N] 10 7 6

Parzellen [N] 36 23 17

Aufnamen [N] 155 56 49
Durchmesser [min - max] 2.6-88.8 4.7-110.4 7.1-83.9 4.5-69.8
Baumhohe [min - max] 2.8-46.3 7.3-47.8 11.9-45.3 12.7-42.0
Kronenlange [min - max] 1.0-25.7 3.1-31.9 4.8-27.3 4.9-333
Sdijocal [Min - max] 14- 1167 22.6- 1328 189- 1192 94 -1338
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2.2 Quantifizierung der Konkurrenz

Entsprechend der raumlich erfassten Wuchskonstellation jedes Einzelbaums auf den Versuchsfldchen lésst sich ein
Konkurrenzmal} der seitlichen Einengung definieren. Die Analyse der Konkurrenzsituation erfolgte dabei innerhalb
eines konzentrischen Kreises mit der Position des Baumes, k, als Mittelpunkt und dem Radius, r, der durch den
Kronendurchmesser bestimmt wird. Entsprechend der Anwendung des baumgréBenabhéngigen Kronendurchmes-
sers wird beriicksichtigt, dass sich der mittlere Abstand zum néchsten Nachbarn proportional zu dessen Stamm-
durchmesser verhdlt (ENQUIST et al. 2009). Der mittlere Kronendurchmesser errechnete sich in Anhalt an
PRETZSCH und BIBER (2010). Die Quantifizierung der horizontalen Konkurrenz bzw. seitlichen Einengung des
Baumes, k, basiert auf dem Konzept des stand density index (REINEKE 1933), definiert als

sdi,=N,_,
miert der Index die Bestandesdichte auf einen mittleren Bezugsdurchmesser von 25 cm, wobei Ny, die tatséchliche
Stammzahl und d, der quadratische Mitteldurchmesser innerhalb des Einflussbereichs mit dem Radius, r, und

On 7 der Allometriekoeffizient zwischen Stammzahl, N, und Mitteldurchmesser, d , ist. Fiir die Berechnung

( 25/dq)aN’dq und wird im Folgenden als sdijp bezeichnet. Entsprechend der Formelnotation nor-

des sdiica Wurde die verallgemeinerte Bezichung @, 7 = -1.605 nach Reineke (1933) angenommen.

2.3 Analyse der Baumallometrie

Allometrie beschreibt quantitativ die relative GroBenverdnderung zweier Pflanzenorgane, eines Teils des
Organismus bzw. des Gesamtorganismus in Form der allometrischen Grundgleichung y =/ 0 xay”‘ (NIKLAS

1994). Der Exponent ay, ist hierbei ein Mal} fiir die relative Wachstumsgeschwindigkeiten der Grofle vy,
ausgedriickt durch die relative Wachstumsgeschwindigkeit der Grofe x und wird als Allometriekoeffizient
bezeichnet. Indem dieser die Anderung von y bei 1 %iger Anderung von x ausdriickt, reprisentiert das Maf direkt
den internen Allokationsschliissel zwischen zwei untersuchten Grofen und die daraus resultierende
Formentwicklung. Die Normalisierungskonstante [, dagegen adressiert das Verhéltnis zweier Grofen hinsichtlich
ihrer absoluten Ausprigung, folglich diejenige Dimension, die unabhéngig der Korpergroe x die Teilgrofie y
beeinflusst.

Vorliegende Arbeit nutzt die dem Pflanzenwachstum unterliegende allometrische Beziehung (Gleichung 1)
zwischen verschiedenen Dimensionen und Organen, um den Zusammenhang zwischen strukturbeschreibenden
Baumattributen (Durchmesser, Kronenlidnge, Kronenschirmfldche) der Baumarten Fichte und Buche im Rein- und
Mischbestdnden quantitativ zu untersuchen. Die log-lineare Transformation (logarithmus naturalis) der
allometrischen Grundgleichung ergibt:

In(y) = In(Bo) + 0x % In(x). (1)

wobei y und x jeweils die GroBe einer Baumdimension, oyx der Allometriekoeffizient und f, die
Normalisierungskonstante. Gleichung 1 wurde entsprechend der Forschungsfrage derart erweitert, dass der
Allometriekoeffizient ay als eine Funktion von Konkurrenz und Nachbarbaumart ausgedriickt wurde.

va,x = f(Sdilocala meﬁ,bu) (2)

Die umgebende Konkurrenz geht metrisch iiber den sdiwe (vgl. 2.2) in das Modell ein. Der Einfluss der
Nachbarbaumart wird iiber die bindre Dummy-Variable megp, erfasst und unterscheidet dabei, ob ein Baum im
Reinbestand megp, = 0 bzw. im Mischbestand megp,, = 1 erwachsen ist. Als Grundmodell der Analyse von
Kronenlinge, kl, und Kronenschirmfldche, s, wurde ein log-lineares gemischtes Modell gew#hlt, um sowohl der
geclusterten Datenstruktur als auch den autokorrelativen Effekten bedingt durch Mehrfachbeobachtungen am
Einzelobjekt ,Baum‘ Rechnung zu tragen. Die Integration von Gleichung 2 in das allometrische Grundmodell
(Gleichung 1) ergibt:

In(yj) = Bt ox In(dyp) + x* In(dipp )X sdijoeyiji + 0 % In(dyj ) X meg ik + b+ by +a; % In(dy )+ ay; % In(dy) + €55

3)
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mit y, abhéngige Variable (hier: Kronenlinge bzw. Kronenschirmfliche); d, Durchmesser, sdiic, horizontale
Konkurrenz; mesn, dummy-kodierter Mischungseffekt; a, B, X, 6, Regressionskoeffizienten; Index i, Versuch;
Index j, Baum; Index k, Einzelbeobachtung von Baum j auf Versuch i; b und a, zufillige Effekte auf Ebene i und ij;
&, Zufallsfehler fiir Beobachtung k an Baum i auf Versuch j.

Fiir die Modellanpassung wurde die Imer Funktion des R-Pakets Ime4 (Bates et al. 2011) angewendet. Lmer
bedient sich dabei der Methode REML (restricted maximum likelihood criterion) zur Schéitzung der
Varianzkomponenten. Alternativmodelle bezogen auf die Struktur der gemischten Effekte wurden anhand des
Akaike’s Information Criterion (AIC; Akaike 1974) und Schwarz’s Information Criterion (BIC; Schwarz 1978)
verglichen was schlielich zu dem finalen Modell (Gleichung 3) fiihrte. Fiir die zufélligen Effekte a;, a;, b; und b;;
als auch den Zufallsfehler g gilt die Annahme der Normalverteilung und Varianzengleichheit. Abbildung 2 zeigt
einen Vergleich der vorhergesagten versus der beobachteten Werte. Fiir die gesamte Statistik wurde das
Statistikpaket R 2.13 (R DEVELOPMENT CORE TEAM 2011) verwendet.
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Abbildung 2: Goodness of fit fiir die angepassten Modelle der Kronenlénge, kl (oben) und Kronenschirmflache, s
(unten). Fichte ist mit Dreiecken, Buche mit Kreisen dargestellt.

3 Ergebnisse

Im Folgenden wird der Zusammenhang zwischen Kronenausdehnung und Stammdimension von Fichte und Buche
in Rein- und Fichten-Buchen-Mischbestinden betrachtet. Die Kronenausdehnung differenziert sowohl zwischen
vertikaler (Abschnitt 3.1) als auch horizontaler Ausprigung (Abschnitt 3.2). Es wird insbesondere gepriift, ob
Unterschiede in der Formentwicklung auf Konkurrenz- und/oder Mischungseffekte zuriickzufiihren sind.
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3.1 Zusammenhang zwischen Kronenlinge und Durchmesser in Abhingigkeit von Konkurrenz und
Mischung
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Abbildung 3: Funktioneller Zusammenhang zwischen Kronenlidnge, kl, und Durchmesser, d, bei Fichte (links) und
Buche (rechts) im Reinbestand in Abhédngigkeit der Konkurrenz, sdi.. Die Kurvenverldufe
verwenden die Parameter 3, o und  (Tabelle 2).

Abbildung 3 zeigt den Zusammenhang zwischen Kronenldnge und Durchmesser und deren Abhingigkeit von der
horizontalen Konkurrenz bei Fichte und Buche im Reinbestand. Die Kronenldnge beider Baumarten steigt mit
zunechmender Stammdimension an, wobei die von der Konkurrenz unabhingige Zunahme je Anderung des
Stammdurchmessers bei Fichte groBer ist als bei Buche (vgl. Paramater a in Tabelle 2). Bezogen auf den Einfluss
der Konkurrenz (Paramater y in Tabelle 2) ist zu erkennen, dass Fichte mit einer signifikanten Anderungen reagiert,
wihrend Buche keine Abhéngigkeit zeigt. Letzteres fithrt dazu, dass sich die Kronenldnge der Fichte unter
Konkurrenzeinfluss reduziert. Bezogen auf einen Stammdurchmesser von 40 cm ist dies gleichbedeutend mit einer
Kronenlidnge von 16.5 m bei sdijca von 200 bis hin zu kl = 14.0 m bei sdi,.a = 800. Dagegen erreicht Buche eine
Kronenlidnge von 16.9 m bei 40 cm Durchmesser unabhéngig des sdijecar.

Tabelle 2: Statistik fiir das Modell der Schétzung der Kronenldnge in Abhéngigkeit von Durchmesser, Konkurrenz
und Mischung fiir Fichte und Buche.

Fichte® Buche”
Parameter Variable ‘ ‘
Neiere: 1826 (rein), 416 (misch) Noyeres 078 (rein), 280 (misch)
B (£SE) 0.104 (+0.220) p <0.001 0.836 (+0.185) p <0.001
o (£SE) In(d) 0.748 (0.061) p <0.001 0.541 (+0.048) p <0.001
X (£SE) In(d) x sdli 0.06210° (0.00910°)  p<0.001 -0,00110° (¢0.01310°%)  p>0.05
&8 (SE) In(d) x mep, 0.895 102 (+0.010) p>0.05 0.022 (+0.011) p <0.05

2 a;= N(0, 03 = 0.48), aj; = N(O, 03 = 0.46), b; = N(0, 03 = 0.04, by; = N0, 07 = 0.03), £ ;) = N(O, 0% = 0.02)

® &= N0, 0f = 027), ;= N(0, 05 = 038), b; = N(0,03 = 0.02, b;; = N(0, 67 = 0.02), &) = N(0, 0% = 0.04)

Unter Reinbestandverhéltnissen erbringt der Einfluss der horizontalen Konkurrenz auf die vertikale Ausdehnung
der Krone folglich einen signifikanten Einfluss bei Fichte, jedoch keinen Erklarungsbeitrag bei Buche. Riickt der
Blick weiter zu moglichen Mischbestandseffekten auf die Skalierung zwischen Kronenldnge und Durchmesser, so
zeigt sich folgendes Bild. Die auf analoge Baumdimension, d, und Konkurrenzeinfluss, sdipe, normierte
Kronenldnge, ki, ldsst bei Buche einen positiven Mischungseffekt erkennen, wéhrend interspezifische Interaktionen
bei Fichte nur einen tendenziell positiven Einfluss (p > 0.05) ausiiben (Parameter o, Tabelle 2). Abbildung 4 legt
diesen Effekt durch die nach oben verlagerte (gestrichelte) Kurve der Buche im Mischbestand im Vergleich zum
(durchgezogenen) Verlauf der Kronenldnge innerhalb der Reinbestdnde bei eingesetzter Konkurrenz von sdijeea =
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500 dar. Wieder bezogen auf einen Stammdurchmesser von 40 cm und sdi.a = 500 erbringt der Mischungseffekt
einen mittleren Anstieg der Kronenlédnge von 16.9 m auf 18.4 m im Falle der Buche.
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Abbildung 4: Kronenldngen-Durchmesser-Allometrie bei Fichte (links) und Buche (rechts) im Rein- und
Mischbestand. Fiir die Darstellung wurde eine mittlere Konkurrenz von sdipea = 500 ins Modell
(Gleichung 3, Tabelle 2) eingesetzt.

In direktem Zusammenhang mit der absoluten Verdnderung der Kronenldnge steht die relative Formentwicklung
der Baumkrone quantitativ beschrieben durch den Allometriekoeffizient o q. Durch Umformung von Gleichung 3
erhilt man oyg = o + % X Sdijca + & X megp,. Dabei driickt a4 die prozentuale Anderung der Kronenlinge bei
1%igem Durchmesserzuwachs aus. Dieser verdeutlicht, inwieweit Konkurrenz und Mischung auf den
Allokationsschliissel zwischen Kronenldnge und Durchmesser einwirken (vgl. Abbildung 7).

Zusammengefasst erbringt die Analyse, dass die Verdnderung der Kronenldnge von Fichte und Buche im Rein- und
Mischbestand im Falle der Fichte im Wesentlichen auf Konkurrenzeffekte und bei Buche auf interspezifische
Interaktionseffekte zuriickzufiihren ist.

3.2 Zusammenhang zwischen Kronenschirmfliche und Durchmesser in Abhiingigkeit von Konkurrenz und
Mischung

Der vorige Abschnitt beschéftigte sich mit dem Einfluss von Konkurrenz und Baumartenmischung auf die vertikale
Kronenmorphologie, die Kronenlédnge. Eine weitere wichtige strukturbeschreibende Dimension der Baumkrone
stellt die horizontalen Ausdehnung dar, auch als Kronenschirmfldache bezeichnet.
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Abbildung S: Funktioneller Zusammenhang zwischen Kronenschirmflache, s, und Durchmesser, d, bei Fichte
(links) und Buche (rechts) im Reinbestand in Abhéngigkeit der Konkurrenz, sdiea. Die
Kurvenverlidufe verwenden die Parameter 3, o und  (Tabelle 3).

DVFFA — Sektion Ertragskunde, Jahrestagung 2011



63

Abbildung 5 zeigt zunéchst die Wirkung von Konkurrenz auf die Skalierung zwischen Kronenschirmfliche und
Stammdimension im Reinbestand. Die Ergebnisse lassen erkennen, dass beide Baumarten variabel hinsichtlich
ihrer horizontalen Kronengréfe auf umgebende Konkurrenz reagieren. Allgemein nimmt die Kronenschirmfléche
mit Anstieg des sdi.a bei analoger Stammdimension ab. Dabei zeigt sich weiter, dass Buche weitaus plastischer
auf Konkurrenz reagiert, was sich im Betrag des Parameters y (Tabelle 3) widerspiegelt. Letzterer driickt sich in der
Schichtung der Kurvenverldufe fiir unterschiedliche Kokurrenzauspriagungen aus (Abbildung 4). Die Zunahme der
Konkurrenz von sdijca 200 auf 500 bis 800 bei einem Stammdurchmesser von 40 cm fiihrt zu einer Reduktion der
Kronenschirmfldche von 27.8 m? auf 24.1 m? bis hin zu 21.0 m? bei Fichte und 48.9 m?, 39.7 m? und 32.2 m? bei
Buche. In relativen Zahlen ausgedriickt, kommt dies mit einer Abnahme von 24 % (Fichte) und 34 % (Buche) bei
einem Anstieg des sdiea von 200 auf 800 gleich.

Tabelle 3: Statistik fiir das Modell der Schéitzung der Kronenschirmfldche in Abhéngigkeit von Durchmesser,
Konkurrenz und Mischung fiir Fichte und Buche.

Fichte® Buche®
Parameter Variable
Neiepe 4282 (rein) 925 (misch) Nooepe: 1077 (rein) 833 (misch)
B (+SE) -2.523 (+0.200) p <0.001 -1.853 (+0.329) p <0.001
o (+SE) In(d) 1.610 (+0.049) p <0.001 1.595 (+0.092) p <0.001
X (£SE) In(d) x sdli -0.126 10° (+0.01010%)  p<0.001 -0.18910° (+0.01510°)  p<0.001
& (+SE) In(d) x mepy -0.20810" (+0.99310%) p<0.05 0.586 10" (+0.018) p<0.01

3 3,2 N0, 07 = 050), ;= N(0, 03 = 0.59),b; = N(0, 03 = 0.03,b;; = N(0, 0 = 0.04),¢ i = N(0, 0% = 0.05)

b 3= N(0,0% = 1.11),3 = N(0,03 = 1.33),b; = N(0,0% = 0.09,b;; = N(0,07 = 0.07),€i, = N(0,0% = 0.06)

Das in Tabelle 3 zusammengefasste Modell zur Schitzung der Kronenschirmfliche (Gleichung 3) belegt
quantitativ, dass ein Teil der Streuung mit der einwirkenden Konkurrenz erklédrt werden kann. Daneben liefert die
Wechselwirkung zwischen In(d) und megy, bei beiden Baumarten einen zusitzlichen Beitrag. Abbildung 6 ldsst
erkennen, dass bei beiden Baumarten eine signifikante Abhédngigkeit der Kronenschirmfldchengrofe von der Rein-
bzw. Mischzugehorigkeit mesp, oder anders ausgedriickt, von intra- bzw. interspezifischen Bauminteraktionen
besteht. Beide Baumarten reagieren dabei gegensitzlich in ihrer Kronenschirmflache. Wéhrend sich bei der
Mischung von Fichte mit Buche im Vergleich zur Baumart im Reinbestand eine Reduktion ergibt, zeigt Buche eine
Zunahme der Kronenschirmfliche im Mischbestand. Das Zusammenwirken von Konkurrenz und interspezifischer
Wuchskonstellation driickt sich im Allometriekoeffzient a,q = o + X sdijecal + & X Megpy aus (vgl. Abbildung 7). Im
Mischbestand ist o4 bei Fichte unabhéngig der Konkurrenz um -0.02 reduziert und bei Buche um +0.06 erhoht.
Parameter & (Tabelle 3) ist direkt als Prozentwert bezogen auf eine Anderung im Durchmesser um 1 % zu
interpretieren. Letzterer fiihrt dazu, dass Fichte und Buche im Mischbestand bei einem Durchmesser von 40 cm und
Konkurrenz von sdiwa = 500 eine Kronenschirmfliche von 24.1 m? bzw. 49.2 m? zeigen, wihrend jene im
Reinbestand nur 22.4 m? bzw. 39.7 m? betrégt.
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Abbildung 6: Kronenschirmflachen-Durchmesser-Allometrie bei Fichte (links) und Buche (rechts) im Rein- und
Mischbestand. Fiir die Darstellung wurde eine mittlere Konkurrenz von sdijca = 500 ins Modell
(Gleichung 3, Tabelle 3) eingesetzt.

4. Diskussion und Schlussfolgerung

Plastizitdt der Baumkrone und Abweichung von allgemeinen Skalierungsgesetzen

Die artspezifische Raumbesetzung kommt in der strukturellen Kronenallometrie zum Ausdruck. West et al. (1999)
und Enquist et al. (2009) postulieren verallgemeinerbare, artiibergreifende Allometriegesetze. Kernstiick der
metabolischen Skalierung ist die 3/4-Skalierung zwischen Blattflache, la, und oberirdischer Pflanzenmasse, w,

lacc W3/ 4 als Resultat fraktaler innerer Leitungsbahnen (WEST et al. 1999). Die strukturellen Groflenbezichungen

der Baumkrone sind als 0y 4=2/3 und @ 4=4/3 zwischen Kronenlinge, kl, Stammdurchmesser, d und

Kronenschirmfliche, s, definiert und liegen auf einer konstanten Trajektorie. Um die metabolische 3/4-Skalierung
auf den pflanzenindividuellen Wuchsraum und damit auf eine raumbeschreibende morphologische Pflanzenebene
zu Ubertragen, lasst sich nach WEST et al. 2009 das Kronenvolumen, kv, als Trigersystem der
Photosyntheseorgane mit der Blattfliche, la, gleichsetzen ( /laoc kv ).Der Zusammenhang zwischen stabiler
Wuchsraumsbesetzung und festen ein- bzw. zweidimensionalen Skalierungsexponenten steht jedoch im
scheinbaren Widerspruch dazu, dass Pflanzen in ihrer Entwicklungsdynamik plastisch auf Konkurrenz reagieren
und je nach Wuchskonstellation schmale, lange bzw. weit ausladende, kurze Kronen ausbilden. Daraus wird
ersichtlich, welcher Stellenwert der Kronenldnge und der Kronenschirmfldche zukommt, spannen sie doch das
Kronenvolumen in horizontaler und vertikaler Richtung auf. Die aufgezeigten Befunde relativieren somit die
Annahmen der MST (ENQUIST et al. 2009; WEST et al. 2009) einer konstanten Skalierung zwischen strukturellen
Baumattributen. Die Ergebnisse hinsichtlich der Kronenformentwicklung in vertikale und horizontale Richtung und
deren Abhéngigkeit von Konkurrenz und interspezifischen Bauminteraktionen sind graphisch in Abbildung 7
zusammengefasst.
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Abbildung 7: Wirkung von Konkurrenz, sdipe, und Mischung auf den Allometriekoeffizient axq (oben) und o4
(unten) bei Fichte (links) und Buche (rechts). Die Allometrickoeffizienten ergeben sich aus aq = o +
% X Sdijeat + O X Mepy s (Tabelle 2) bzw. asq = o + % X sdijea + 6 X mey, s (Tabelle 3).

Zunéchst artunabhingig, jedoch mit Ausnahme von axq bei Buche, zeigt sich eine mit zunehmender Konkurrenz
abnehmende Investition in die Baumkrone. Der Einfluss der Baumartenmischung erbringt dagegen artspezifische
Muster. Wéhrend die Beimischung von Buche zu Fichte auf Kosten der horizontalen Expansion geht, profitiert
Buche im Mischbestand sowohl in horizontaler als auch vertikaler Richtung, was im Anstieg sowohl von a4 als
auch asq zum Ausdruck kommt. Letztere Reaktionen sind quantitativ durch den Term & x mey,s (Tabelle 2, 3)
erfasst. Demnach wird fiir beide Baumarten eine erhebliche Variation zwischen ein- und zweidimensionalen
Kronendimensionen nachgewiesen. Die Variabilitidt der Kronenformentwicklung kann als Plastizitit der Krone
interpretiert werden, die notwendig ist, um das Tragersystem der Blattflache konstant zu halten (PRETZSCH et al.
2011).

Relevanz fiir Fitness, Konkurrenzfdhigkeit und Produktivitdit von Mischbestdnden

Kronenexpansion ist fiir einen Baum von mehrfachem Nutzen. Direkt wird seine Stellung um die limitierte
Ressource der einfallenden Strahlung verbessert, indirekt erlangt er Wettbewerbsvorteile durch Verdrangung bzw.
Behinderung von Konkurrenten oder krautiger Begleitvegetation. Beide Effekte beeinflussen die Produktivitét
positiv im Vergleich zu dessen Konkurrenten und tragen folglich zu einer Maximierung der Fitness bei (Pretzsch
2009).

Innerhalb von Mischbestinden kommen die Kronenmorphologie beeinflussende interspezifische Interaktionseffek-
te, gepriagt durch Konkurrenz und Facilitation, hinzu (CALLAWAY und WALKER, 1997). Die vorliegende Arbeit
erbringt fiir Fichte eine im Mischbestand reduzierte Kronenexpansion in horizontaler Richtung. Diese Reduktion
bei gleichbleibendem Stammdurchmesser kann als Effizienzvorteil hinsichtlich der Raumausnutzung bei der Fichte
in Mischung mit der offensichtlich konkurrenzstéirkeren Buche interpretiert werden (PRETZSCH und SCHUTZE
2009, STERBA 1999). KENNEL (1965) fiihrt die Steigerung der Wuchseffizienz im Wesentlichen darauf zuriick,
dass die Fichte im Mischbestand tiberwiegend eine herrschende Position einnimmt. Der Konkurrenzvorteil der Bu-
che — invers im Sinne von Kelty (1992) und Vandermeer (1989) formuliert — die Konkurrenzreduktion kommt da-
durch zum Ausdruck, dass lidngere als auch breitere Baumkronen ausgebildet werden. Demnach stellt die Buche
selber den groBten Konkurrenten der Buche dar. Mit anderen Worten, intra- und interspezifische Konkurrenz unter-
schieden sich in ihrer Qualitit. Die Buche vermag damit ihre ohnehin vorhandene Fahigkeit der effizienten Beset-
zung des Bestandesraums nochmals zu steigern (Pretzsch und Schiitze 2005). Neben interspezifischen Interaktions-
effekten kommen Effekte des in Mischbestéinden verdnderten Strahlungshaushaltes (LYR et al. 1992, OTTO 1992)
hinzu, die die Kronenmorphologie zusétzlich beeinflussen.

Die hier aufgezeigten Befunde von Konkurrenzreduktionseffekten in Mischbestinden decken sich mit
Untersuchungen von PRETZSCH und BIBER (2005) zur Selbstausdiinnung innerhalb von Waldbestdnden, wonach
Buche in Reinbestidnden die steilste Stammzahl-Durchmesser-Abnahme zeigt (Buche > Fichte > Kiefer > Eiche).
Eine hohe Selbstausdiinnung ist dabei mit einer geringen Selbsttoleranz (ZEIDE 1985) gleichzusetzen. PRETZSCH
und BIBER (2005) fiihren weiter aus, dass sich diese Verhéltnisse in Mischbestinden umkehren, sodass Buche <
Fichte < Kiefer < Eiche. Analog dazu erbringen Ergebnisse von PRETZSCH und SCHUTZE (2005) eine
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Reduktion der Selbstausdiinnung von Buche in Mischung mit Fichte um 10 %, dagegen steigt jene der Fichte um 50
%. Eine erhohte Fahigkeit zur Kronenexpansion und Raumbesetzung bei intraspezifischen Wuchskonstellationen
(z. B. Buche) gewihrleistet dergleichen im Mischbestand, wéhrend eine geringe Effizienz der Raumbesetzung im
Reinbestand sich unter Mischbestandsverhéltnissen fortsetzt (z. B. Fichte). Die dargelegten Ergebnisse belegen
damit welche Bedeutung Untersuchungen zur strukturellen Kronenallometrie fiir die Konkurrenzfahigkeit und den
Erfolg einer Baumart im Rein- und Mischbestand zukommt. Zusitzlich erbringen sie einen Erklarungswert fiir
Produktivitdtssteigerungen in Mischbestinden, in denen die Fichte und Buche beteiligt sind (KENNEL 1965,
ROTHE 1997, PRETZSCH und SCHUTZE 2009, PRETZSCH et al. 2010).

Konsequenzen fiir die Modellierung der Einzelbaumkonkurrenz in Mischbestinden

Friihere publizierte Arbeiten konnten nachweisen, dass die Baumartenmischung von Fichte und Buche die Kronen-
bzw. Standraumeffizienz von Fichte, folglich den auf den Wuchsraum bezogenen Zuwachs, signifikant steigert,
wihrend bei Buche in erster Linie die Effizienz der Raumbesetzung steigt (PRETZSCH und SCHUTZE 2005,
2009). Vorliegende Arbeit erbringt zusétzlich eine durch Mischung bedingte Verdnderung von
Konkurrenzprozessen einhergehend mit Anderungen der Kronenmorphologie im Mischbestand. Diese
Interaktionen fithren zu multiplikativen anstelle von reinen additiven Mischungseffekten und erfordern
Bertiicksichtigung und Neuparametrierung von Reinbestandswuchsmodellen, wenn diese fiir Mischbestéinde
Anwendung finden sollen. Bei den meisten Einzelbaumwuchsmodellen (z.B. PRETZSCH et al. 2002, NAGEL et
al. 2006), die den Ansatz des ,potential modifier* Ansatz verfolgen, bedarf ein Anstieg der Wuchseffizienz einer
Anpassung der ,modifier‘-Funktion. Die art- und mischungsspezifische Verinderung der Kronenmorphologie
verbunden mit moglichen Uberschneidungen oder Verflechtungen der Baumkronen ziehen eine Anpassung der
Konkurrenzalgorithmen nach sich, da diese mit Zuwachs- und Mortalitdtsprozessen riickkoppeln. Demnach
modifizieren interspezifische Bauminteraktionen die drei wichtigen Aspekte der Bestandesdynamik — potentielle
Zuwachsrate, rdumliche Struktur und deren Reduktionseffekt auf den Zuwachs (z.B. Baumabstand, Kronengréfle,
etc.) und Bestandesdichte — und erfordern Beriicksichtigung fiir aktuelle und zukiinftige Wuchsmodelle.

5 Zusammenfassung

Im Mittelpunkt des Aufsatzes steht die Frage, wie sich Baumallokation, -form und -struktur von Fichte und Buche
durch intra- und interspezifische Konkurrenz verdndern. Von besonderem Interesse ist dabei, inwieweit
interspezifische Konkurrenzeffekte die vertikale und horizontale Kronenform beeinflussen. Beide Proportionen sind
von grof3er Bedeutung, da sie die Baumkrone aufspannen. Die Form und Entwicklung der Krone wird durch die

allometrische ~ Grundgleichung  y= ﬁo xa” analysiert, wodurch sowohl Unterschiede in der

Individualentwicklung als auch in der absoluten Ausprdgung quantitativ beschrieben werden. Das
Untersuchungsmaterial bilden langfristige Versuche aus Bayern, die ein breites Spektrum an Stamm- und
Kronendimensionen abdecken.

Konkurrenz fiihrt bei beiden Baumarten zu Allometrieinderungen der Baumkrone. Es zeigt sich, dass je nach
betrachtetem Zusammenhang die Einfliisse der Konkurrenz durch Mischungseffekte iiberlagert werden. Buche
profitiert durch Baumartenmischung v.a. von Konkurrenzreduktion durch die Fichte, indem sowohl die
Kronenexpansion in horizontaler als auch vertikaler Ausprigung steigt. Fiir die Fichte trifft Gegenteiliges zu.
Wihrend bei der Skalierung zwischen Kronenlinge und Durchmesser kein Mischungseffekt nachzuweisen ist,
fithren interspezifische Interaktionen zu einer Reduktion der horizontalen Kronengrofe.

Die Ergebnisse unterstreichen, dass Analysen des Kronenexpansionsvermogens zur Ursachenanalyse von
Mischungseffekten beitragen.
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