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Zuwachsreaktionen auf Trockenstress in Mischbestinden im Vergleich zu Reinbestinden

Hans Pretzsch
Lehrstuhl fiir Waldwachstumskunde
Technische Universitdit Miinchen
Am Hochanger 13, 85354 Freising
H. Pretzsch@lrz.tum.de

1 Einleitung

Diirreperioden 16sen neben Wasserlimitierung héufig auch Néhrstoffknappheit aus und koénnen so zu
Zuwachseinbriichen an Biumen fiihren, die fiir die langfristige Dynamik von Okosystemen von groBer Relevanz
sind (BREDA et al. 2006; RENNENBERG et al. 2004, 2006). Es ist davon auszugehen, dass Diirreereignisse
kiinftig in ihrer Stirke und Frequenz zunehmen (IPCC 2007). Trockenstress kann die Allometrie von Baumen
verdandern (Pretzsch et al. 2012), den Baum- und Bestandeszuwachs reduzieren (HARTMANN 2010; PRETZSCH
und DIELER 2011) oder sogar Absterbeprozesse von Baumen und Bestéinden verursachen (ALLEN et al. 2009;
GRIESS und KNOKE 2011). Die Widerstandsfahigkeit von Baumen und Bestéinden gegeniiber Trockenstress ist
unter anderem abhéingig von der Baumart (ZANG et al. 2011), von der Konkurrenzsituation der Individuen (ZANG
et al. 2012), Alter und GroBe der Baume (LLORET et al. 2011) und den Standortbedingungen (PRETZSCH und
DIELER 2011).

Wie die Widerstandsfahigkeit von Baumen gegeniiber Trockenstress davon abhidngt, ob Baume im Rein- oder
Mischbestand wachsen, wurde bisher kaum untersucht (PRETZSCH et al. 2010; RICHARDS et al. 2010). Trotz
dieses Wissensdefizits werden Mischbestinde gegenwirtig in grolem Stil begriindet, gepflegt und erhalten, weil
davon ausgegangen wird, dass sie viele Funktionen und Leistungen des Waldes besser erfiillen als Reinbestinde
(HECTOR und BAGCHI 2007) und auch weniger risikoanfillig bei Klima&nderungen sind als Reinbestéinde
(GRIESS und KNOKE 2011; JACTEL und BROCKERHOFF 2007). Aber was fiir eine Fehlentscheidung wire es,
z. B. Fichte und Buche auf groflen Fldchen miteinander zu mischen, wenn sich in solchen Mischbestinden die
Fichte als besonders diirreempfindlich herausstellen wiirde. Auf der anderen Seite wire es eine ausgesprochen
effiziente MaBBnahme der Anpassung an Klimaverdnderungen, wenn eine solche Mischung die Diirreresistenz
mindern wiirde, indem beispielsweise tief wurzelnde Arten Wasser in oberflichennahe Bodenschichten beférdern
und die dort flach wurzelnden Arten in ihrem Wasserstress mindern wiirden (VANDERMEER 1989).

Um das Wissen iiber die Widerstandsféhigkeit der Hauptbaumarten gegeniiber Diirre im Mischbestand im
Vergleich zum Reinbestand zu verbessern, geht diese Untersuchung auf folgende Fragen ein: (i) Unterscheiden sich
Fichte, Buche und Traubeneiche in Reinbestinden in der Resistenz, Resilienz und Erholungsfihigkeit bei
episodischem Trockenstress? (ii) Sind Resistenz, Resilienz und Erholungsfahigkeit bei episodischem Trockenstress
bei diesen drei Arten im Mischbestand anders ausgeprégt als in benachbarten Reinbestdnden? (iii) Sind Resistenz,
Resilienz oder Erholungsféhigkeit der Buche im Mischbestand davon abhéngig, mit welcher Art sie gemischt ist?

2 Material und Methoden

Fiir den Vergleich der Stressreaktionen zwischen den Baumarten sowie zwischen Rein- und Mischbestand kamen
die Indizes Rt, Rc und Rs von LLORET et al. (2011) zur Anwendung. Diese Indizes wurden auf der Grundlage von
Bohrkernanalysen an insgesamt 559 Biaumen und den daraus ermittelten jiahrlichen Grundflichenzuwichsen (cm? a”
") berechnet. Die drei Indizes bauen sich aus folgenden Variablen auf: PreDr bezeichnet den mittleren
Grundflachenzuwachs in einer Periode vor Eintritt eines Stressereignisses, Dr bezeichnet den Zuwachs innerhalb
einer zuwachsschwachen Stressperiode und die Variable PostDr gibt den mittleren Grundfldchenzuwachs in einer
Periode nach dem Stressereignis an (vgl. Abb. 1).

Der Index fiir Resistenz Rt=Dr/PreDr quantifiziert den Abfall des Zuwachses von der Periode vor Eintritt des
Stresses auf den Zuwachs in der Stressperiode. Rt=1 zeigt vollstdndige Resistenz an; je tiefer der Wert unter Rt=1
fallt, desto geringer ist die Resistenz. Ein Wert von Rt=0.5 bedeutet beispielsweise, dass der Zuwachs in der
Stressperiode nur 50% de Zuwachses der Vorperiode betrégt.

Der Index Recovery Rc=PostD1/Dr beschreibt die Zuwachsreaktion nach der Stressperiode: Rc=1 bedeutet ein
Verharren des Baumes auf dem geringen Zuwachsniveau der Stressperiode. Werte von Rc<l bedeuten einen
weiteren Abfall des Zuwachses unter das Niveau der Stressperiode. Dagegen zeigen Werte von Rc>1 eine Erholung
des Zuwachses an.

Der Index Resilienz Rs=PostDr/PreDr bezeichnet die Relation zwischen Zuwachsniveau nach der Stressperiode
und Zuwachsniveau vor der Stressperiode. Rs>1 zeigt eine volle Erholung oder sogar einen Anstieg an, wiahrend
Werte Rs<1 Zuwachseinbuf3en {iber das Stressereignis hinaus, und damit eine geringere Resilienz anzeigen.
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Abb. 1: Zuwachsgang bei zwei unterschiedlichen Stressereignissen, charakterisiert durch den Zuwachs vor dem
Stressereignis, PreDr, den Zuwachs in der Stressperiode, Dr, und den Zuwachs in der Phase nach dem
Stress, PostDr, (modifiziert nach LLORET et al. 2011). Die Indizes fiir Resistenz, Rt = Dr/PreDr ,
Erholung, Rc = PostDr/Dr, und Resilienz, Rs = PostDr/PreDr, konnen folgendermaBen zur
Quantifizierung der Stressreaktion verwendet werden:

(A) Baum mit geringem Zuwachseinbruch, angezeigt durch hohe Resistenz, hohe Resilienz und mittlere
Erholungsreaktion.

(B) Baum mit starkem Zuwachseinbruch, angezeigt durch geringe Resistenz, beachtliche
Erholungsfihigkeit und mittlere Resilienz.

In der Grafik sind die Indizes Rt, Rc, and Rs durch den Abfall von PreDr zu Dr, den Anstieg von Dr zu
PostDr, bzw. den Niveauunterschied zwischen PreDr und PostDr représentiert.

Aus den gewonnenen Bohrkernen, die bis in die 1950er Jahre zuriickreichen, greifen wir die Trockenjahre 1976
und 2003 als Stressereignisse heraus. Zur Berechnung der genannten Indizes verwenden wir die Jahre 1973 bis
1965 als Referenzperiode (PreDr), das Jahr 1976 als Stressereignis (Dr) und die Jahre 1977 bis 1979 als Nach-
Stressperiode (PostDr). Fiir das Stressereignis 2003 wurde analog gewéhlt PreDr=2000-2002, Dr=2003 und
PostDr=2004-2006. Die Periodenlédngen fiir die Vorperiode, die Nachperiode und das Stressjahr wurden in
Testrechnungen in der Lange zwischen 2 bis 5 Jahre modifiziert, ohne dass sich gravierende Unterschiede in den
Ergebnissen ergaben.

Die Beprobung von Bédumen erfolgte entlang eines Transektes von Nord- bis Siidbayern. Als Kristallisationspunkte
fiir die Beprobung wurden bei der Artenkombination Fichte/Buche die Versuchsflichen Nordhalben (NOR 811),
Arnstein (ARN 851), Freising (FRE 813) und Schongau (SON 814) gewihlt. Bei der Mischung aus Eiche und
Buche wurde von den Versuchsflichen Rothenbuch (ROT 801), Rimpar (RIM 102), Kehlheim (KEH 804) und
Mlertissen (ILL 38) ausgegangen (vgl. Abb. 2 von Norden nach Siiden). Damit deckt die Beprobung ein grofies
Spektrum von unterschiedlichen Wuchsgebieten, Standorteinheiten und Klimabedingungen ab.

Zur Charakterisierung der Klimabedingungen im Norden des Untersuchungsraumes sind auf Abbildung 3 die
mittleren Klimabedingungen im Zeitraum 1951 bis 1980 (A) und die besonderen Klimabedingungen in den Jahren
1976 (B) und 2003 (C) dargestellt. Diesen mittleren Bedingungen liegen Messungen von den Stationen Amberg,
Bamberg, Hof, Cham, Kissingen, Kronach, Niirnberg, Oberviechtach, Regensburg, Reimlingen, Rothenburg T.,
Schliisselfeld, Teuschnitz, Weiden, Weissenburg und Wiirzburg zugrunde. Fir den Siidteil des
Untersuchungsgebietes liegen dhnliche Klimainformationen vor. Im Norden wie im Siiden zeichneten sich die Jahre
1976 und 2003 als extreme Trockenjahre aus. Im Jahre 1976 begann die Trockenheit im Frithjahr und dauerte bis in
den spiten Sommer an. Im Jahre 2003 begann die Trockenheit ebenfalls bereits im Friithjahr und wurde im Sommer
noch stirker; allerdings gab es in diesem Jahr eine Unterbrechung durch eine relative feuchte Periode von Mai bis
Juni. Insgesamt zeichnen sich beide Jahre aber wegen einer um 5-6° Celsius erhdhten Mitteltemperatur im Mai bis
August und einem um ca. 50% reduzierten Jahresniederschlag als extreme Stressperioden aus, die fiir vorliegende
in situ Analyse der Stressreaktionen im Rein- und Mischbestand gut geeignet erscheinen.
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Abb. 2: Lage der acht Gebiete fiir die Beprobung von Béumen in Rein- und Mischbestéinden. Bdume in Rein- und
Mischbestdnden aus Fichte und Buche (schwarz ausgefiillte Dreiecke) wurden im Umfeld der
Versuchsflichen NOR 811, ARN 851, FRE 813 und SON 814 beprobt. Biaume im Rein- und
Mischbestand aus Buche und Traubeneiche (schwarz ausgefiillte Quadrate) wurden im Umfeld der
Versuchsflichen ROT 801, RIM 102, KEH 804 und ILL 38 beprobt (von Norden nach Siiden).
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Abb. 3: Klimadiagramme fiir die mittlere Jahrestemperatur und Niederschlagssumme in Nordbayern dargestellt als
Mittel fiir die Jahre 1951 bis 1980 (A), fiir das Trockenjahr 1976 (B) und fiir das Trockenjahr 2003 (C).

In den acht durch die Versuchsflichen vorgegebenen Regionen wurden insgesamt 559 Bédume im Alter zwischen 59
und 123 Jahren beprobt. Im Umfeld der vier Mischbesténde aus Fichte und Buche wurden Beprobungen an Fichte
und Buche im Mischbestand vorgenommen. In benachbarten, in Alter, Standortbedingungen, Klimabedingungen
usw. vergleichbaren Reinbestéinden aus Fichte bzw. Buche wurde jeweils eine vergleichbare Anzahl von Biumen
beprobt, die intra-spezifische Konkurrenzbedingungen reprasentieren. Analog wurde auf den Versuchsfldchen aus
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Eiche und Buche vorgegangen. Insgesamt erbrachte die Beprobung 284 Bidume im Reinbestand und 275 Biume im
Mischbestand.

Tab. 1: Charakteristika der 559 Probebdume und der Bestinde, in denen sie wachsen (Mittelwerte und
Standardabweichungen). Stichprobenumfang, n; Bestandesalter in Jahren, age; Durchmesser in Brusth6he
in cm, dbh; Bestandesgrundfliche in m? ha™!, BA; Standortqualitit quantifiziert durch die Mittelhdhe in m
im Alter von 100 Jahren, site index.

species composition| n age (years) dbh (cm) BA (m2 ha-1) site index (m)
mean st.dev. mean st.dev. mean st.dev. mean st dev.

N. spruce/

E. beech

N. spruce pure 73 59 6 31.1 3.7 59.7 15.4 36.5 1.5

N. spruce mixed 70 59 6 35.6 5.0 42.8 12.9 37.5 1.5

E. beech pure 79 70 9 32.3 5.0 37.7 12.0 36.6 13

E. beech mixed 79 70 9 31.3 1.0 43.4 12.5 36.5 2.2

S. oak/

E. beech

S. oak pure 67 123 17 41.9 5.6 42.4 13.8 28.0 3.1

S. oak mixed 62 123 17 42.5 8.8 37.7 9.5 28.1 2.9

E. beech pure 65 111 20 49.0 1.2 37.6 13.1 31.0 3.2

E. beech mixed 64 111 20 42.7 104 35.0 9.8 30.6 4.1

Den Probebdumen wurde aus nordlicher und 6stlicher Richtung in den Héhe 1.30 m jeweils 1 Bohrkern
entnommen, der bis zum Mark reicht. Von allen Bdumen wurden folgende erginzende Informationen erhoben:
Baumdurchmesser, Baumhohe, Kronenansatzhohe, Kronenradien in acht Richtungen, Baumalter,
Bestandesgrundfliche vom Standpunkt des Baumes aus mit dem Spiegel-Relaskop gemessen, Mittelhdhenbonitét
des Bestandes, Ariditdtsindex nach DE MARTONNE (1926). Der Index von DE MARTONNE wird auf der
Grundlage der jahrlichen Niederschlagssumme (Pa in mm) und der mittleren Jahrestemperatur (Ta in °C) wie folgt
berechnet Ma=Pa/(Ta+10). Die Klimadaten wurden zu diesem Zweck aus den Klima-Rasterdaten fiir Bayern (LfU
2012) abgegriffen. Die letztgenannten Attribute von Baum und Bestand werden als Kovariablen in der
Kovarianzanalyse zur Priifung von Unterschieden zwischen Stressreaktionen zwischen Baumarten sowie
Reinbestand und Mischung Verwendung finden.

Die an den 559 Baumen gewonnenen Bohrkerne wurden jahrringanalytisch ausgewertet. Die Zeitreihen wurden
synchronisiert und fiir die Berechnung von jéhrlichen Grundflichenzuwéchsen verwendet. Alle Jahrringe decken
die Extremjahre 1976 und 2003 ab und fiir die Synchronisation waren diese Weiserjahre besonders hilfreich. Die
Grundflachenzuwichse in den Jahren um die zwei Extremereignisse (1976, 2003) dienen der Berechnung der
eingangs vorgestellten Indizes Rt, Rc und Rs.
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Abb. 4: Verlauf des mittleren jéhrlichen Grundflichenzuwachses fiir die Fichte (n=143), Buche (n=287) und
Traubeneiche (n=129) in Rein- und Mischbesténden in Bayern von Mitte der 1950iger Jahre bis 2010. Von
jedem der insgesamt n=559 Baumen wurden 2 Bohrkerne in Brusthéhe gewonnen, um zuverldssige
Grundflachenzuwichse pro Baum zu erhalten.

Mittelwerte und Standardabweichungen der jahrlichen Grundflichenzuwéchse zeigen fiir Fichte und
Buche in den Trockenjahren 1976 und 2003 einen deutlichen Zuwachseinbruch, wihrend die Eiche
weniger deutlich oder erst verzogert auf die Trockenheit reagierte.

Die eingangs gestellten Fragen (i) bis (iii) wurden kovarianzanalytisch beantwortet. Zu diesem Zweck wurde ein
allgemeines linecares Modell angepasst mit den Stressindizes Rt, Rc und Rs als abhéngigen Variablen, mit Baum-
und Bestandesparameter als Kovariablen und mit den Gruppierungsvariablen Baumart (Fichte, Buche, Eiche),
Bestandesform (Reinbestand, Mischbestand) und Mischungskombination (Buche/Fichte, Buche/Eiche). Es wurden
nur Kovariablen mit p<0.10 gehalten. Besonders aufschlussreich ist eine post-hoc-Analyse der kovarianzanalytisch
adjustierten Zellenmittelwerte. In den Ergebnistabellen (vgl. Tabellen 2 bis 4) sind jeweils die Ergebnisse des
allgemeinen Modells dargestellt (A) und die Zellenmittel- und Standardfehler der analysierten Gruppen eingetragen
(B). Verbindungspfeile zwischen den Zellenmittelwerten indizieren signifikante Unterschiede auf dem Niveau von
mindestens p<0.05.

Wichtig zum Verstédndnis der Ergebnistabellen der Kovarianzanalysen ist, dass zur Beantwortung von Frage (i) die
Fichte als Referenzkollektiv gewéhlt wurde und die Artengruppen Buche und Eiche iiber dummy-Variablen
vercodet wurden. Fiir die Beantwortung der Frage (ii) wurde die Gruppe Reinbestidnde als Referenz gewahlt und
der Gruppe Mischbestidnde, wiederum vercodet durch dummy-Variablen gegeniiber gestellt. Die Kovarianzanalyse
zur Beantwortung der Frage (iii) geht von der Artenmischung Buche/Fichte als Referenzgruppe aus und stellt dieser
die Artengruppe Buche/Eiche gegeniiber.

3 Ergebnisse

Fiir einen ersten Uberblick werden Resistenz und Resilienz der drei Baumarten im Jahre 1976 gezeigt (Abb. 5). Im
Jahre 2003 waren die Reaktionsmuster dhnlich und lediglich die Ausschldge geringer. In Abbildung 5 (A) ist der
jéhrliche Grundflichenzuwachs im Jahr 1976 iiber dem Zuwachs in der Referenzperiode 1973-1975 dargestellt. Die
ausgefiillten Symbole reprisentieren Bédume im Reinbestand, die leeren Symbole Baume im Mischbestand.
Angenommen im Jahre 1976 wire ein durchschnittlicher Zuwachs ausgeprigt worden, dann wiirden alle Punkte auf
der Winkelhalbierenden (eingezeichnete Gerade) liegen. In den Diagrammen fiir Fichte, Buche und Eiche liegen
aber die meisten Punkte unterhalb dieser Linie und spiegeln eine Zuwachsreduktion durch Trockenstress wider.
Diese fllt bei Fichte und Buche wesentlich stérker aus als bei Eiche.

Abbildung 5 (B) ldsst erkennen, wie die drei Baumarten {iber Trockenstress hinweg kommen. Der mittlere Zuwachs
in der Periode 1977-1979 nach dem Trockenjahr ist dargestellt tiber dem Zuwachs in der Referenzperiode vor dem
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Trockenjahr 1973-1975. Beobachtungen, die nahe der Winkelhalbierenden liegen, stehen fiir perfekte Resilienz.
Der rein visuelle Eindruck ldsst fiir die Baumarten Fichte und Buche eine hohere Resilienz vermuten als fiir Eiche,
bei der ein Grofteil der Beobachtungswerte unter der Winkelhalbierenden liegt.
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Abb. 5: Resistenz (A) und Resilienz (B) fiir Fichte, Buche und Traubeneiche in graphischer Darstellung fiir das
Trockenjahr 1976. (A) Zusammenhang zwischen dem mittleren jahrlichen Grundflichenzuwachs (BAI in
cm?® a”') im Jahre 1976 und dem mittleren jéhrlichen Grundflichenzuwachs in der 3-Jahres-Periode 1973-
1975 vor dem Trockenjahr 1976. (B) Beziehung zwischen dem mittleren jahrlichen Grundflachenzuwachs
(BAI in cm® a') in der 3-Jahres-Periode nach dem Trockenjahr 1976 und dem Grundflichenzuwachs in der
3-Jahres-Periode vor dem Trockenjahr 1976. Die ausgefiillten Symbole repréisentieren Individuen in
Reinbesténden, die leeren Symbole Individuen in Mischbestdnden.

3.1 Artspezifische Unterschiede in Rt, Rc und Rs

Die Kovarianzanalyse auf artspezifische Unterschiede zwischen Rt, Rc und Rs in den Jahren 1976 und 2003 (Tab. 2
A) zeigt in allen Fillen signifikante Artenunterschiede. Je besser die Wasserversorgung, reprisentiert durch den
Index von MARTONNE, Ma, desto hoher sind Resistenz und Resilienz und desto geringer der Erholungseffekt.
Die Zellenmittelwerte der Gruppen Fichte, Buche und Eiche in Tabelle 2 (B) betragen im Jahre 1976 (Rt=0.55, 0.65
und 0.86) und zeigen Zuwachsverluste durch Trockenheit von 45, 35 bzw. 14% im Vergleich zum Zuwachsniveau
der Referenzperiode an. Die Trockenperiode 2003 verursachte eine Reduktion um 35, 15 bzw. 4% fiir Fichte,
Buche bzw. Eiche im Reinbestand (Rt=0.63, 0.85 und 0.96). In der Tabelle sind Unterschiede in den
Zellenmittelwerten, sofern sie auf dem Niveau p<0.05 gesichert sind, durch Verbindungspfeile angedeutet. Die
Zellenmittel lassen erkennen, dass die Fichte im Trockenjahr 1976 am stirksten absinkt, sich in der Folgeperiode
aber auch am stirksten von allen Baumarten wieder erholt. Bei den Baumarten Buche und Eiche sind die
Zuwachsriickgdnge weniger deutlich ausgeprégt, aber auch die Erholungseffekte langsamer.

Das artspezifische Reaktionsmuster ist in Abbildung 6 beispielhaft fiir das Trockenjahr 1976 dargestellt. Die
Darstellung ldsst die Rangordnung mit Blick auf die Resistenz im Trockenjahr 1976 erkennen:
Fichte<Buche<Eiche. Dagegen ist die Rangordnung beim Erholungseffekt anders herum: die Fichte erholt sich am
stirksten, die Buche weniger deutlich und die Eiche féllt in der Trockenperiode kaum ab und ist nach der
Trockenperiode etwa wieder auf demselben Niveau wie vor der Trockenperiode.
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Tab. 2: (A) Kovarianzanalyse der Differenzen zwischen Resistenz Rt, Erholung Rc und Resilienz Rs, der Arten

Fichte, Buche und Eiche fiir die Trockenperiode 1976 (links) und 2003 (rechts). Dargestellt sind die Werte
fiir die Modellkonstante, die Kovariaten Durchmesser, dbh, Bestandesgrundfliche BA, Baumalter, age,
Hoéhenbonitét, site index, Index von DE MARTONNE (1929), Ma, und die Regressionskoeffizienten fiir
die Artengruppen Traubeneiche, Buche und Fichte (Referenzgruppe). Fettgedruckte Werte zeigen
signifikante Variablen auf dem Niveau p<0.05 an. Stichprobenumfang, n, BestimmtheitsmaB, R? und p-
Werte beziehen sich auf das Gesamtmodell.
(B) Zellenmittelwerte und Standardfehler (SE) als Ergebnis der Kovarianzanalyse. Dargestellt sind die
Mittelwerte fiir Rt, Rc und Rs fiir die Artengruppe Fichte, Buche und Traubeneiche fiir die
Trockenperioden 1976 und 2003. Verbindungspfeile zwischen den Zellen-Mittelwerten zeigen signifikante
Differenzen auf dem Niveau p<0.05 an.

A
Dependent variables Rt Rc Rs Rt Rc Rs
1976 2003
Independent variables
constant -0.476 11.636 1.309 0.781 0.984 0.687
dbh = 0.001 0.001 = -0.001 -0.001
BA 0.003 - 0.002 -0.004 . -0.006
age - -0.015 -0.003 - - -
Site index 0.011 -0.139 - -0.016 0.024 -
Ma 0.011 -0.069 - 0.012 -0.005 0.010
Sessile oak 0.312 -2.422 -0.256 0.337 -0.355 0.176
European beech 0.099 -0.932 -0.146 0.229 -0.415 0.018
Norway spruce 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Model characteristics
n 284 284 284 284 284 284
RZ 0.269 0.471 0.186 0.351 0.328 0.134
p -value 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
B
species Rt Rc Rs Rt Rc Rs
1976 2003
Norway mean 0.55 3.04 1.23 0.63 1.40 0.78
Spruce SE 0.03 0.17 |: 0.06 0.04 |: 0.05 0.04
European mean 0.65 2.10 1.08 0.85 0.99 0.80
beech SE 0.02 0.10 0.03 0.03 0.03 |:o.03
Sessile oak mean 0.86 0.61 0.97 0.96 1.05 0.96
SE 0.04 0.19 0.06 0.05 0.06 0.04

3.2 Unterschiede zwischen Rt, Rc und Rs zwischen Bidumen in Misch- und Reinbestinden

Die kovarianzanalytische Priifung auf Unterschiede zwischen Misch- und Reinbestand mit Blick auf die Indizes Rt,
Rc und Rs erbrachte fiir Fichte und Eiche keine signifikanten Abweichungen; das gilt sowohl fiir die
Globalhypothese der Kovarianzanalyse als auch fiir die Vergleiche der Zellenmittelwerte auf signifikante
Unterschiede. Fiir die Baumart Buche erbrachte die Kovarianzanalyse dagegen deutliche Unterschiede zwischen
der Stresstoleranz von Béumen im Misch- gegeniiber dem Reinbestand.

In der Ergebnisdarstellung verzichten wir auf die tabellarische Darstellung der kovarianzanalytischen Ergebnisse
und fassen die wichtigsten Ergebnisse in den generischen Reaktionsmustern fiir die drei Baumarten im Jahre 1976
zusammen (vgl. Abb. 6). Aus dieser Abbildung geht hervor, dass Buchen im Mischbestand im Trockenjahr 1976
signifikant geringer im Zuwachs abfallen als im Reinbestand, und sich dort auch wesentlich schneller von der
Trockenheit erholen als im Reinbestand (vgl. Abb. 6B). Dagegen weisen die Reaktionsmuster von Eiche im Misch-
und Reinbestand kaum Unterschiede auf (vgl. Abb. 6C).
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Abb. 6: Artspezifische Stressreaktion auf das Trockenjahr 1976, dargestellt in Relation zum mittleren
Zuwachsniveau in der 3-Jahre-Periode 1973-1975 vor Eintritt des Trockenstresses (Referenzlinie=1.0). (A)
Fichte, Buche und Traubeneiche im Reinbestand. (B) Buche im Reinbestand, Buche gemischt mit Fichte,
Buche gemischt mit Traubeneiche. (C) Buche im Reinbestand und Buche gemischt mit Eiche. Im
Vergleich dazu Darstellung der Stressreaktion der Eiche im Rein- und Mischbestand mit Buche.
Die Entwicklungsginge repriasentieren den Zuwachs im Trockenjahr 1976 und in der Erholungsphase
1977-1979 in Relation zum Zuwachsniveau in der Referenzperiode 1973-1975.

3.3 Abhiingigkeit von Rt, Rc und Rs in der Mischung von der Mischungskombination

Nachdem die Kovarianzanalysen fiir beide Trockenjahre signifikante Unterschiede der Buche im Misch- und
Reinbestand erbrachten, wurde in einem weiteren Auswertungsschritt gepriift, ob die Mischungsreaktion der Buche
von ihrer Vergesellschaftung mit Fichte bzw. Eiche abhéngt. In diesem Fall zielt die Kovarianzanalyse darauf,
Unterschiede zwischen den Artengruppen Buche im Buchen-Fichten-Mischbestand und Buche im Buchen-Eichen-
Mischbestand aufzudecken. Wiederum wird auf die Darstellung der kovarianzanalytischen Detailinformationen
verzichtet und das prinzipielle Ergebnis fiir das Jahr 1976 in Form von gruppenspezifischen Reaktionsmustern
dargestellt. Abbildung 6 (B) zeigt, dass Buchen in Buchen-Fichten-Mischbestand die stérksten Zuwachseinbriiche
und die geringste Erholung in der Folgeperiode aufweisen. In Mischung mit der Eiche kommt es dagegen zu einer
deutlichen Stressentlastung. Die Buche bricht dann im Trockenjahr 1976 nur halb so stark ein und erholt sich auch
wesentlich rascher. Die Buche im Buchen-Reinbestand verhilt sich dhnlich wie die Buche in Vergesellschaftung
mit der Fichte. Besonders bemerkenswert ist, dass die Stressentlastung der Buche in der Mischung mit Eiche nicht
auf Kosten des Zuwachses der Eiche geht (Abb. 6 C). Wahrend die Buche in Vergesellschaftung mit der Eiche
deutlich gewinnt, also eine signifikante Forderung erfahrt, verhilt sich die Eiche im Misch- und Reinbestand gleich.
Die drei Kovarianzanalysen mit nachgeschalteten post hoc-Tests erbringen zum einen klare artspezifische
Reaktionsmuster auf Trockenheit, zum anderen decken sie aber fiir die Baumart Buche deutliche Stressreduktion im
Mischbestand gegeniiber benachbarten Reinbestéinden auf.

4 Diskussion

Der jahrliche Grundflachenzuwachs in Brusthohe findet Verwendung fiir die Analyse der Stressreaktion, weil er
relativ einfach iiber Bohrkernanalysen ermittelt werden kann. Bei seiner Interpretation muss allerdings im Blick
behalten werden, dass Baume unter Stress in Brusthohe hiufig besonders stark reagieren (KRAMER 1988) und
dass Baume unter Stress hdufig vom Sprosswachstum zum Wurzelwachstum umsteuern (COMEAU und
KIMMINS 1989; PRETZSCH et al. 2012). Von der Reaktion des Grundflichenzuwachses kann also nicht ohne
weiteres auf die Reaktion des oberirdischen Zuwachses des Baumes oder gar auf den Zuwachs des Baumes
insgesamt inklusive Wurzeln geschlossen werden.

Die gezeigten Stressreaktionen sind statistisch gut abgesichert und decken ein breites Spektrum von
Standortbedingungen, Baum- und Bestandesmerkmalen ab. Weil in den beprobten Rein- und Mischbestdnden keine
ergdnzenden physiologischen oder hydrologischen Messungen erfolgten, bleiben die folgenden kausalen
Erklarungen der Reaktionsmuster aber weitgehend Spekulation.

Die aufgedeckten Zuwachsreaktionsmuster sind als physiologische Primérreaktion der untersuchten Baumarten in
Rein- und Mischbestdnden zu verstehen. Insbesondere in Koniferen-Reinbestinden konnen solche priméren
Storungen durch Trockenstress sekundére Schaden durch Insekten, Pilze oder Windwurf (GRIESS und KNOKE
2011) auslosen, welche iiber das AusmaR der priméren Reaktion weit hinausgehen. Mischung kann die Anfilligkeit
fiir solchen sekundéren Stress wirkungsvoll mindern (JACTEL und BROCKERHOFF 2007). Zusétzlich zu den hier
aufgezeigten Zuwachseffekten konnen in Rein- und Mischbestdnden sekunddre Schaden ausgeldst bzw. gemindert
werden, die den Zuwachs auf Baum- und Bestandesebene weiter modifizieren (SCHERER-LORENZEN 2005).
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Die artspezifischen Reaktionen im Reinbestand, wonach die Fichte besonders stark, die Buche weniger deutlich,
und die Eiche am wenigstens im Zuwachs einbricht, lassen sich durch den isohydrischen Charakter der Fichte, den
anisohydrischen Charakter der Eiche und die intermediére Stellung der Buche erkldren. Isohydrische Arten, wie
zum Beispiel die Fichte, reduzieren den Wasserverbrauch in sehr frilher Phase des Wasserstresses durch
Stomataschluss. Durch solch eine priventive Strategie iiberlassen sie andersartigen Nachbarn Ressourcen. Aber
insbesondere bei kurzfristigen Diirreperioden konnen isohydrische Arten durch ein solches Verhalten ober- und
unterirdische Organverluste vermeiden und nach Beendigung des Trockenstresses wieder relativ schnell das
vorherige Zuwachsniveau erreichen (HARTMANN 2010). Anisohydrische Arten verhalten sich entgegengesetzt:
trotz des Trockenstresses transpirieren und wachsen sie weiter. Deshalb fdllt ihr Zuwachs dann weniger stark ab;
dafiir riskieren sie aber Organverluste durch Trockenheit, was gleichbedeutend mit einer langsameren
Erholungsféhigkeit nach Ende der Trockenheit ist.

Die Reaktionsmuster in Abbildung 6 spiegeln diese artspezifischen Verhaltensmuster wider. Bemerkenswert ist die
schnelle Erholung nach dem Trockenjahr 1976, die insbesondere bei Fichte und Buche auffillt. Nach KORNER
(2002) ist zu vermuten, dass der Zuwachseinbruch in den kurzen Trockenperioden 1976 und 2003 im Wesentlichen
auf Nahrstofflimitierung, ausgeldst durch reduzierte Dekompostierung und Mineralisierung, zuriickzufiihren ist. Je
geringer der Ressourcenverbrauch im Trockenjahr ausfillt, desto stirker ist die Erholung nach Uberwindung des
Trockenjahres (vgl. Abb. 6 A). Eine Erklarung hierfiir ist, dass insbesondere bei isohydrischen Arten im
Trockenjahr weniger Wasser und Nihrstoffe verbraucht werden, die dann im Wurzelraum in der Nachperiode in
erhohtem MalBe zur Verfiigung stehen und den Zuwachs stark ansteigen lassen.

Einen weiteren Erkldrungsansatz fiir den starken Erholungseffekt, der insbesondere bei Fichte und Buche
festzustellen ist, liefert die allometrische Theorie zum Spross-Wurzel-Verhiltnis (MCCARTHY und ENQUIST
2007, PRETZSCH et al. 2012). Demnach wird in Trockenjahren auf Kosten der Zuwachsbildung im oberirdischen
Bereich schwerpunktmiBig Zuwachs in den Wurzelraum investiert. Zur Uberwindung des Trockenjahres und
Wiederausbalancierung des Spross-Wurzel-Verhiltnisses wird in der Nach-Trockenperiode dann wieder verstarkt
in den Spross investiert, um die langfristige Balance zwischen Spross (Licht- und Kohlenstoffaufnahme) und
Wurzel (Wasser- und Nahrstoffaufnahme) wieder herzustellen.

In Mischung wachsen Fichte und Eiche in Trockenjahren @hnlich wie im Reinbestand. Bei diesen Baumarten
kommt es also nicht zu einer Verminderung des Trockenstresses. Es ist allerdings auch keine Verstiarkung des
Trockenstresses festzustellen, etwa eine Reduktion des Zuwachses der Fichte durch die zumeist konkurrenzstirkere
Buche im Fichten-Buchen-Mischbestand.

Besonders bemerkenswert ist die Reduktion des Trockenstresses und Zuwachseinbruches der Buche im
Mischbestand aus Buche und Eiche. Der Zuwachs der Buche bricht in den Trockenjahren 1976 und 2003 bei der
Buche dann deutlich weniger ein, wenn sie in Vergesellschaftung mit der Eiche wichst. Dieser Gewinn der Buche
geht aber nicht auf Kosten der Eiche. Vielmehr ist der Zuwachs der Eiche im Mischbestand weitgehend identisch
mit ithrem Zuwachs im Reinbestand. Diese Forderung der Buche durch die Eiche im Mischbestand konnte zum
einen durch den eher isohydrischen Charakter der Buche und den anisohydrischen Charakter der Eiche erklart
werden. Das heifit, die Baumarten haben asynchrone Stressreaktionen und vermindern dadurch wechselseitig ihren
Stress. Gegen eine solche Erklarung spricht allerdings die Tatsache, dass eine solche Stress-Entspannung in der
Mischung von Buche und Fichte auch zu erwarten wire, aber nicht zu finden ist.

Eine mogliche Erkldrung, die wiederholt in Mischungen mit Eiche festgestellt wurde (DAWSON 1993), ist die
hydraulische Anhebung von Wasser bei Vergesellschaftung von tiefwurzelnden mit flachwurzelnden Arten.
Insbesondere wihrend der Nacht konnen die tiefwurzelnden Arten Wasser in hohere Bodenhorizonte befordern.
Unter extrem trockenen Bedingungen kann dieses Wasser durch den Boden aus den Wurzeln herausgezogen
werden und zur Bodenanfeuchtung, Mineralisierung und Dekompostierung beitragen. Auf diese Weise wire
erklarbar, dass die Buche wohl durch die tiefwurzelnde Eiche, nicht aber durch die flach wurzelnde Fichte, im
Zuwachs profitiert.

Untersuchungen in Mischbestidnden aus Eiche und Buche zeigen, dass Mischungen beider Baumarten um 20-30%
mehr Zuwachs leisten kdnnen als benachbarte Reinbestéinde. Bdume in Mischung kdnnen zum einen bei gegebener
GroBe mehr Zuwachs leisten (wegen besserer Wasser- und Néhrstoffnutzungseffizienz), zum anderen konnen
solche Mischbestéinde aber auch dichter bestockt sein (erhdhte standortliche Tragfahigkeit, d. h. erhhte maximale
Bestandesdichte). Das Ausmall von Zuwachsgewinnen durch Mischung ist auf armen Standorten offensichtlich
grofer als auf reicheren Standorten (PRETZSCH 2012). Vorliegende Untersuchung zeigt, dass sich ein solcher
positiver Effekt der Mischung, zumindest bei der Artenkombination Eiche und Buche, auch in extremen
Trockenjahren zeigt. Ahnlich wie Untersuchungen entlang raumlicher 6kologischer Gradienten insbesondere auf
armeren Standorten Produktionsgewinne durch Mischung erkennen lassen, treten offenbar auch in Trockenjahren,
also wiederum unter extremen Bedingungen, positive Mischungseffekte auf. Trockenjahre wie 1976 und 2003 sind
deshalb besonders interessante Ereignisse, weil sie in situ Analysen iiber Mischungseffekte unter limitierenden
Bedingungen ermdglichen. Nach hiesigen Untersuchungen tragen also episodische Stressereignisse zu
Mehrzuwichsen von Mischbestinden gegeniiber Reinbestéinden bei. Dieser Beitrag zum over-yielding von Misch-
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gegeniiber Reinbestidnden diirfte umso stirker ausgeprigt sein, je hdufiger Trockenjahre auftreten. Die von
CALDWELL et al. (1998) formulierte Stress-Gradienten-Hypothese, wonach auf armen Standorten gegenseitige
Forderung dominiert, wéihrend auf reicheren Standorten Konkurrenz zwischen Arten vorherrscht, trifft
offensichtlich nicht nur auf die langfristigen Verhéltnisse entlang von rdumlichen Stressgradienten, sondern auch
auf episodische Stressereignisse zu.

Zahlreiche neuere Untersuchungen (MORIN et al. 2011; PRETZSCH 2012; ZHANG et al. 2012) weisen auf die
Produktionsiiberlegenheit von Mischbestdnden gegeniiber Reinbestinden hin. Diese Erkenntnisse finden bisher nur
wenig Beriicksichtigung, wenn iiber die Anpassungsfahigkeiten heimischer Baumarten an Klimainderungen
diskutiert wird (RENNENBERG et al. 2004). Am Beispiel der Baumarten Eiche und Buche in Mischung kann hier
gezeigt werden, dass die Mischung beider Arten offenbar zu einem stark verdnderten Stressverhalten, in diesem
Fall zu einer Stressminderung der Buche, fithren kann. Demnach sind Uberlegungen zur Anfilligkeit heimischer
Baumarten gegeniiber Stress, solange sie auf Reinbestinden beruhen (vgl. KOLLING und ZIMMERMANN 2007),
von begrenzter Relevanz, wenn einbezogen wird, dass die meisten Baumarten schon gegenwirtig tiberwiegend in
Mischbestidnden kultiviert werden.

Gegenwirtig zeichnet sich fast weltweit der Trend ab, dass von Klonplantagen oder Reinbestandskulturen
abgeriickt und zur Mischung von Klonen oder Arten iibergegangen wird, um so die komplementiaren Nischen der
gemischten Biume auszuschdpfen. Vorliegende Analyse zeigt, dass bei solchen Uberlegungen nicht immer davon
ausgegangen werden kann, dass das arttypische Verhalten im Reinbestand auch in der Mischung beibehalten wird.
Vielmehr finden wir eine Emergenz neuer Verhaltensweisen der Arten in Mischung, die bisher nicht anndhernd
untersucht oder verstanden ist. Experimente mit jungen Pflanzen kdnnen sicher zur Aufkldrung inter-spezifischer
Reaktionen beitragen. Allerdings sind solche Reaktionsmuster hédufig kaum auf é&ltere Bdume oder
Freilandbedingungen iibertragbar. Andererseits konnen Experimente zur Auswirkungen von Trockenstress, CO»-
oder Ozonbelastung an Altbdumen wegen des hohen Aufwandes allenfalls an einigen wenigen Standorten
ausgefiihrt werden; ihre Ergebnisse sind dann wiederum kaum verallgemeinerbar. Dieses Dilemma kann durch in
situ  Untersuchungen, wie hier dargestellt, iiberwunden werden. Denn wunter Trockenstress enthiillen
Artenmischungen spezielle Aspekte ihrer Interaktion, die dann fiir ein verbessertes Systemverstdndnis und eine
Herstellung besserer Stressresilienz durch Baumartenmischung nutzbar gemacht werden konnen.

5 Zusammenfassung

Bisherige Arbeiten zur Reaktion verschiedener Baumarten auf Trockenstress konzentrierten sich auf Reinbesténde.
Der vorliegende Beitrag priift, ob Stressreaktionen in Mischbestinden von der Reaktion in Reinbestdnden
abweichen. Die Auswertung basiert auf Bohrkernanalysen an 320 Fichten, Buchen und Eichen, wobei jeweils die
Halfte der Proben in Reinbestinden und die andere Halfte in benachbarten Mischbestdnden gewonnen wurden. Die
Bestinde wurden entlang eines dkologischen Gradienten von nihrstoffarmen und trockenen bis zu nihrstoffreichen
und feuchten Standorten ausgewihlt. Die Bohrkerne decken die Trockenjahre 1976 und 2003 ab, die im
Mittelpunkt der Untersuchung stehen. Indizes fiir Resistenz, Rt, Erholung, Rc, und Resilienz, Rs, kommen zur
Anwendung, um die Zuwachsreaktion der Bdume auf episodischen Trockenstress zu quantifizieren.

Obwohl die Jahre 1976 und 2003 unterschiedliche Trockenstressszenarien reprisentieren, zeigt die Analyse fiir
beide Jahre ein eher einheitliches Zuwachsreaktionsmuster: Die Fichte hat in Reinbestinden die geringste
Resistenz, zeigt dort aber eine bemerkenswert rasche Erholung. Im Vergleich zur Fichte sind Eiche und Buche in
Reinbesténden resistenter gegeniiber Trockenheit, sie erholen sich aber wesentlich langsamer vom Trockenstress.
In den untersuchten Mischbesténden ist insbesondere die Buche resistenter und resilienter bei Trockenheit als im
Reinbestand. Diese Uberlegenheit der Buche im Mischbestand geht nicht auf Kosten der beigemischten Baumarten.
Vielmehr wird auch deren Zuwachs im Mischbestand tendenziell weniger durch Trockenstress gemindert als im
Reinbestand.

Die tiberlegen Stressvertriaglichkeit der Buche im Mischbestand bedeutet eine Steigerung ihrer Fitness und einen
Beitrag zu ihrem wiederholt berichteten Mehrzuwachs in Mischung gegeniiber ihrem Wachstum im Reinbestand.
Es wird die Arbeitshypothese aufgestellt, dass die Minderung des Wasserstresses bei der Buche im Mischbestand
insbesondere dann auftritt, wenn sie mit isohydrischen Arten, wie der Fichte oder Eiche gemischt ist. Denn letztere
schlieBen ihre Stomata unter Trockenstress wesentlich frither und iiberlassen so die knappen Wasserreserven der
Buche. Es wird diskutiert, welche Konsequenzen die gezeigten artspezifischen Stressreaktionen fiir die
Bestandesdynamik, die Bestandesbehandlung und das Wuchsverhalten unter Klimaverdnderungen haben.
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