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1. EINLEITUNG

Mischbestidnde aus Baumarten, die komplementire
funktionelle Eigenschaften besitzen, sind héufig
20-50% produktiver als Reinbestidnde der gleichen
Arten (MORIN et al., 2011; PRETZSCH et al., 2013; ZHANG
et al., 2012). Solche Mehrzuwachse pro Fldcheneinheit
sind gleichbedeutend mit einem geringeren Landfla-
chenverbrauch fiir die Produktion einer gegebenen Holz-
masse. Betrachten wir Landfldche als eine Ressource,
dann kénnen Mischbesténde zur effizienteren Nutzung
von Ressourcen beitragen (VANDERMEER, 1992). Gegen-
uber der groBlen Zahl von Arbeiten, die sich mit Mehr-
und Minderzuwichsen pro Flidche beschéiftigen (KENNEL,
1965; SCHERER-LORENZEN et al., 2005) sind Arbeiten,
welche die Ursachen der Mischungsreaktion analysie-
ren, seltener (FORRESTER et al., 2006; RICHARDS et al.,
2010). Ein besseres Verstdndnis von den Interaktionen
in Misch- gegeniiber Reinbestidnden ist aber aus folgen-
den Griinden wichtig: Liegen die Ursachen der Mehr-
zuwéchse in lidngeren Kronen, ldngeren und dickeren
Asten, so kénnten Gewinne in der Massenleistung mit
Verlusten in der Holzqualitat und Wertleistung verbun-
den sein. Weisen Mischbesténde nicht nur eine hohere
Raumbesetzungsdichte auf, sondern auch eine erhéhte
Effizienz der Nutzung von Wasser, Nihrstoffen oder
Licht, dann wiirden sie erheblich zur Ressourceneinspa-
rung beitragen. Werden Mehrzuwéchse in Mischbestén-
den durch deren erhohte Bestandesdichte verursacht,
dann wiirden waldbauliche Behandlungsmaflinahmen,
die zumeist gleichbedeutend mit Dichtereduktionen
sind, Mischungseffekte aufheben. Solche Interaktion
werden ganz wesentlich durch Konkurrenz und gegen-
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seitige Forderung (Facilitation) zwischen den Pflanzen
geprigt (VANDERMEER, 1992), wirken simultan und kon-
nen durch die Umweltbedingungen modifiziert werden
(CaLLaway und WALKER, 1997). Eine Erhellung dieser
Zusammenhinge erfordert Analysen auf Skalenebenen
unterhalb der Bestandesebene, d.h. auf der Ebene von
Einzelbdumen oder deren Organen.

Nach BINKLEY et al. (2004) ist die Produktivitdt in
Waldbestidnden letztlich immer abhingig von der Menge
der zur Verfiigung stehenden Ressourcen, der Rate der
davon aufgenommenen Ressourcen und der Ressourcen-
nutzungs-Effizienz. Produzieren Mischbestéinde mehr
oder weniger als Reinbestdnde, dann muss sich dies in
Verédnderungen der Ressourcenverfiigbarkeit, der Res-
sourcenaufnahme oder der Effizienz ihrer Nutzung
widerspiegeln. Betrachten wir den Bestandesraum als
eine Ressource (GRAMS und LUDTKE, 2011), dann miisste
sich in Mischbestéinden im Falle von Mehrzuwéachsen
der pflanzenverfiigbare Raum vergréBern, die Besetzung
dieses Raumes mit Bdumen verdndern oder die Ausnut-
zung des besetzten Raumes im Sinne der Zuwachs-
leistung pro Raum oder Fliche erhohen. Letztlich sollten
sich Mischungseffekte also in einer Veridnderung der
Baumstruktur und damit auch der Bestandesstruktur
dullern (KeLTY, 1992). Eine genauere Untersuchung der
Baumformen und Kronenstruktur im Misch- gegeniiber
Reinbestand  konnte zur  Ursachenanalyse von
Mischungseffekten beitragen, denn die Baummorpholo-
gie indiziert die Besetzung des Bestandesraumes.

Bisherige Analysen der Kronenmorphologie und Kro-
nenstruktur von Bidumen im Misch- gegeniiber dem
Reinbestand beschriankten sich zumeist auf Vergleiche
von DimensionsgroBlen zu gegebenen Aufnahmezeit-
punkten. ASSMANN (1961), KENNEL (1965) oder KRAMER
(1988) vergleichen Kronenmalfle wie Hohe, Kronenlinge,
Kronenbreite oder Quotienten wie Schlankheitsgrad und
Plumpheitsgrad von Bdumen in Misch- und Reinbestén-
den zu gegebenen Aufnahmezeitpunkten. Solche
Zustandsvergleiche von Dimensionsgréflen kénnen aber
insbesondere dann irrefithrend sein, wenn die eine oder
andere Baumart im Mischbestand einen Gréflen-
vorsprung gegeniiber dem Reinbestand hat, oder in der
Grofle deutlich zuriick geblieben ist. Auf solche Unter-
schiede in der GroéBlenentwicklung weist insbesondere
MITSCHERLICH (1970) hin. Weil sich die Dimensions-
groflen von Badumen und damit auch die Quotienten aus
diesen Dimensionsgroflen, wie beispielsweise Hoéhe/
Durchmesser, Kronenbreite/Kronenlénge (= Plumpheits-
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grad) mit zunehmender Baumgrofle (z.B. dem Durch-
messer) nicht linear, also nicht isometrisch verindern,
sind reine Zustandsvergleiche wenig aussagekriftig.
Wenn beispielsweise Dimensionsgroflen, Leistungsgro-
Ben oder Stabilitat von Mischbestéinden mit Reinbestéin-
den verglichen werden (von LUPKE und SPELLMANN,
1997; SPELLMANN, 1996), dann sollten solche Vergleiche
unter Beriicksichtigung der GroéBenunterschiede erfol-
gen. Andernfalls kéonnen Formunterschiede fehlinter-
pretiert und mit Gréflenunterschieden verwechselt wer-
den (POORTER et al., 2012; PrRETZSCH, 2010). Scheinbare
Formunterschiede kénnen also schlichtweg daher riih-
ren, dass Baume im Mischbestand schon weiter in ihrer
Ontogenese fortgeschritten sind (oder im Vergleich zu
Reinbestidnden gleichen Alters weiter zuriick sind), sich
also auf derselben Formentwicklungskurve befinden,
welche benachbarte Reinbestinde erst spater durchlau-
fen. Zur Vermeidung solcher Fehlinterpretationen fiih-
ren wir den Formvergleich auf Grundlage allometrischer
Analysen durch.

Fir die Auswertung wurden die Baumarten Fichte
(Picea abies [L.] Karst.) und Buche (Fagus sylvatica L.)
nicht nur deshalb gewéhlt, weil sie in den Rein- und
Mischbestinden in Mitteleuropa dominieren, sondern
auch, weil sie zwei komplementédre funktionelle Typen
reprasentieren. Unterschiede zwischen den Arten beste-
hen vor allem in ihren Strategien der Raumbesetzung:
Die Fichte ist v.a. vertikal orientiert und schlank, mit
hoher Ressourcennutzungseffizienz bei voller Beson-
nung und geringerer Schattentoleranz. Die Buche ist
lateral orientiert, ausladend und besitzt von den mittel-
europdischen Hauptbaumarten den geringsten Licht-

Kompensationspunkt. Ahnliche funktionelle Rollen-
verteilungen wie die zwischen Fichte und Buche weisen
Mischungen aus Douglasie und Buche, Tanne und
Buche, Eukalyptus und Nothofagus, Erle und Tanne
oder Fichte und Hemlock auf. Die gewdhlte Baumarten-
kombination aus Fichte und Buche reprasentiert also
eine funktionelle Rollenverteilung in der Raumbeset-
zung, die in anderen Mischungen in dhnlicher Form zu
finden ist.

Im Vergleich zu den genannten Artenkombinationen
liegen fiir die Baumarten Fichte und Buche jedoch lang-
jahrige Messungen der Kronen- und Bestandesstruktur
vor, die zur Erhellung folgender Fragestellungen beziig-
lich Mischungsinteraktionen, insbesondere die der Plas-
tizitédt der Baumkronen zur Verfiigung stehen:

(1) Inwieweit unterscheiden sich die mittleren Dimen-
sions- und Kronenkennwerte von Fichte und Buche im
Rein- und Mischbestand auf Basis des vorliegenden
Datenmaterials?

(i1)) Fihren interspezifische Wuchskonstellation zu
einer Verdnderung der vertikalen Kronenexpansion bei
Beriicksichtigung der umgebenden Konkurrenz?

(iii) Zeigt sich in der horizontalen Kronenexpansion
ein Mischungseffekt unter analogen Konkurrenzkonstel-
lationen?

(iv) Verdandert sich der Plumpheitsgrad der Baumkro-
nen von Fichte und Buche durch Baumartenmischung?

Die dargelegten Muster der Kronenplastizitit werden
in ihrer Relevanz fir die Mischbestandsforschung, die
allometrischen Skalierungstheorien und die waldbauli-
che Behandlung von Mischbesténden diskutiert.

Tab. 1

Geographische Lage und standortliche Kennwerte (Hohe i.N.N., mittlere Jahrestemperatur, T,
und mittlerer Jahresniederschlag, P) der Rein- und Mischbestandsversuche aus Buche und Fichte.

Locations and site conditions (elevation, mean annual temperature, T, and mean annual precipitation, P)
of the long-term plots of pure and mixed stands of Norway spruce and European beech.

Geographische Lage

Versuch Reln-{Mlscl.'nbestand Wuchsgebiet Hohe {i.N.N. T P
[fi, bu, fifbuj Linge Breite [m] ra [mm]
Amberg 833 fi/bu 11,5-11,54  49,18-49,22 Frankenalb und Oberpfalzer Jura 480-515 7,5 650
Arnstein 638 bu 9,97 49,90 Frankische Platte 330 8 670
Denklingen 05 fi 10,84 47,87 Schwabisch - Bayerische Jungmorane und Molassevorberge 782 6,8 1.114
Fabrikschleichach 15 bu 10,57 49,92 Frankischer Keuper und Alpvorland 460 7,5 820
Freising 813 fi, bu, fi/bu 11,39-11,52  48,25- 48,50 Tertidres Hugelland 480-515 17 814
Firstenfeldbruck 612 fi 11,08-11,09 48,23-48,24  Schwabisch - Bayerische Schotterplatten- und Altmoranenlandschaft 542 7,5 825
Gerolzhofen 627 bu 10,51 49,91 Frankischer Keuper und Alpvorland 420 7,5 800
Nordhalben 811 fi/bu 11,52- 11,58  50,31-50,35 Frankenwald, Fichtelgebirge und Steinwald 575-660 55 850
Sachsenried 607 fi 10,82 47,87 Schwaibisch - Bayerische Jungmorane und Molassevorberge 775 6,8 1.115
Sachsenried 68 fi 10,75 47,83 Schwabisch - Bayerische Jungmoréne und Molassevorberge 843 6,2 1.204
Schongau 814 fi/bu 10,46- 10,51  47,51-47,53 Schwabisch - Bayerische Jungmordne und Molassevorberge 760-800 6,8 1.114
VohenstrauR 622 fi 12,44 49,68 Oberpfalzer Wald 725 6 904
Waldbrunn 105 bu 9,87 49,71 Frankische Platte 360 85 700
Waldbrunn 106 bu 9,86 49,68 Frankische Platte 340 85 690
Wolfratshausen 97 fi 11,37 47,94 Schwibisch - Bayerische Jungmorine und Molassevorberge 655 7,5 1173
Zusmarshausen 603 fi 10,29 48,24 Tertidres Hugelland 510 7,5 800
Zwiesel 111 fi, bu, fi/bu 13,31 49,07 Bayerischer Wald 760 6,2 1.200
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2. MATERIAL UND METHODEN
2.1 Datengrundlage

Als Datenbasis fiir die Analyse der Allometrie von
Fichte und Buche im Rein- und Mischbestand dienen 17
langfristige waldwachstumskundliche Versuche aus dem
Flachland und Mittelgebirge von Bayern (neun bestehen
aus Fichten-Reinbestinde, sechs aus Buchen-Rein-
bestdnden und fiinf aus Fichten-Buchen-Reinbestéanden)
mit 67 Parzellen und insgesamt 68 Aufnahmen. Tabelle
1 gibt eine Ubersicht iiber die geographische Lage und
standortlichen Kennwerte der Versuche.

Die Auswahl der Mischbesténde beschrinkte sich aus-
schlieBlich auf solche Versuche, bei denen beide Arten
intensiv durchmischt und in ihrer sozialen Stellung ver-
gleichbar sind. Versuche mit gruppen- oder horstweiser
Mischung wurden nicht beriicksichtigt. Fur alle Versu-
che lagen Messungen sowohl von Stamm- als auch Kro-
nendimensionen vor. Messungen des Brusthéhendurch-
messers, d, wurden mit UmfangmafBband durchgefiihrt.
Die Baumhohe, h, und der Kronenansatz, ka, wurde bis
in die 1990er Jahre mit dem Hohenmessgerit nach Blu-
me-Leiss und in den darauffolgenden Jahren mit dem
Gerét Vertex gemessen. Als Kronenansatz wurde der
unterste lebende Primérast angenommen. Folglich defi-
niert sich die Kronenlédnge als kl=h-ka. Die Kronen-
ablotungen erfolgten mittels optischem Dachlot in acht
Himmelsrichtungen (N, NO, ..., NW) und erlaubten die
Berechnung des mittleren quadratischen Kronendurch-
messers, kd, aus dem quadratischen Mittel der acht Kro-
nenradien

kd =2x4/(r" +... 41" )/8.

Als weitere Kronenkennwerte wurden das Ausla-
dungsverhaltnis, ausl=kd/d, und der Plumpheitsgrad,
pl=kd/kl, aus den vorliegenden Daten errechnet. Der

Schlankheitsgrad, definiert als hd=h/d, fand Verwen-
dung als Kennwert der Stammform (ASSMANN, 1961).
Fiur alle Versuche lagen Einzelbaumpositionen vor,
sodass eine rdaumlich-explizite Analyse der umgebenden
Konkurrenz méglich war. Eine Ubersicht des Datenma-
terials findet sich in Tabelle 2. Fiir die Fragen (i) bis (iv)
fanden nur solche Einzelbdume Beriicksichtigung, fiir
die Kronendurchmesser und Kronenldnge zum gleichen
Aufnahmezeitpunkt gemessen wurden.

2.2 Quantifizierung der Konkurrenz

Entsprechend der rdumlich erfassten Wuchskonstella-
tion jedes Einzelbaums ldsst sich ein Konkurrenzmal
der seitlichen Einengung definieren. Die Analyse der
Konkurrenzsituation erfolgte dabei innerhalb eines kon-
zentrischen Kreises mit der Position des Baumes, k, als
Mittelpunkt und dem Radius, r‘, der durch den zwei-
fachen Kronendurchmesser bestimmt wird. Entspre-
chend der Anwendung des baumgréflenabhéngigen Kro-
nendurchmessers wird beriicksichtigt, dass sich der
mittlere Abstand zum néchsten Nachbarn proportional
zum Stammdurchmesser verhalt (ENQUIST et al., 2009).
Der angenommene Kronendurchmesser ergibt sich in
Anhalt an PRETZSCH und BIBER (2010). Die Quantifizie-
rung der horizontalen Konkurrenz bzw. seitlichen Ein-
engung des Baumes, k, basiert auf dem Konzept des
stand density index (REINEKE, 1933), definiert als

sdi,,, =N, (25/d)"™ (1)

beo

und wird im Folgenden als sdi,, bezeichnet. Entspre-
chend der Gleichungsnotation normiert der Index die
Bestandesdichte auf einen Mitteldurchmesser von 25
cm, wobei N, die tatsdchliche Stammzahl und d der
quadratische Mitteldurchmesser innerhalb des Einfluss-
bereichs mit dem Radius, r', und ayg der Allometrie-
koeffizient zwischen Stammzahl, N, und Mitteldurch-

messer, d, ist. Fur die Berechnung des sdi,;, wurde die

Tab. 2

Waldwachstumskundliche Merkmale der Versuche
gesondert nach Baumarten und Mischung.

Characteristics of the samples differentiated by pure and mixed stands
applied for answering questions (i) to (iv).

Reinbestand

Mischbestand Reinbestand

Merkmale . i

Fichte Fichte Buche Buche
Versuche [N] 9 5 6
Parzellen [N] 34 15 18
Aufnahmen [N] 49 16 23
Aufnahmezeitpunkte [min-max] 1959 - 2002 1954 - 2004 1959 - 2002
Durchmesser [min - max] (cm) 4,1-83,1 10,1- 83,9 8,5-69,8 11,0- 103,4
Baumhéhe [min - max] (m) 4,7-46,3 11,9-44,7 12,7-42,0 14,3- 45,3
Kronenlange [min - max] (m) 0,7- 25,7 1,1-33,0 3,5-28,8 2,5-35,0
Kronendurchmesser [min-max] (m) 0,8-9,7 1,7-11,8 1,4-14,7 2,3-20,1
sdijgea [Min - max] (N ha™) 26- 1167 190-1.193 97-1.203 40-1.035
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verallgemeinerte Beziehung oy g = —1.605 nach REINEKE
(1933) angenommen.

2.3 Analyse der Kronenallometrie

Kronenallometrie bezieht sich in dieser Arbeit auf den
Zusammenhang zwischen Variablen der Baumkronen
und der Stammdimension. Dieser Zusammenhang wird
in generalisierter allometrischer Form durch die Potenz-
funktion (vgl. NIKLAS, 2004)

y=B,x" (2)

beschrieben. Hierbei ist die unabhingige Variable x der
Brusthéhendurchmesser, d, und die abhéngige Variable

y die Kronenldnge, kl (Frage ii) bzw. der Kronendurch-
messer, kd (Frage iii). Die Normalisierungskonstante
wird durch B, und der Allometriekoeffizient durch o,
ausgedriickt. Das allometrische Modell beschreibt quan-
titativ die relative GroBenverdnderung zweier Pflanzen-
organe, eines Teils des Organismus bzw. des Gesamt-
organismus (NIKLAS, 2004). Der Exponent «, ist hierbei
ein Maf} fir die relative Wachstumsgeschwindigkeit der
GroBe y, ausgedriickt durch die relative Wachstums-
geschwindigkeit der Grofle x, und wird als Allometrie-
koeffizient bezeichnet. Indem dieser die Anderung von y
bei 1%iger Anderung von x ausdriickt, reprasentiert das
Maf} direkt den internen Allokationsschliissel zwischen

Frage ii, Fichte Frage ii, Buche
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Abb. 1

Goodness of fit fiir die angepassten allometrischen Modelle der Kronenldnge, kl und des Kronendurchmessers,
kd (vgl. Gleichung 4) dargestellt fiir Fichte (a, ¢) und Buche (b, d).

Goodness of fit for the allometric models with crown length and crown diameter as
dependent variables (cf. Equation 4) for Norway spruce (a, ¢) and European beech (b, d).
Lines represent the 1:1 relationship between observed and predicted values.
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zwei untersuchten Groflen und die daraus resultierende
Formentwicklung. Die Normalisierungskonstante 8,
dagegen adressiert das Verhiltnis zweier GréBlen hin-
sichtlich ihrer absoluten Auspriagung, folglich diejenige
Dimension, die unabhéngig der Korpergrofle x die Teil-
grofle y beeinflusst.

Die vorliegende Arbeit nutzt die dem Pflanzenwachs-
tum unterliegende allometrische Beziehung (Gleichung
2), um den Zusammenhang zwischen strukturbeschrei-
benden Baumattributen (Durchmesser und Kronenlénge
bzw. Kronendurchmesser) der Baumarten Fichte und
Buche in Rein- und Mischbestéinden quantitativ zu
untersuchen. Die In-lineare Transformation (logarith-
mus naturalis) der allometrischen Grundgleichung
ergibt

In(y) = In(Bo) + aty,x * In(x),

wobei y und x jeweils die Grole einer Baumdimension
bezeichnen, o, den Allometriekoeffizienten und B, die
Normalisierungskonstante. Gleichung 2 wurde ent-
sprechend der Forschungsfragen modifiziert, indem der
Allometriekoeffizient a,, als eine Funktion von Konkur-
renz, sdi,, und Nachbarbaumart, meg,,, ausgedriickt
wurde.

(2

yx = f(sdijokal, MEf pu).

3)

Die umgebende Konkurrenz geht metrisch iber den
sdij, (vgl. 2.2) in das Modell ein. Der Einfluss der
Nachbarbaumart wird tiber die bindre Dummy-Variable
mey,, erfasst und unterscheidet dabei, ob ein Baum im
Reinbestand meg, = 0 bzw. im Mischbestand meg;,, = 1
wichst. Als Regressionsmodell zur Analyse von Kronen-
lange, kl, und Kronendurchmesser, kd, wurde ein In-
lineares gemischtes Modell gewidhlt, um sowohl dem
geclusterten Versuchsdesign, als auch den autokorrela-
tiven Effekten, bedingt durch Mehrfachbeobachtungen
(Wieder-holungsmessungen) am Einzelobjekt ,Baum’,
Rechnung zu tragen (PINHEIRO und BATES, 2000). Die
geclusterte Datenstruktur kommt dadurch zum Aus-
druck, dass innerhalb einer Parzelle (Behandlungs-
einheit) Messungen an mehreren Objekten erfolgten,
wobei wieder mehrere Parzellen innerhalb eines Ver-
suches (oder auf analogem Standort) zusammengefasst
sind (vgl. Tabelle 2). Beide Eigenschaften der vorliegen-
den Daten beeinflussen maligeblich die statistischen
Berechnungen. Die Beriicksichtigung ist wichtig, um
korrekte Konfidenzintervalle fiir die fixen Effekte zu
erhalten. Das In-lineare gemischte Modell ist wie folgt
beschrieben

ln(yijk )= IH(B)"' ax ln(dijk )+ x ln(dijk )xsdiyy, i T dx 1n(dijk )
XME i +b; +bu +a, xln(dijk)+aij x]n(d‘u.k)-é-aijk
wobei
(5)

Oy,g = f(sdiyy, ik s € 1y ijk) =(0t % sdiyy, i T 0% me; ., ijk)

mit y, abhéngige Variable (hier: Kronenlédnge, kl, bzw.
Kronendurchmesser, kd); d, Brusthohendurchmesser,
sdij1, horizontale Konkurrenz; mey;,,, dummy-kodier-
ter Mischungseffekt; a, B, x, 8, Regressionskoeffizienten;
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Index i, Versuch; Index j, Baum; Index k, Einzelbeobach-
tung 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. Gleichung 4 wurde fir jede
Baumart und Fragestellungen (ii, iii) getrennt ange-
passt.

2.4 Analyse von Unterschieden im Plumpheitsgrad

Der Einfluss von Mischungseffekten auf den Plump-
heitsgrad von Fichte und Buche (Frage iv) wurde durch
eine Kovarianzanalyse gepriift. Neben dem Faktor
Mischung, mey,,, gingen die gemessenen Variablen
Durchmesser, d, und umgebende Konkurrenz, sdi;, als
Kovariaten in das Modell ein. Auch hier wurde ein
gemischtes lineares Modell verwendet (vgl. 2.3), um
sowohl der geclusterten Datenstruktur als auch den
autokorrelativen Effekten Rechnung zu tragen.

2.5 Parameterschitzung und Modellauswahl

Fir die Modellanpassung wurde die Imer Funktion
des R-Pakets lme4 (BATES et al.,, 2011) angewendet.
Lmer bedient sich dabei der Methode REML (restricted
maximum likelihood criterion) zur Schitzung der Vari-
anzkomponenten. Alternativmodelle bezogen auf die
Struktur der gemischten Effekte als auch unterschiedli-
che Kombinationen der fixen Effekte wurden anhand
des Akaike’s Information Criterion (AIC; AKAIKE, 1974)
und Schwarz’s Information Criterion (BIC; Schwarz,
1978) verglichen, was schliefllich zu dem finalen Modell
(Gleichung 4) fiithrte. Das finale Modell mit Zufallseffek-
ten a;, a;; auf dem Intercept In(B) und b;, b;; auf dem Stei-
gungsparameter In(d) enthélt nur signifikante Parame-
ter und die Residuen waren normalverteilt. Bezogen auf
die Struktur der gemischten Effekte zeigte sich, dass das
Modell mit Effekten auf den Ebenen ,Baum in Versuch®
jenem mit ,Baum in Parzelle in Versuch” iiberlegen war.
Mogliche Griinde hierfiir konnten sein, dass ein Grofteil
der durch die Parzellenzugehorigkeit bedingten Streu-
ung durch die unabhéngige Variable sdi,,; erkléart wird.
Abbildung 2 zeigt einen Vergleich der vorhergesagten
mit den beobachteten Werte.

Bei der Ricktransformation der In-linearen Funktion
(vgl. Gleichung 4) in eine Potenzfunktion, d.h. von der
logarithmischen Skala auf die Originalskala, kommt es
zu Verzerrungen, da der logarithmierte Erwartungswert
ungleich dem Erwartungswert des Logarithmus ist,
E(In(x)) = In(E(x)). Dieser Fehler wurde bei der Darstel-
lung durch den Korrekturfaktor,

cf =e?, mit o = var(gi),
berticksichtigt (McCuLLOCH and SEARLE, 2001, S. 223).
Fir den bedingten Erwartungswert folgt y=e™ mit
der Interpretation eines ,typischen“ Baumes in einem
Ltypischen® Versuch und allen Zufallseffekten auf Null
gesetzt (vgl. Abbildungen 2 und 3). Eine Methode fiir
Vorhersagen auf Populationsebene ist bei WIRTH et al.
(2004) beschrieben.

Fir die gesamte statistische Auswertung wurde das
Statistikpaket R 2.13 (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2011)
verwendet.
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Abb. 2

Funktioneller Zusammenhang zwischen Kronenldnge, kl, und Durchmesser, d, fiir Fichte (a) und Buche (b)
bei intra- (Fichte,,;, bzw. Buche,,; durchgezogene) und interspezifischer Konkurrenz (Fichte_ ., bzw. Buche_ ;. .;,;
gestrichelte Linie). Die Kurvenverldufe sind dargestellt fiir sdi,,,, = 500 N ha! und verwenden die in Tabelle 4
dargestellten Parameter (Gleichung 4). Zu Zwecken der Ubersichtlichkeit sind die Datenpunkte fiir sdij,,-Werte
zwischen 450 und 550 N ha! eingezeichnet (Dreiecke = Reinbestand; Sterne = Mischbestand).
Crown length — diameter curves depending on intraspecific (Fichte,;, bzw. Buche,;; solid lines) and interspecific
competition (Fichte, ., bzw. Buchem,_,; dashed lines) of Norway spruce (a) and European beech (b) for the case of

sdij 1 = 500 N ha™! (cf. Table 4, Equation 4). Data points are shown for sdilokal values between 450 and 550 N ha'.

3. ERGEBNISSE

3.1 Mittlere Stammdimensionen und Kronen-
kennwerte von Fichte und Buche im Rein- und
Mischbestand

Die mittleren Baumdimensionen und Kronenkennwer-
te lassen deutliche Unterschiede bei Fichte und Buche
im Rein- gegeniiber dem Mischbestand erkennen (Tabel-
le 3). So ist bei Fichte in Mischbestinden der mittlere
Durchmesser um 59%, die Hohe um 32% und die Kro-
nendimensionen Kronenlidnge und Kronendurchmesser
um 42 bzw. 35% gegeniiber den mittleren Auspragungen
im Reinbestand erhoht. Die Mittelwerte bei Buche zeig-
ten ein gegensétzliches Muster. Die genannten Stamm-
und Kronendimension der Reinbestandsbidume sind
durchschnittlich hoher, wobei die Unterschiede im Ver-
gleich zur Fichte geringer ausfielen. Die mittleren
Stammdimensionen waren im Mischbestand um 27 bis
12% und die Kronendimensionen um 10 bzw. 15% Kklei-
ner als im Reinbestand. Je grofler die Unterschiede in
den Stammdimensionen, desto grofler werden die mittle-
ren Differenzen in den Kronenwerten.

Des Weiteren wurden Kennwerte der Stamm- und
Kronenform betrachtet. Demnach ist der Mittelwert des
Schlankheitsgrades der Fichte im Misch- gegeniiber
jenem im Reinbestand niedriger (—20 %), wiahrend er bei
Buche grofler ausfillt (+17%). In Bezug auf den Bekro-
nungsgrad zeigt das Datenmaterial an Fichte und Buche
nur minimale Unterschiede im Rein- und Mischbestand.
Demgegeniiber ldsst das Ausladungsverhéltnis, der Quo-
tient aus Brusthéhendurchmesser und Kronenbreite, fiir
beide Baumarten gréoBere Unterschiede beim Rein- und
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Mischbestandsvergleich erkennen. Wihrend das Aus-
ladungsverhiltnis bei Fichte in Mischbestédnden redu-
ziert ist (-19%), zeigt der Mittelwert bei Buche eine
Erhohung um 16 %. Der Plumpheitsgrad, das Verhéltnis
von Kronenbreite und Kronenlidnge, weist trotz der
Mittelwertsunterschiede in den absoluten Kronendimen-
sionen nur geringere Differenzen auf. Die Unterschiede
zwischen Rein- und Mischbestand sind bei beiden Baum-
arten gleichgerichtet. So ist der Plumpheitsgrad bei
Fichte im Mischbestand um durchschnittlich 7% und bei
Buche um 5% geringer als im Reinbestand.

Die Betrachtung der Mittelwerte wirft die Frage auf,
welche Ursachen hinter den mittleren Mischungsreak-
tionen stecken und ob die aufgezeigten Unterschiede
auch dann erhalten bleiben, wenn berticksichtigt wird,
dass sich die Bdume im Misch- und Reinbestand in
unterschiedlichen Entwicklungsphasen befinden, sich
also in der Grofe unterscheiden.

3.2 Allometrische Betrachtung der Kronen-
expansion

Die Uberlegungen im vorherigen Abschnitt galten dem
im Datenmaterial gegebenen mittleren Effekt von
Mischung auf die Stamm- und Kronenkennwerte. Diese
mittleren Unterschiede bei Fichte und Buche im Rein-
und Mischbestand konnen jedoch dadurch verfilscht
sein, dass die Bdume einerseits durch voneinander
abweichende Baumdimensionen (GroBeneffekt), ande-
rerseits durch unterschiedliche Konkurrenzverhiltnisse
(Konkurrenzeffekt) gekennzeichnet sind. Solche Artefak-
te konnen besonders gut anhand der Kronenallometrie
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Tab. 3

Vergleich der mittleren Stamm- und Kronendimensionen von Fichte und Buche im Rein- und Mischbestand
auf den analysierten Versuchsflichen. Dargestellt ist der arithmetische Mittelwert + Standardfehler.

Comparison of the mean trunk and crown dimensions of Norway spruce and European beech in pure
and mixed stand within the applied data. Shown is the arithmetic mean * standard error.

Reinbestand Mischbestand Reinbestand
Stamm- und Fichte Fichte Buche Buche
Kronenkennwerte
Mittelwert £SE N Mittelwert £SE N Mittelwert £SE N Mittelwert £SE N

Durchmesser [cm] 25,64 £0,219 3493 40,87 £0,520 925 31,13 £0,389 689 42,43 £0,460 1209
Baumhéhe [m] 23,89 £0,139 3493 31,59 £0,254 746 28,37 +£0,210 689 32,40 £0,184 1209
Kronenlange [m] 9,16 +0,066 3493 12,99 +0,148 648 14,66 0,162 689 16,22 £0,151 1209
Kronendurchmesser [m] 3,64 £0,026 3493 491 +0,057 925 6,21 £0,077 689 7,26 £0,083 1209
Schlankheitsgrad [m cm™* 1,02 +0,004 3493 0,81 +0,006 746 0,97 +0,009 689 0,83 £0,006 1209
Bekronungsgrad [m m™]** 0,40 £0,003 3493 0,41 £0,004 648 0,52 +0,004 689 0,50 +0,004 1209
Ausladungsverhaltnis [m cm™]*** 0,15 +£0,001 3493 0,12 £0,001 925 0,20 +0,002 689 0,18 £0,001 1209
Plumpheitsgrad [m m '] **#* 0,43 £+0,003 3493 0,39 £ 0,006 648 0,44 +0,005 689 0,46 £0,004 1209

*  Schlankheitsgrad = Baumhohe / Durchmesser.

**  Bekronungsgrad = Kronenlénge / Baumhghe.

##%  Ausladungsverhéltnis = Kronenbreite / Durchmesser.
*##%% Plumpheitsgrad = Kronenbreite / Kronenldnge.

analysiert werden, indem die Skalierung zwischen
Stamm- und Kronendimension in Abhéngigkeit der Kon-
kurrenz und Mischung betrachtet wird.

3.2.1 Zusammenhang zwischen Kronenlidnge und Durch-
messer in Abhdngigkeit von Konkurrenz und Mischung

Die Analyse der vertikalen Kronenexpansion erbrach-
te fiir beide Baumarten eine durch die umgebende Kon-
kurrenz bedingte Variabilitdt der Kronenlédngen-Durch-
messer-Allometrie. Dieser Einfluss wird tber den
Parameter x (vgl. Gleichung 4) beschrieben. Tabelle 4
lasst erkennen, dass sowohl Fichte als auch Buche eine
signifikante Reduktion des Allometriekoeffizienten oy 4

mit ansteigender Konkurrenz, sdi,,,;, zeigen (Parameter
x<0, p<0.001). Diese Reduktion ist gleichbedeutend mit
kirzeren Kronen bei analogen Stammdimensionen,
driickt doch oy 4 die prozentuale Anderung der Kronen-
linge bei 1%iger Anderung des Stammdurchmessers
aus. Ein Einsetzen der min und max-Werte des sdij, in
Gleichung 5 erbringt fiir Fichte Allometriekoeffizienten
zwischen oy 4 = 0,78 (sdij,, = 26 N ha™) bei geringer
und a4 = 0,74 (sdiy,, = 1167 N ha™') bei hoher umge-
bender Konkurrenz und fiir Buche zwischen «y,4 = 0,55
(sdij g = 26 N ha™!) und oy g = 0,51 (sdiy,; = 1035 N ha?)
unter intraspezifischer Konkurrenz, d.h. nachbarschaft-
liche Konkurrenz der gleichen Art.

Tab. 4

Statistik fiir das In-lineare gemischte Modell zur Schéitzung der Kronenléinge, ki,
in Abhéngigkeit von Durchmesser, d, Konkurrenz, sdi,,,, und Mischung, mey;,, fiir Fichte und
Buche. Das Regressionsmodell (Gleichung 4) ist in Abbildung 1 und 2 gezeigt.
Statistics of the In-linear mixed effect model for the allometric relationship

between crown length and trunk diameter as dependent on competition and mixture.
Curves (Equation 4) are shown in Figure 2.

. Fichte® Buche®
Parameter Variable ) ) - )
Neicne: 3493 (rein) , 648 (misch) Ngyene: 1209 (rein) , 689 (misch)

Schatzer SE p-value Schatzer SE p-value
In(B) -0,202  (40,189) p <0,05 0,751 (40,199) p <0,001
o In(d) 0,780 (0,047 p <0,001 0,550 (+0,062) p <0,001
X In(d) x sdijgal -0,30510 (+0,08810%)  p<0,001 .0,03510°° (£0,01110%)  p<0,001
5 In(d) x mey, 0,62610° (0,88510%)  p>0,05 0,024 (0,011) p <0,05

@ a,=N(0, 02 =0,433), a;=N(0,02,=0,367), b;= N(0,0%,=0,032), b; = N(0, 0% =0,021), 5, = N(0, 0%, = 0,044).

ij—

b a,=N(0, 02, = 0,449), a;;= N(0, 6%, = 0,308), b; = N(0, 0%, = 0,024), b;; = N(0, 6%, = 0,031), 5,3, =N(0, 0%, = 0,035).
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Tab. 5

Statistik fiir das In-lineare gemischte Modell zur Schitzung des Kronendurchmessers, kd,
in Abhéngigkeit von Durchmesser, d, Konkurrenz, sdi,,,, und Mischung, mey; ,,,,
fiir Fichte und Buche. Das Regressionsmodell (Gleichung 4) ist in Abbildung 1 und 3 gezeigt.

Statistics of the In-linear mixed effect model for the allometric relationship
between crown diameter and trunk diameter as dependent on competition and mixture.
Curves (Equation 4) are shown in Figure 3.

. Fichte® Buche®
Parameter Variable
Neiene: 3493 (rein) , 648 (misch) Nauche: 1200 (rein) , 689 (misch)

Schétzer SE p-value Schatzer SE p-value
In(B) 41,118 (+0,097) p <0,001 -1,151 (+0,128) p <0,001
a In(d) 0,794  (0,022) p <0,001 0,874 (+0,042) p < 0,001
X In(d) x sdijq -0,573 10" (+0,05610°)  p<0,001 -0,73810™ (+0,08210"  p<0,001
5 In(d) x mey, 5 0,918 107 (+0,05910%) p>0,05 0,040 (£0,011) p <0,001

2a,=N(0,0% =0,135), a,

1

=N(0,0%,=0,092), b,=N(0, 6%, =0,008), b,

=N(0,02%=0,004), &, =N(0,0%,=0,014).

ij

ba,=N(0,0% =0,488), a, = N(0, 02,=0,113), b;=N(0, 6%, = 0,027), b;; =N(0, 6%, = 0,014), &3 = N(0, 2, =0,016).

Neben Konkurrenz- tragen auch Mischungseffekte zu
einer Variabilitat der Skalierung zwischen Kronenlédnge
und Durchmesser bei. Die auf analoge Baumdimension,
d, und Konkurrenzeinfluss, sdi,,,, normierte Kronen-
lange, ki, ist bei Buche im Mischbestand erhéht (Tabelle
4, Parameter d, p<0.05), wihrend interspezifische
Interaktionen bei Fichte nur einen tendenziell positiven,
jedoch nicht signifikanten Einfluss (Tabelle 4, Parameter
3, p>0.05) auf die Kronenlénge erbringen. Parameter &
drickt dabei direkt die Abweichung interspezifischer
von intraspezifischer Nachbarschaft aus. Abbildung 2
legt den durch den Mischungseffekt bedingten Anstieg
des Allometriekoeffizienten o, fiir Buche bei ein-
gesetzter mittlerer Konkurrenz von sdi;, = 500 N ha™!
durch die nach oben verlagerte (gestrichelte) Kurve im
Mischbestand im Vergleich zum (durchgezogenen)
Verlauf der Kronenldnge innerhalb der Reinbestidnde
dar (Abbildung 2b). Bei Fichte iiberlagern sich dagegen
beide Kurven, was den nicht vorhandenen Mischungs-
effekt unterstreicht (Abbildung 2a). Demnach bt die
interspezifische Konkurrenz der Fichte auf die Buche
eine fiir die Kronenlidngenexpansion entspannende
Wirkung aus, was sich in einem Anstieg des Allometrie-
koeffizienten o4 um 4,5% (fir sdig, = 500 N ha™)
aullert.

Die Priifung von Frage (ii) erbrachte, dass die Kronen-
langen-Durchmesser-Allometrie beider Baumarten von
der umgebenden Konkurrenz abhingt. Bei Buche zeigt
sich dariiber hinaus eine durch die Beimischung von Fich-
te bedingte Variation des Allometriekoeffizienten oy 4.

3.2.2 Effekt von Konkurrenz und Mischung auf die
Skalierung zwischen Kronendurchmesser und Stamm-
durchmesser

Die Ergebnisse der Regressionsmodelle lassen erken-
nen, dass die horizontale Kronengrofle und die relative
Verdnderung mit dem Stammdurchmesser bei beiden
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Baumarten plastisch auf die umgebende Konkurrenz
reagieren (Tabelle 5). Sowohl bei Fichte als auch bei
Buche nimmt der Kronendurchmesser mit Anstieg des
sdijy, ab (Parameter x <0, p<0.001). Zudem zeigte sich,
dass Buche weitaus plastischer auf Konkurrenz reagiert
als Fichte, was sich im Betrag des Parameters x (Xpichte <
XBuche) Widerspiegelt. Fir geringe und hohe intraspezifi-
sche Konkurrenz ergeben sich aus den Modellen Allome-
triekoeffizienten oy, 4 (Tabelle 5; Gleichung 4) fiir Fichte
von 0,79 (sdij, = 26 N ha!) bzw. 0,73 (sdij, = 1167 N
ha™!) und fiir Buche von 0,87 (sdi},;,; = 40 N ha!) bzw.
0,80 (sdiy, = 1035 N ha™!). Werden beide Baumarten
unter mittlerer intraspezischer Konkurrenz hinsichtlich
ihres Kronenexpansionsvermoégens verglichen, so zeigt
sich fiir Buche ein grofleres Kronenexpansionsvermogen
als fiir Fichte (o q 4 picne = 0,77 versus oy 4 ¢ Buche=0,84).

Die in Tabelle 5 zusammengefassten Modelle zur
Schétzung der Kronenbreite (Gleichung 4) belegen quan-
titativ, dass ein Teil der Streuung von o, q4 mit der ein-
wirkenden Konkurrenz erklart werden kann. Weiter
erbringt die Wechselwirkung zwischen In(d) und mey,,
fiir Buche einen zusitzlichen positiven Beitrag (Tabelle
5;8>0, p<0,001), wiahrend fiir Fichte kein Mischungsef-
fekt nachzuweisen war (p>0,05) (Abbildung 3). Dem-
nach besteht bei Buche eine signifikante Abhéingigkeit
der Kronenbreite von der Rein- bzw. Mischzugehoérigkeit
oder intra- bzw. interspezifischen Bauminteraktionen,
die zu einem Anstieg des Kronendurchmesser bei ana-
loger Stammdimension fiithrt, also zu einer positiven
Wirkung der Beimischung von Fichte (Abbildung 3b). Im
Mischbestand ist o4 bei Buche unabhéngig der
Konkurrenz um 0.04 erhoht (Parameter 8, Tabelle 5). Bei
gegebener mittlerer Konkurrenz von 500 N ha! fiihrt
der Mischungseffekt zu einem Koeffizienten von
a44=0,88, wihrend jener fiir Buche im Reinbestand
ayq4=0,84 betrigt; dies entspricht einem Anstieg 4,8%
im Mischbestand.
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Abb. 3

Funktioneller Zusammenhang zwischen Kronendurchmesser, kd, und Stammdurchmesser, d, fiir Fichte (a)
und Buche (b) bei intra- (Fichte,,, bzw. Buche,;,; durchgezogene) und interspezifischer Konkurrenz (Fichte .,
bzw. Buche,;;; gestrichelte Linie). Die Kurvenverldufe sind dargestellt fiir sdiy,, = 500 N ha™! und verwenden
die in Tabelle 5 dargestellten Parameter (Gleichung 4). Zu Zwecken der Ubersichtlichkeit sind die Datenpunkte

fiir sdi ., -Werte zwischen 450 und 550 N ha™! eingezeichnet (Dreiecke = Reinbestand; Sterne = Mischbestand).

Crown diameter — diameter curves depending on intraspecific (Fichte,;, bzw. Buche,,; solid lines) and interspecific
competition (Fichte, ., bzw. Buche_,;,; dashed lines) of Norway spruce (a) and European beech (b) for the case of
8dij = 500 N ha ! (cf. Table 5, Equation 4). Data points are shown for sdilokal values between 450 and 550 N ha'.

Tab. 6

Kovarianzanalyse des Zusammenhangs zwischen Plumpheitsgrad und
Mischungseffekt bei Fichte und Buche. Ergebnisse der multiplen linearen
gemischten Regressionen (pl, = By + By X djj + By X sdijgparijic + Bs X meg 55, + b;
+by; + a; X dy, + a5 X djj + €55,) mit pl, der abhiingigen Variable Plumpheitsgrad;
und den unabhéngigen Variablen d, Brusthohendurchmesser, sdi,,,;, horizontale
Konkurrenz; mey,,, dummy-kodierter Mischungseffekt (0 = rein; 1 = misch);
Bos B1s B2s Bs, 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.

Analysis of covariance for the relationship between the ratio crown diameter
to crown length and mixing effects for Norway spruce and European beech.
Results are shown for the multiple linear mixed effect model (pl;, = B, + B; X djp +
By X sdijgparip + By X megp 0 + by + by + a; X dyj, + a; X dyy + g;5) with the dependent
variable pl, ratio crown diameter / crown length; the independent variables d,
trunk diameter, sdi,,, surrounding competition, mey;,,, dummy coded mixing
effect (0 = pure stand, 1 = mixed stand), By, B;, B2, B3, regression coefficients;
index i, experiment; index j, individual tree; index k, kth measurement
of tree j of experiment i; b and a, random effects on levels i and j; g, i.i.d. errors.

. Fichte® Buche®
Variable
Neicnie: 3493 (rein) , 648 (misch) Ngycne: 1209 (rein) , 689 (misch)

Schatzer SE p-value Schatzer SE p-value
Konstante 0456 (:033110Y) p<0,001 0,334 (+0,27210")  p<0,001
d -0,21110° (+0,69410% p>0,05 0,361107 (+0,41910°)  p<0,001
5dijgia -0,57510" (10,16410°)  p<0,001 -0,43810° (#0,19310%)  p<0,05
Me pe 0,21810° (+0,16910%)  p>0,05 0,562 10" (+0,18210%) p<0,01

@ 2,=N(0,0%,=0,002), a;=N(0,02,=0,001), b;=N(0,5%,=0,0001), b; =N(0,5%,=0,0001),
£5.=N(0,0?,=0,01).

b a,=N(0,02,=0,01), a;;=N(0, 6%,=0,004), b, =N(0,02,=0,0001), b; = N(0, %, =0,0001),
£::=N(0,62,=0,007).
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Abb. 4

Ergebnisse der Kovarianzanalyse des Zusammenhangs zwischen Plumpheitsgrad, pl, Stammdurchmesser, d,
und umgebender Konkurrenz, sdi,,,;, im Rein- (Dreiecke, durchgezogene Linie) und Mischbestand (Sterne,
gestrichelte Linie). Dargestellt sind die linearen Modelle iiber dem Stammdurchmesser, d, fiir unterschiedliche
Konkurrenzsituationen (sdi;y, = 200 — 800) (Tabelle 6). Die Datenpunkte enthalten den gesamten Datensatz
an Fichte (Nyeqmy = 4141, Ny, = 3493, N, = 648) und Buche (Nyegumg = 1898, N i, = 1209, N, i, = 689).

Results of the analysis of covariance for the relationship between the ratio crown width versus crown length,
diameter and competition in pure and mixed stands. Lines are shown for surrounding competition of 200, 500,
and 800 N ha!. Data points include the total data set for Norway spruce (N, = 4141, N . = 3493,

N = 648) and European beech (N, = 1898, N_ .. = 1209 , N,

rein misc! gesam

pure

mixture total pure mixture = 689).

Die statistischen Analysen zu Frage (iii) konnten
nachweisen, dass sich die Kronendurchmesser-Durch-
messer-Allometrie von Fichte und Buche unter differie-
renden Konkurrenzregimen plastisch verhidlt. Wie
bereits fiir oy, gezeigt, bewirkt die Beimischung der
Fichte in Buchenbestinden eine entspannende, d.h.
positive Wirkung auf die Kronenbreitenexpansion.

3.3 Einfluss der Mischung auf den Plumpheitsgrad
von Fichte und Buche

Nachdem die beiden vorangegangen Abschnitte die
Kronendimension in ihrer vertikalen und horizontalen
Auspragung getrennt voneinander untersucht haben,
wird im Folgenden der statistische Zusammenhang zwi-
schen dem Plumpheitsgrad, der das Verhéltnis zwischen
Kronenbreite und -linge beschreibt, beider Baumarten
im Misch- gegeniiber dem Reinbestand und bei gegebe-
ner Konkurrenz analysiert.

In die Kovarianzanalyse flossen dafiir neben dem
Plumheitsgrad als abhédngige Variable die unabhéngigen
Variablen Brusthohendurchmesser, umgebende Konkur-
renz sowie die dummy-kodierte Mischungszugehorigkeit
als Gruppierungsvariablen ein. Durchmesser und Kon-
kurrenz dienen insbesondere dazu, deren Effekt auf die
Zielvariable des Mischungseffektes zu neutralisieren.
Die in Tabelle 6 aufbereiten Ergebnisse lassen erkennen,
dass der Plumpheitsgrad von Fichte keinen Mischungs-
effekt zeigt (meg,, p>0,05). Dagegen fiihrt eine Bei-
mischung der Fichte bei Buche zu einem Anstieg des
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Plumpheitsgrades um 0,06 (meg,;, p<0,001). Demnach
haben interspezifische Wuchskonstellationen von Fich-
te/Buche unter Beriicksichtigung der Dimension, hier
der Brusthohendurchmesser, und der umgebenden Kon-
kurrenz bei Buche eine Veridnderung der Kronenform
zur Folge, wihrend sie bei Fichte unveriandert bleibt. Im
Falle der Buche bedeutet dieser Mischungseffekt, dass
es bei analoger Kronenlidnge zu einer Verbreiterung der
Krone kommt oder dass die Kronen bei gleichem Durch-
messer weniger lang sind. Zur graphische Veranschau-
lichung der Ergebnisse der Kovarianzanalyse wurde der
Plumpheitsgrad tiber dem Brusthohendurchmesser fiir
niedrige (sdiy,,; = 200 N ha™!), mittlere (sdi;y, = 500 N
ha™!) und hohe Konkurrenz (sdi,,, = 800 N ha!) auf-
getragen (Abbildung 5). Die umgebende Konkurrenz
zeigt fiir beide Baumarten einen signifikant negativen
Effekt auf den Plumpheitsgrad (vgl. Tabelle 6).

4. DISKUSSION

Die Auswertung der Zustandsdaten erbrachte klare
Mittelwertunterschiede fiir die Kronen im Misch- gegen-
tiber dem Reinbestand. Danach sind Fichten in Mischbe-
stdnden jenen in Reinbestinden in der Groflenentwick-
lung klar tberlegen. Dagegen vollzieht sich die
GrofBlenentwicklung der Buchen im Mischbestand verzo-
gert und die meisten Kronendimensionen in Mischbe-
stdnden bleiben hinter jenen gleichaltriger Buchen-
Reinbestdnde deutlich zuriick. Wihrend Dbisherige
Untersuchungen bei solchen Vergleichen zwischen
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gleichaltrigen Misch- und Reinbestdnden aus Fichte und
Buche stehenblieben (KENNEL, 1965; MITSCHERLICH,
1970), geht die vorliegende Untersuchung einen Schritt
weiter. Es wird danach gefragt, ob sich die Gré3enent-
wicklung im Misch- gegeniiber dem Reinbestand ledig-
lich mit unterschiedlicher Geschwindigkeit vollzieht,
also ob Bdume im Mischbestand zwar dieselbe Dimen-
sion erreichen, aber zu einem anderen Zeitpunkt als im
Reinbestand, oder ob die Mischung auch mit charakte-
ristischen Formverdnderungen einhergeht. Der Schritt
hin zur allometrischen Betrachtung der Baumkrone
eliminiert dabei GroBlenunterschiede zwischen den
Pflanzen (POORTER et al., 2012), die beispielsweise als
Folgeeffekte von Pflanzung, Konkurrenzreaktionen oder
waldbaulicher Behandlung auftreten. Dass Fichten im
Misch- gegeniiber dem Reinbestand auf den unter-
suchten Versuchsfldchen offensichtlich nur schneller
wachsen, aber sich kaum in der Form veridndern, die
Buchen aber sowohl in der Wachstumsgeschwindigkeit
als auch in der charakteristischen Formentwicklung auf
Mischung reagieren, ist aus mehreren Griinden essen-
tiell: Zum einen werden hierdurch die Mischungseffekte
komplexer. Modifiziert Mischung lediglich die Geschwin-
digkeit der Grofenentwicklung, so konnte die Dynamik
von Mischbestédnden auch aus dem Verhalten der betei-
ligten Baumarten in Reinbestédnden erklart werden.
Entfalten die Baumarten dagegen in Mischung neue
Eigenschaften, dann lassen sich Raumangebot, Raumbe-
setzung und Raumnutzungseffizienz nicht mehr aus
ihrem entsprechenden Verhalten im Reinbestand erkla-
ren. In unserem Fall bleibt die Fichte in ihrer Forment-
faltung in Misch- und Reinbestand dhnlich, wéhrend die
Buche emergente Eigenschaften mit Blick auf die ver-
tikale und horizontale RaumerschlieBung und Raum-
besetzung entwickelt.

4.1 Vergleich der Ergebnisse mit allgemeinen
Skalierungsgesetzen

Verallgemeinernde, artiibergreifende Allometriegeset-
ze, wie jene der metabolischen Skalierung (;metablic sca-
ling theory‘, MST), gehen von konstanten allometrischen
Zusammenhingen zwischen dem pflanzeninternen
Gefiallsystem, den Organ- und Dimensionsgrofen, der
Kronen- oder der Bestandesstruktur aus (ENQUIST et al.,
1998). Die Theorie beschreibt dabei allometrisch ideale
Pflanzen, die bedingt durch funktionelle Optimierung
immer dhnlichen Trajektorien folgen. So formuliert die
MST Dbeispielsweise, dass Kronendurchmesser und
Stammdurchmesser bzw. Kronenldnge und Stamm-
durchmesser mit dem Exponent a4 = oy 4 = 2/3 skalie-
ren (McMAHON und KRONAUER, 1976; NIKLAS, 2004;
WEST et al., 2009). In der Literatur findet sich jedoch
eine Reihe von Studien, die eine intra- bzw. interspezifi-
sche Variabilitdt der strukturellen Allometrie nach-
weisen konnten (DIELER und PRETZSCH, 2013; DUURSMA
et al., 2010; KOLOKOTRONES et al., 2010; PRETZSCH und
DIELER, 2012; PRICE et al., 2009, 2010). Letzteres deutet
darauf hin, dass morphologische Pflanzeneigenschaften
nicht konstant skalieren und durch metabolische (WEST
et al, 2009) oder isometrische Skalierungsgesetze
(NIKLAS, 2004) unzureichend abgebildet werden.
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Die vorliegende Arbeit reiht sich in die Befunde der
genannten Studien ein und quantifiziert die Plastizitét
der Baumkrone von Fichte und Buche anhand intra-
und interspezifischer Konkurrenz. Im Vergleich zur
metabolischen Skalierung, die fiir ay 44 bzw. oy 4 einen
Exponenten von 2/3 annimmt, erbringen unsere Analy-
sen folgende Befunde:

(1) Die Kronenlédngen-Durchmesser-Allometrie beider
Baumarten wird durch intraspezifische Konkurrenz
negativ beeinflusst (Parameter x, 7Tabelle 4). Der
Einfluss nachbarschaftlicher Konkurrenz erbrachte fiir
Fichte Exponenten von Kronendurchmesser versus
Durchmesser von oy 4=0,78-0,74 (sdij,,=26-1167 N
ha™) bzw. fir Buche von ay4=0,55-0,51 (sdi,, =
40-1035 N ha!). Die Abhéingigkeit der Allometriekoeffi-
zienten von der intraspezifischen Konkurrenz hat zur
Folge, dass die Kronenldnge fiir eine Fichte mit 30 cm
Brusthéhendurchmesser zwischen 11,8 und 10,5 m und
die einer 30 cm starken Buche zwischen 13,9 und 12,3 m
betragt. Des Weiteren zeigte sich, dass bei Fichte die
Kronenlédnge sowohl bei intra- wie auch interspezifischer
Konkurrenz &dhnlich tber dem Durchmesser skaliert.
Dagegen konnte fiir Buche ein positiver Effekt der Bei-
mischung von Fichte auf den Allometriekoeffizienten
a4 nachgewiesen werden (Parameter 8, Tabelle 4).
Bezogen auf eine mittlere Konkurrenz von sdi, ., = 500
N ha™! betrigt dieser im Reinbestand oy 4 = 0,53, wih-
rend er im Mischbestand o4 = 0,56 erreicht. Daraus
ergeben sich bei einem Stammdurchmesser von 30 cm
Unterschiede in der Kronenlédnge von 13,2 versus 13,5 m
bzw. 2,4 % zwischen Rein- und Mischbestand. Der theo-
retische Vorhersagewert der metabolischen Skalierung
von oy 4 = 2/3 wurde innerhalb des Datenmaterials fiir
keine der beiden Baumarten nachgewiesen.

(2) Fur die Kronendurchmesser-Durchmesser-Allome-
trie zeigte sich analog zur Kronenldngen-Durchmesser-
Allometrie, dass ein Grofteil der Variabilitdt durch
intra- und interspezifische Konkurrenz erklirt werden
kann, wobei Letztere nur bei Buche einen signifikanten
Erklarungswert hatte. Intraspezifische Konkurrenz
fithrt bei beiden Baumarten zu schmalen Kronen (Para-
meter x, Tabelle 4). Die Abhingigkeit des Allometrie-
koeffizienten o4, fithrt bei Fichte mit einem Brust-
hohendurchmesser von 30 cm zu Kronendurchmessern
von 4,9 m bei geringer und 3,9 m bei hoher Konkurrenz.
Buche erreicht Kronenbreiten von 6,2 m bis 4,8 m. Im
Gegensatz zur Fichte lief3 sich fiir Buche ein Mischungs-
effekt bezogen auf die Skalierung zwischen Kronen-
durchmesser versus Durchmesser nachweisen. Die Bei-
mischung der Fichte fiihrt zu einem Anstieg von aygg4.
Bei umgebender Konkurrenz von sdiy,, = 500 N ha™!
ergeben sich Exponenten von o 44 = 0,84 fiir Buche im
Reinbestand und «y44 = 0,88 fiir Buche im Fichten-
Buchen-Mischbestand. Diese intraspezische Variabilitét
fithrt bei einer 30 cm starken Buche im Reinbestand zu
einem Kronendurchmesser von 5,5 m und im Misch-
bestand zu 5,7 m. Die Allometrieexponenten beider
Baumarten iibersteigen die Vorhersagewerte der meta-
bolischen Skalierung.

Die dargelegten Ergebnisse zeigen, dass Modelle, die
neben Dimensionsgroflen weitere Kovariablen wie jene
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der Konkurrenzsituation der Einzelbdume beriicksich-
tigen, einen groBeren Teil der Datenstreuung erkldren
konnen, als solche wie die der metabolische Skalierung
(vgl. PRICE et al., 2010). Anhand der vorliegenden Daten
konnte fiir Fichte und Buche veranschaulicht werden,
dass der Zusammenhang zwischen Kronenldnge bzw.
-breite und Stammdurchmesser signifikant durch die
umgebende Konkurrenz beeinflusst wird und dass im
Falle der Buche die Beimischung der Fichte einen
zusitzlichen Effekt auf die Skalierung ausiibt. Die
Abhéngigkeit der Kronenexpansion von intra- und inter-
spezifischer Konkurrenz belegt fiir beide Baumarten die
Fahigkeit, sich durch phénotypische Plastizitat der
strukturellen Umgebung anzupassen (SULTAN, 2000).

Die in Abschnitt 3.3 dargelegten Ergebnisse konnetn
auch fir den GroBlenquotienten zwischen Kronenbreite
und -lédnge eine Variabilitdat in Abhéngigkeit der Kon-
kurrenz nachweisen. Mit zunehmender seitlicher Einen-
gung werden die Baumkronen im Verhéltnis zur Lange
schméler. Wahrend sich dieses Reaktionsmuster bei
Fichte sowohl im Rein- und Mischbestand zeigt, d.h. die
Kronenproportion bleibt konstant, fiithrt eine Beimi-
schung der Fichte zu einer Zunahme des Quotienten bei
Buche. Dies deutet darauf hin, dass sich Kronenldnge
und Kronenbreite bei Buche im Mischbestand nicht pro-
portional zueinander vergréfern, sondern die Kronen bei
analoger Linge breiter sind. Diese gegenseitige Beein-
flussung von Kronenlédnge- und breite ist von Relevanz
fiir die allometrische Theorie. So zeigen MAKELA und
VALENTINE (2006), dass die Beriicksichtigung der relati-
ven Kronenldnge den allometrischen Zusammenhang
zwischen Baummasse und Blattmasse stabilisiert und
invariante Skalierungsexponenten wie fiir Kronenmasse
versus Blattmasse erbringt (vgl. DUURSMA et al., 2010).

Zusammenfassend sind die Annahmen allgemeiner,
art-invarianter Skalierungsgesetze (ENQUIST et al., 1998;
WEST et al., 2009) brauchbar fiir ein grobes Upscaling
von Funktionen und Strukturen von der Baum- auf die
Okosystemebene, stoBien jedoch bei komplexen (Misch-)-
Bestidnden rasch an ihre Grenzen (PRETZSCH und DIELER,
2012; DIELER und PRETZSCH, 2013).

4.2 Relevanz der Ergebnisse fiir Konkurrenz-
und Zuwachsverhalten von Fichte und Buche
im Rein- und Mischbestand

Bisherige Arbeiten zu Mischbestéinden zielen in der
Mehrzahl auf die Aufdeckung von Mehr- oder Minder-
zuwéchsen ab. So erbringen Studien zur Mischung von
Fichte und Buche, dass der Zuwachs auf Bestandes-
ebene in Abhéngigkeit der Standortgiite von —46% bis
+138% im Vergleich zu benachbarten Reinbestéanden
variieren kann (KENNEL, 1965; PRETZSCH und SCHUTZE,
2009; PreTZSCH et al., 2010). Solche Untersuchungen
sind wichtig, eine Generalisierung der Ergebnisse erfor-
dert jedoch Analysen, die iiber jene der Produktivitéit
(z.B. PRETZSCH et al., 2010) oder Ressourcen-Nutzungs-
effizienz (z. B. RICHARDS et al., 2010) hinaus bis zur Ein-
zelbaum- oder sogar Organebene gehen. Die Nischen-
komplementaritidt zwischen zwei Arten wird in diesem
Zusammenhang als eine wichtige Ursache fir
Mischungseffekte angesehen (MORIN et al., 2011), die

258

sich bezogen auf die Baumkronen u.a. in deren Expan-
sionsvermogen ausdriickt. Inwieweit die Mischung tber
die Kronengrofle hinaus Blattmasse, spezifische Blatt-
flache und Blattdichte modifiziert, ist weit von einer
Klarung entfernt. Ebenso wurde die Bedeutung der Kro-
nenexpansion fir die Konkurrenzstirke und Produk-
tivitdat untersucht (PRETZSCH und SCHUTZE, 2005; THORPE
et al., 2010). Uber den Effekt der Mischung auf die Kro-
nenplastizitdt wurden zwar vereinzelte Untersuchungen
angestellt (LINTUNEN und KAITANIEMI, 2010; SCHROTER et
al., 2012; THORPE et al., 2010), es liegen aber nur selten
quantitative Analysen zum Einfluss der nachbarschaft-
lichen Konkurrenz und des Effektes der Mischbaumart
vor (DIELER und PRETZSCH, 2013).

Nach den hier gezeigten Untersuchungsergebnissen
kann sich die Plastizitit der Baumkrone durch
Mischung signifikant &ndern. Die Beimischung der Fich-
te bewirkt bezogen auf die Buche eine Steigerung der
Kronenléngen- als auch der Kronenbreitenexpansion.
Fichte dagegen verhilt sich im Rein- und Mischbestand
invariant, d.h. die relative GroéBenverdnderung von
Stammdurchmesser und Kronendimensionen verlauft
gleichgerichtet. Die Interaktion von Fichte und Buche
bringt im Kronenraum damit besonders fiir Buche posi-
tive Effekte. Der auf die Kronenexpansion wirkende ent-
spannende Effekt kann in Anlehnung an KEeLTY (1992)
und VANDERMEER (1992) als Konkurrenzreduktion inter-
pretiert werden. Bezogen auf die Hauptbaumarten Fich-
te, Eiche und Kiefer scheint die Fichte dabei die Konkur-
renzkraft der Buche noch am geringsten zu steigern. So
berichten DIELER und PRETZSCH (2013) von einem
Anstieg der Kronenschirmfldche bei Eliminierung von
Unterschieden in der Stammdimension und umgebender
Konkurrenz von Buchenreinbestdnden hin zu Misch-
bestéinden mit Fichte, Eiche oder Kiefer in der Rangfolge
Bu < Bu(Fi) < Bu(Ei) < Bu(Ki). Jede Beimischung einer
der drei Arten fiihrt zu einer Entspannung der Kronen-
konkurrenz fiir die Buche. Die Befunde von Konkurrenz-
reduktionseffekten in Mischbestdnden decken sich mit
Untersuchungen von PRETZSCH und BIBER (2005) zur
Grenzbeziehung zwischen Bestandesdichte und Baum-
dimension (self-thinning Linie), wonach Buche in Rein-
bestédnden die steilste Stammzahl-Durchmesser-Abnah-
me (Buche > Fichte > Kiefer > Eiche) gleichbedeutend
mit der geringsten Selbsttoleranz zeigt. Baumarten-
mischung dagegen fiihrt zu einer Umkehrung der Rang-
folge: Buche < Fichte < Kiefer < Eiche (PRETZSCH und
BiBER, 2005; PRETZSCH und ScHUTZE, 2005). Offensicht-
lich treten Strategien der Konkurrenzausiibung, die
bereits im Reinbestand zu beobachten sind, im Misch-
bestand umso ausgeprigter in Erscheinung (vgl. Buche
versus Eiche).

Die aufgezeigten Interaktionseffekte im Kronenraum
stellen wichtige IndikatorgroBlen fiir den in der Mehr-
zahl berichteten Anstieg der Fldchenproduktivitdt von
Fichten-Buchen-Mischbestéinden dar (PRETZSCH et al.,
2010). Aus den Ergebnissen wird folgendes Grundmus-
ter erkennbar: Fichte zeigt in der Mischung mit Buche
keinerlei Anderungen in der Kronenexpansion. Vorteile
in der mittleren Baumproduktivitat konnen somit nicht
auf eine Steigerung der Expansionsfihigkeit zurtck-
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gefiihrt werden, sondern auf eine Effizienzsteigerung bei
gegebener Kronengriofle (PRETZSCH, 2010; STERBA, 1999).
Der Anstieg der KronengréBe von Buche in der
Mischung ist dagegen gleichbedeutend mit einer effi-
zienteren Besetzung des Bestandesraums. PRETZSCH und
SCHUTZE (2005) weisen fiir Buche ebenfalls eine Zunah-
me der horizontalen Kronenmafle nach, diese ist jedoch
mit keiner Verdnderung der Raumausnutzungseffizienz
verbunden; d.h. die Produktivitét je Kronenflache bleibt
konstant. Daraus geht hervor, dass Mehrzuwichse der
Buche in Mischbestéinden nicht auf eine gesteigerte
Zuwachseffizienz, sondern in erster Linie auf einen
Dichteeffekt zuriickzufiihren sind. Damit kommt der
intraspezifischen Kronenplastizitit eine grofle Relevanz
bei der Frage nach Minder- und Mehrzuwichsen im
Mischbestand zu, indem diese wichtige Konkurrenzmus-
ter im Wechselspiel zwischen Facilitation und Konkur-
renz enthiillt (RICHARDS et al., 2010).

4.3 Konsequenzen fiir die forstliche Praxis

Invarianz oder Varianz von Kroneneigenschaften im
Misch- gegeniiber dem Reinbestand sind auch fiir die
waldbauliche Steuerung relevant, ist doch die Steige-
rung des Anteils von Mischbestdnden eng mit den Zielen
des naturnahen Waldbaus verkniipft (KOHNLE und
KLADTKE, 2010; LEIBUNDGUT, 1987).Verhilt sich die Fich-
te mehr oder weniger invariant bei inter- und intraspezi-
fischer Konkurrenz, so diirfte Mischung kaum Einfliisse
auf ihre Einzelbaumstabilitit gegeniiber Wind, Schnee-
bruch und Sturm haben. Bei der Buche, die insbesonde-
re Kronenldnge, Kronenbreite und Plumpheitsgrad im
Misch- gegeniiber dem Reinbestand vergréflert, sind im
Mischbestand andere Stabilitdts-, Konkurrenz- und
Zuwachseigenschaften zu erwarten. Fur die Holz-
verwendung bedeutet ein reiner GroBeneffekt auf die
Kronenentwicklung, dass Fichten im Rein- und Misch-
bestand bei gleicher GroBle dhnliche Holzeigenschaften
aufweisen diirften. Andert sich dagegen die Kronenform
und Formentfaltung im Misch- gegeniiber dem Rein-
bestand, dann weisen Buchen gleichen Durchmessers im
Mischbestand andere Holzeigenschaften bezogen auf
Astdurchmesser, astfreie Schaftldnge oder Jahrringbrei-
te auf. Neben Fragen der Stabilitdt und Holzqualitit
erfordern die Zusammenhénge zwischen KronengrofB3en-
entwicklung und Baumartenmischung zukiunftig stiarke-
re Beriicksichtigung in waldbaulichen Behandlungs-
konzepten. Insbesondere die gesteigerte Kronenbreite
der Buche in der Mischung mit Fichte, die gleichbedeu-
tend mit einer Steigerung der Packungsdichte innerhalb
von Fichten-Buchen-Mischbestidnden ist, 14sst das Risi-
ko von Zuwachsverlusten infolge von zu starken Dichte-
absenkungen innerhalb von Mischbestidnden erkennen.
So fithren PRETZSCH et al. (2013) aus, dass Mehrzuwéch-
se von Mischbestdnden neben der Steigerung der mittle-
ren Baumproduktivitit wesentlich mit einem Anstieg
der maximalen Bestandesdichte verkniipft sind.

Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit unterstreichen
die Bedeutung von Untersuchungen der Kronenstruktur
fiir ein besseres Verstandnis des Zuwachsverhaltens und
der Bestandesdynamik von Rein- und Mischbesténden.
Im Vergleich zu Studien, die die Morphologie und Pro-
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duktivitdt von Baumkronen in Rein- und Mischbestéin-
den nur sehr allgemein fassen (WEST et al., 2009; PURVES
et al., 2007; PrRETZSCH und DIELER, 2012), tragt diese
Arbeit zu einer Quantifizierung von Mischungsreaktio-
nen mit Blick auf die Variabilitit der Baumkronen und
damit zum Verstehen von Mischungseffekten auf der
Bestandesebene bei (MORIN et al., 2011; PRETZSCH et al.,
2010; ZHANG et al., 2012).

5. ZUSAMMENFASSUNG

Im Mittelpunkt des Aufsatzes steht die Frage, wie sich
die Kronenmorphologie von Fichte und Buche durch
intra- und interspezifische Konkurrenz verdndern.
Neben absoluten Grofenunterschieden zwischen Rein-
und Mischbestand war dabei von besonderem Interesse,
inwieweit interspezifische Konkurrenzeffekte die verti-
kale und horizontale Kronenexpansion in Form der Kro-
nenldnge und -breite beeinflussen. Beide Proportionen
sind von grofler Bedeutung, da sie die Baumkrone auf-
spannen und deren Quotient bzw. deren Plumpheitsgrad
die Kronenform beschreibt. Durch die Betrachtung
sowohl der absoluten Auspriagung als auch der relativen
GrofBlenverdnderung kann quantifiziert werden, ob sich
die GroBlenentwicklung im Misch- gegeniiber dem Rein-
bestand lediglich mit unterschiedlicher Geschwindigkeit
vollzieht, also ob Bdume im Mischbestand zwar dieselbe
Dimension erreichen, aber zu einem anderen Zeitpunkt
als im Reinbestand oder ob die Mischung auch mit cha-
rakteristischen Formverdnderungen einhergeht. Die
Untersuchung basiert auf Einzelbaumdaten langfristi-
ger Versuche Bayerns, die ein breites Spektrum an
Stamm- und Kronendimensionen abdecken (Tabelle 1,
Tabelle 2).

Die Zustandsdaten von Fichte und Buche zeigen klare
Mittelwertunterschiede fiir die Kronen im Misch- gegen-
iiber dem Reinbestand (Tabelle 3). Diese erbringen, dass
Fichten in Mischbestdnden jenen in Reinbestdnden in
der GroBlenentwicklung klar uberlegen sind. Letzteres
gilt sowohl fiir die Stamm- als auch Kronendimensionen.
Dagegen vollzieht sich die GroBlenentwicklung der
Buchen im Mischbestand verzogert. Die meisten Kro-
nendimensionen in Mischbesténden bleiben hinter jenen
von Buchen-Reinbestdnden zuriick.

Im zweiten Teil der Arbeit wird die Baumkrone allo-
metrisch analysiert, um mogliche Unterschiede in der
absoluten Baumdimension zu eliminieren. Dabei werden
Effekte der Konkurrenz und Baumartenmischung auf
die Skalierung zwischen Kronenldnge bzw. -breite und
Stammdurchmesser beriicksichtigt. Die Kronenexpan-
sion von Fichte und Buche, zunichst unabhingig von
Baumartenmischung betrachtet, ldsst eine signifikante
Abhingigkeit von der umgebenden Konkurrenz erken-
nen (Tabelle 4 und 5). Je starker die Konkurrenz, desto
kiirzer und schméler werden die Baumkronen. Die Ana-
lyse von Mischungseffekten erbringt dagegen fiir die
betrachteten Arten ein uneinheitliches Bild. Die Beimi-
schung der Buche bewirkt bei Fichte keine Anderung
der Kronenformentwicklung (Abbildung 2, 3 und 4).
Unterschiede in der absoluten Dimension sind offen-
sichtlich darauf zuriickzufithren, dass Fichten im Misch-
gegeniiber dem Reinbestand schneller wachsen. Im Ver-

259



gleich dazu erbringen die Ergebnisse fiir Buche, dass
sowohl die Wachstumsgeschwindigkeit als auch die
Formentwicklung auf Mischung reagiert. Die Allome-
triekoeffzienten von Kronenldnge bzw. Kronenbreite und
Stammdurchmessser steigen in der Mischung mit Fichte
an (Abbildung 2 und 3), d.h. jede Durchmesserdnderung
ist im Vergleich zum Reinbestand mit einer gesteigerten
Kronenexpansion gekoppelt. Die Kronenbreitenexpan-
sion und Kronenlédngenexpansion der Buche verdndern
sich jedoch nicht im gleichen Verhéiltnis zueinander, was
sich in einem Anstieg des Plumpheitsgrads im Misch-
gegeniiber dem Reinbestand ausdriickt (Abbildung 4).

Als Ursachen fiir die Mischungsreaktion werden Kon-
kurrenzverdnderungen zwischen den Baumarten disku-
tiert. Weiter wird die Relevanz der Ergebnisse fiir allo-
metrische Skalierungsgesetze und die forstliche Praxis
hervorgehoben.

6. SUMMARY

Title of the paper: Crown plasticity of Norway spruce
and European beech in mixed versus pure stands.

The paper focused on how crown morphology of Nor-
way spruce and European beech varies with intra- and
interspecific competition. In addition to mean differences
in crown size between pure and mixed stands the ques-
tion about effects of interspecific neighborhood on verti-
cal and horizontal crown expansion, in detail crown
length and crown width, was of particular interest. By
considering both the absolute size as well the relative
size development the study quantified, whether the size
development in pure and mixed stands simply varies on
the temporal scale, meaning that both will achieve the
same size but at different times or whether mixture
leads to different morphological patterns. A local stand
density index for single trees was used as a competition
measure. The study was based on a unique data set from
long-term research plots in Bavaria/Germany.

The comparison of individual tree dimensions revealed
significant differences between pure and mixed stands
(Table 3). Norway spruce showed increased tree sizes in
mixture. This applies for trunk as well as for crown
dimensions. In contrast, beech gave evidence for a
delayed size development in mixture.

In the second part of the study we quantified the scal-
ing between crown length or width and trunk diameter
by analyzing crown allometry as dependent on intra-
and interspecific competition. As a consequence, the allo-
metric approach eliminates size-induced allocation pat-
terns and makes the effect of mixture more apparent.
Our results revealed that in pure stands crown allome-
try of spruce and beech is far from constant, but closely
related to intraspecific competition (Table 4 and 5). The
higher the neighborhood competition, the smaller was
the vertical and lateral crown expansion. The impact of
mixture on crown plasticity varied between the species.
In the case of spruce, both crown length and crown
width scaled identically with diameter in pure and
mixed stands. Differences in the mean values of crown
dimensions seem to be the result of higher growth rates
in mixture. In contrast, crown allometry of beech is con-
siderably modified when growing in the vicinity of
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spruce. Both crown length — diameter and crown width —
diameter allometry were increased in mixture (Figure 2
and 3), which means that any change in diameter is cou-
pled with a higher increase in crown length or width
under interspecific competition. However, the increase of
both dimensions is not proportional leading to higher
ratios of crown width to crown length for beech in mix-
ture (Figure 4).

Thus, we conclude that competition changes between
interacting species are an important driver for mixing
effects. Implications for allometric theory and forest
management are discussed.

7. RESUME

Titre de l'article: Plasticité des couronnes des arbres:
caractéristiques structurales des épicéas et des hétres en
peuplement pur et en peuplement mélangé.

Le point central de cet article porte sur cette question:
comment la morphologie des couronnes d’épicéa et de
hétre se modifient-elles par le biais de concurrence intra-
et interspécifique. A coté de différences des grandeurs
absolues entre un peuplement monospécifique et un peu-
plement mélangé, il était particulierement intéressant
de voir jusqu’ou les effets de concurrence interspécifique
influencent I'expansion des couronnes verticalement et
horizontalement dans la longueur de la couronne et sa
largeur. Les deux proportions sont de grande importance
car elles fixent les dimensions de la couronne de I’'arbre,
et leur quotient (largeur de la couronne/longueur de la
couronne) décrit la forme de la couronne. Par 1’'observa-
tion de la forme absolue aussi bien que celle de la modifi-
cation de la taille, il peut étre quantifié si le développe-
ment de la taille en peuplement mélangé par rapport a
un peuplement monospécifique s’effectue uniquement
avec des vitesses différentes, c’est-a-dire si des arbres
d’'un peuplement mélangé atteignent certes la méme
dimension mais a un autre moment que dans un peuple-
ment monospécifique, ou bien si le mélange s’accom-
pagne de modifications caractéristiques de la forme. La
recherche s’appuie ici sur des données issues de mesures
suivies sur le long terme d’arbres individuels dans des
parcelles expérimentales en Baviere/Allemagne qui cou-
vrent un large spectre de dimensions de tiges et de cou-
ronnes (Tableaux 1 et 2).

La comparaison des dimensions d’arbres individuels
d’épicéa et de hétre montre des différences significatives
entre les couronnes d’arbres dans des peuplements
mélangés et celles d’arbres dans des peuplements mono-
spécifiques (Tableau 3). Celles-ci font apparaitre que les
épicéas en peuplements mélangés présentent un déve-
loppement de leur taille de maniere significativement
plus importante qu’en peuplements monospécifiques.
Ceci se vérifie tant pour les dimensions des tiges que
pour celles des couronnes. A l'inverse, le développement
de la taille des hétres est retardé en peuplement mélan-
gé. La plupart des dimensions de couronnes des hétres
situés en peuplements mélangés présentent un retard de
développement par rapport a celles des hétres situés en
peuplements monospécifiques.

Dans la seconde partie du travail, la couronne d’arbre
est analysée de maniére allométrique pour éliminer

Allg. Forst- u. J.-Ztg., 184. Jg., 11/12



d’éventuels biais dus aux différences dans les dimen-
sions absolues des arbres. Les effets de la concurrence et
du mélange d’especes sur les longueurs et largeurs de
couronnes et les diametres des tiges, sont ainsi pris en
considération. Le développement de la couronne de 1’épi-
céa et de celle du hétre, observé en premier lieu indépen-
damment du mélange d’especes, fait apparaitre une
dépendance significative avec la concurrence alentours
(Tableaux 3 et 4). Plus la concurrence est forte, plus les
couronnes des arbres seront plus courtes verticalement
et plus étroites horizontalement. ’analyse des effets du
mélange fournit au contraire une image hétérogene sui-
vant les espéces concernées. Ainsi, le mélange du hétre
avec I’épicéa ne provoque chez 1’épicéa aucun change-
ment du développement de la forme de la couronne
(Figures 2, 3 et 4). Des différences dans la dimension
absolue sont visiblement a rapporter au fait que les épi-
céas en peuplements mélangés croissent plus rapide-
ment qu'en peuplements monospécifiques. A contrario,
les résultats portant sur le hétre montrent que la vitesse
de croissance tout comme le développement de la forme
réagissent au mélange. Les coefficients allométriques de
la longueur de couronne, tout comme ceux de la largeur
de couronne et du diametre du tronc s’accroissent dans
un mélange avec ’épicéa (Figures 2 et 3), ce qui signifie
que chaque changement de diameétre est couplé avec un
développement de la couronne par rapport au peuple-
ment monospécifique. Le développement de la largeur et
de la longueur de la couronne du hétre ne se modifie pas
dans les mémes proportions de maniere intraspécifique,
ce qui s’exprime par un accroissement du rapport lar-
geur de la couronne/longueur de la couronne en peuple-
ment mélangé par rapport au peuplement monospéci-
fique (Figure 4).

Comme causes de cette réaction des mélanges, sont
envisagées les modifications entrainées par la concur-
rence interspécifique. Il en résulte 'importance de ces
résultats pour les lois allométriques et la pratique fores-
tiere.
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