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Aus dem Lehrstuhl fiir Waldwachstumskunde der Technischen Universitit Miinchen
(Mit 8 Abbildungen und 1 Tabelle)
Von H. PreTzscHD
(Angenommen Mai 2006)
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1. BESTANDESDICHTE UND ZUWACHS

Die Frage, ob durchforstete Bestinde mehr Zuwachs leisten als
dicht gehaltene, fesselt die Forstwissenschaft seit ihren Anféngen
(Hartig, 1795, S. 17, Corra, 1828, S. 103; ReveENTLOW, 1879, S.
79-81). Denn Wissen itber den Zusammenhang zwischen Dichte
und Bestandeszuwachs verspricht Maximierung der Massenpro-
duktion auf Bestandesebene (ScHwapPACH, 1908, 1911; WIEDE-
MANN, 1936). Aber neben der bloBen Massenproduktion gelangen
Dimension und Qualitit der Einzelbdume in den Mittelpunkt des
Interesses (ABETZ, 1977; STERBA, 2005). Mit dieser Hinwendung
zum Einzelbaum erhebt sich die Frage, ob grofie oder kleine Baum-
kronen effizienter mit Wuchsraum wmgehen (KENNEL, 1965;
MAYER, 1958; PrerzscH und ScHUTZE, 2005; SPIECKER, 1986;
WEeBSTER und LoRmMER, 2003). Die zuvor auf Bestandesebene
behandelte Frage nach dem Zusammenhang zwischen Dichte und
Zuwachs wird also auf Baumebene neu gestellt. Die Betrachtungs-
ebene hat sich gedndert, aber letztlich wird beide Male nach der
Effizienz der Ressourcenausbeutung durch Béume gefragt. Von
einer konsistenten Antwort oder gar einer theoretischen Basierung
des Zusammenhangs zwischen Dichte und Zuwachs und einer Inte-
gration der Ergebnisse auf Baum- und Bestandesebene sind wir
noch weit entfernt. Dabei verleiht die zunehmende energetische
Nutzung von Biomasse (WITTKOPF, 2005) der alten Frage neue
Relevanz.

Untersuchungen auf Bestandesebene liefern widerspriichliche
Aussagen: Brynpum (1978, 1980), DittMAR (1959), KRAMER
(1988), LANGSAETER (1941), ScHOBER (1979, 1980) weisen auf
langfristigen Versuchsflichen betrichtliche Zuwachssteigerungen
durch Durchforstung nach. CurTis et al. (1997) und ZemE (2001)
diskutieren dagegen Zuwachsverluste schon bei geringfiigiger
Unterschreitung maximaler Dichte. AssMANN (1961, S. 222 ff)
systematisiert die zusammengetragenen Befunde und zeigt, dass
die Dichte-Zuwachs-Beziehung je nach Baumart, Alter und Stand-
ort einer Sittigungskurve oder unimodalen Optimumbeziehung
folgen kann. PRETZSCH (2005) und ZEIDE (2001; 2002) verdichten
vermeintlich widerspriichliche Reaktionsmuster in einem Modell-
ansatz.
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Untersuchungen auf Baumebene belegen zumeist eine iiberlege-
ne Effizienz kleiner Kronen und einen Riickgang der flichenbezo-
genen Leistung bei Groflenzunahme (MAYER, 1958; PRETZSCH,
2005; WEBSTER und LORIMER, 2003). Das kann aber schon allein
deshalb nicht allgemein zutreffen, weil die fldchenbezogene
Bestandesleistung in mittlerem Alter kulminiert; in der Jugend-
phase bis zur Kulmination muss demnach auch die Kroneneffizienz
im Mittel zunehmen, Spiéter setzt dann im Zuge der ontogeneti-
schen Drift ein Riickgang der Effizienz ein (Evans, 1972, S. 16 ff).

Wie miinden nun die Befunde zur Effizienz von Einzelbdumen
in dem Reaktionsmuster des Bestandes und andersherum? Mit dem
reinen Sammeln von Befunden auf einer der beiden Ebenen bleibt
man in statistischer Beschreibung stecken. Top-down Wuchsmodel-
le, die die Bestandesdynamik auf Bestandesebene beschreiben und
nach vorgegebenem Schliissel auf Einzelbdume verteilen (VON
Gapow, 1987; LANDSBERG, 1986, S. 167 ff.) und bottom-up Model-
le, die vom Organ- oder Baumwachstum ausgehen und durch Sum-
mation auf Bestandesebene gelangen (GROTE et al., 2002;
PreTZSCH, 1992), beschreiben den Dichte-Zuwachseffekt zwar
ebeneniibergreifend, haben bisher aber kaum zu einem tieferen Ver-
sténdnis beigetragen.

Am Beispiel eines Standraum-Durchforstungsversuchs wird die
Dichte-Zuwachsreaktion von der Bestandes- bis zur Baumebene
analysiert:

(1) Auf Bestandesebene wird gepriift, ob bzw. bei welcher Dich-
te periodischer Bestandeszuwachs und Gesamtwuchsleistung ein
Maximum erreichen.

(2) Anhand der Mittelstammentwicklung wird untersucht, ob
indirekte GroBeneffekte oder direkte Durchforstungseffekte fiir die
Dichte-Zuwachs-Beziehung verantwortlich sind.

(3) Nebenbei kommt die Eignung der DichtemaBe SDI und
Bestandesgrundfliche fiir die Abbildung der Dichte-Zuwachs-
Beziehung auf den Priifstand.

(4) Verénderung der GréBenverteilung und Standﬂéichenleistung
der Biume bei abnehmender Dichte werden als Ursachen der uni-
modalen Dichte-Zuwachs-Beziehung isoliert.

(5) GroBen-Symmetrie bzw. Asymmetrie der Konkurrenz werqen
als Ursachen der maximalen bzw. reduzierten Ressourcenausschop-
fung und Zuwachsleistung analysiert.

(6) Die &kologische und tkonomische Relevanz der gefundenen
Resilienz hinsichtlich der Ressourcenausbeutung und Biomasseal-
lokation wird aufgezeigt.

2. MATERIAL UND METHODEN
2.1 Material

Der kombinierte Standraum-Durchforstungsversuch Fiirstenfeld-
bruck 612 (FBB 612) liegt in einem bei der Aufnahme im Jaf‘}f
2001 32-jahrigen Fichtenreinbestand im Wuchsgebiet ,,Schwd-
bisch-Bayerische-Schotterplatten- und Altmoréinenlandschaft“‘ mn
Stidbayern, 40 km nordwestlich von Miinchen. Der Bestand liegt
550 m iiber Seehdhe. Die mittlere Jahrestemperatur betragt 75 O,C
und der Niederschlag 825 mm; die korrespondierenden Werte i
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Tab. 1

Basisdaten zam kombinierten Standraum—Durchforstungsversuch
zur Fichte Fiirstenfeldbruck 612: Minima, Maxima und
Mittelwerte von Parzellengrofie, Baumzahlen, Mitteldurchmesser
und Stand Density Index auf den 21 Parzellen bei Versuchs-
begriindung und Folgeaufnahmen.

Basic characteristics of the combined spacing and thinning
experiment Fiirstenfeldbruck 612 for Norway spruce: Minimum,
maximum, and mean of plot size, tree number, mean diameter
and Stand Density Index on the 21 plots for the year of
establishment and three successive surveys.

Minimum | Maximum | Mittelwert
ParzellengréRe (ha) 0,088 0,0912 | 0,0904
Baumzahl (Stiick ha-1)
1967 400 10.000 3.086
1992 344 5.122 1.995
1996 300 2.511 1.196
2001 300 2.478 1.166
Mitteldurchmesser
(cm)
1992 8,9 18,7 13,1
1996 12,0 27,4 17,6
2001 15,0 33,9 21,6
Stand Density Index
(N25 ha-1)
1992 152 1.006 583
1996 267 930 578
2001 403 1.105 786

der Vegetationszeit betragen 15,2°C und 380 mm Niederschlag.
Die vorherrschende Parabraunerde ist aus einer Losschicht iber
Grundmordne der Wiirm-Eiszeit hervorgegangen. Die natiitliche
Vegetation wire ein Galio-Fagetum, d. h. eine von der Buche domi-
nierte Waldgesellschaft.

In den 60er Jahren initiierte die [IUFRO (Arbeitsgruppe 1.05.05)
den Buropaischen Stammzahlversuch in Fichte. Die 3,36 ha grofie
Versuchsfliiche FBB 612 wurde 1967 als deutscher Beitrag zu die-
$em europdischen Stammzahlversuch mit 4-jihrigen Pflanzen (2/2
verschult) begriindet, umfasst 21 Parzellen aus reiner Fichte, die im
\(erband 1.0 m x 1.0 m bis 5,0 m x 5,0 m begriindet wurden, was
¢iner Stammzahl von 400 bis 10.000 Biumen pro ha entspricht
(Tub. 1). Um die anfinglichen Dichteunterschiede bei der folgen-
den Bestandesentwicklung zu erhalten, wurden den Parzellen sehr
unterschiedliche Behandlungsvarianten zugeordnet: Keine, mode-
e und starke Reduktion der Stammzahl durch selektive Hoch-
durchforstung in den Jahren 1992, 1996 und 2001. Bei der letzten
Aufnahme im Jahre 2001 lagen die Stammzahlen zwischen 300
und 2,478 Biumen pro ha. Vorliegender Report beschrankt sich auf
ﬁ_lr die Dichte-Zuwachs-Relation relevanten Daten; weitere Details
$ind an anderer Stelle publiziert (ABETZ, 1977).

Die folgenden ertragskundlichen Kenngrofien der 21 Parzellfan
(Aufnahme 2001, Alter 32) unterstreichen die iiberragende Leis-
fungsfihigkeit deg Standortes sowie die groe Dichtevariation zwi-
hen den 21 Pargellen, Bei der letzten Aufnahme lag die Mittel-
hthe bej 13,1-17,4 m, die Oberhhe bei 14,9188 m, der
g‘ladratische Mitteldurchmesser bei 15,0339 cm, das Volumen

% stehenden Bestandes bei 126-393 m3 haL. In der Periode 1996
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bis I2001 betrug der Zuwachs an Stammholzvolumen 13,3-32,5 m?
ha™! Jahr!; die Gesamtwuchsleistung bis zum Alter 32 betrug

1?1—524 m’ hal. Die Angaben zum Stammholzvolumen beziehen
sich auf Derbholz,

2.2 Methoden

' Im Jahr 1967 wurde der Versuch durch Pflanzung realisiert und
im Jahre 1992 zum ersten Mal ertragskundlich aufgenommen.
StammfuBkoordinaten wurden mit dem Theodolit LEICA TC500
gemessen, Durchmesser in Brusthéhe mit Umfangmessband,
Baumhdhe und Héhe des Kronenansatzes mit dem Hohenmesser
LEDHA GEO und 8 Kronenradien (N, NO, ..., NW) mit dem opti-
schen Dachlot von biritz+hatzI™, Messungen von Durchmesser,
Hoéhe und Héhe des Kronenansatzes wurden in den Jahren 1996
und 2001 wiederholt und nach den von PRETZSCH (2002, S. 85-97)
beschriebenen Verfahren zur Ableitung von ertragskundlichen
Bestandeskennwerten verwendet (Tab. I).

Die Bestandesdichte wurde iiber den Stand Density Index von
REINEKE (1933) SDI = N(25/d)" berechnet, der auf der Baumzahl
pro ha (N), dem quadratischen Mitteldurchmesser

H=,/E?_ld§/N

und dem Allometriekoeffizienten r aufbaut. Der SDI reprisentiert
die Baumzahl bei einem Indexdurchmesser des Bestandes von 25
cm. Fiir r wurde der von PRETZzScH und BIBER (2005) verallgemei-
nerte Wert r = —1,664 filir die Fichte benutzt; anstelle des von
REINEKE fiir alle Arten postulierten Wertes r =—1,605, Dariiber hin-
aus wurden mittlere SDI-Werte (SDI) fiir den gesamten Beobach-
tungszeitraum als gewichtete Mittel der Periodenanfangs- und Peri-
odenendwerte berechnet, Der SDI fiir den Initialbestand 1967
wurde auf der Basis der Pflanzenzahlen pro ha und einem unter-
stellten Initialdurchmesser von 1 cm berechnet; eine Anfangs-
pflanzenzahl von Ny=4.000 erbringt beispielsweise SDI,=4.000
(25/1)"1664=18,88. Fiir die Schitzung der oberirdischen Biomasse
einzelner Biume kommt die Allometriefunktion fiir Fichte
w=0,044 d>6% mit w = Gewicht (kg) und d = Durchmesser (cm)
zur Anwendung, fiber deren Entwicklung und Anwendung an ande-
rer Stelle berichtet wurde (PRETZSCH, 2006). Der mittlere periodi-
sche Biomassenzuwachs w’ ergibt sich als Differenz der Biomasse
aus zwei Aufnahmen geteilt durch die Periodenlinge (z. B. w’ =
(Wio06—W1992)/5). Der mittlere Kronenradius wurde als quadrati-
sches Mittel aus 8 Kronenradien berechnet

k= of(52 41 4t 7)/8.

Uber die allometrische Beziehung In(ks) = —2.159 + 1.572In(d)
(n=355, p<0,001, r?=0,74) zwischen Kronensch'lrmﬂache
ks=kr?m und Baumdurchmesser d, die auf stichprob.ena'rtxgen_Kro-
nenablotungen an 355 Béumen, gleichméBig vegtellt iiber dn? 21
Parzellen zuriickgeht, ldsst sich fiir jeden Baun_i dl_e 'Kronenschlrm-
fliche in m? schitzen. Zur Bestimmung dt?r mdlvzduellen S"tand-
fliche sf wurden {iber die obige Schétzfunktion zqnachst allei=1..
n ks-Werte einer Parzelle berechnet und aufsummiert

KS = Y ks;.
iml

Dann wurde iiber den Quotienten UG=KS/A aus KS und Parzel-
lenfliche A der Uberschirmungsgrad Uq berechnet, der zur
Bestimmung der baumindividuellen' Standﬂach.e aus de"r }Ilirolr;en-
schirmfliche dient: sf= ks/UG; die unbeschlrmfe Flic e:. hzw.
mehrfach iiberschirmte Fliche auf dfan Par.zellen wird also fllac ;n-

roportional auf die Biume verteilt. Diese und alle fo genden
I];erechnungen wurden mit dem Programm SPSS 11.5 ausgei.’ilhrt.
In die unten gezeigten Modelle wurden nur auf dem Niveau

(p<0,05) gesicherte Variablen anfgenommen.
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Abb. 1

Baumzahl-Mitteldurchmesser-Entwicklung auf den 21 Parzellen
vont 1967-2001 im doppelt-logarithmischen Netz.

Die eingezeichneten Geraden In(N) = a~1,664In(d) (a=11,1, 11,8
bzw. 12,5) reprisentieren die Stammzahlabnahme bei Bestandesdichten
von SDI =300, 600 bzw. 1200. Die Geradensteigung von —1.664
représentiert die artspezifische Baumzahl-Durchmesser-Allometrie
in undurchforsteten Fichtenbestinden (PRETZSCH und BIBER, 2005).

Tree number-diameter-development for the 21 plots from 1967-2001
in In-In-grid. The straight lines In(N) =a-1,664In(d) (a = 11,1,
11,8 bzw. 12,5) display the tree number reduction for stand densities
of SDI =300, 600, resp. 1200. Slope —1.664 represents the species
specific tree number-diameter-allometry of Norway spruce stands
under self-thinning conditions (PRETZSCH und BIBER, 2005).
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3. ERGEBNISSE
3.1 Bestandeszuwachs in Abhéngigkeit von der Dichte

Die Mitteldurchmesser-Baumzahl-Trajektorien (4bb. 1) zeigen,
dass die bei Versuchsbegriindung vorhandenen Dichteunterschiede
zwischen den 21 Parzellen (N = 400 bis 10.000 Biume ha™)
bis zur letzten Aufnahme im Jahr 2001 etwas abnehmen. Wihrend
die baumzahlarm begriindeten Bestinde eher x-achsenparallele
d—N-Linien aufweisen und weit von der oberen Grenzline SDI =
1.200 entfernt bleiben, nihern sich die baumzahlreich begriindeten
Bestiinde bereits der Kapazititsgrenze, sodass es zu einem Stamm-
zahlriickgang durch Selbstdifferenzierung bzw. Durchforstung
kommt. Bei der letzten Aufnahme lag der SDI auf der dichtesten
Parzelle etwa beim 3fachen der lichtesten Parzelle (SDI = 1.105
gegeniiber SDI = 403). Das langfristige Mittel SDI nimmt auf den
unbehandelten Parzellen sogar die Sfache Hohe der lichtesten Par-
zellen an (SDI = 634 gegeniiber = 138).

Die Wirkung der mittleren Dichte SDI bis zum Alter 32 auf die

Gesamtwuchsleisting W (t ha™!) im Alter 32 kann iiber das
Modell

In(EW) = 1,248 + 0,7654 In(SDI) — 0,00144 SDI )

mit (n = 21, 12 = 0,69, p<0,001) beschrieben werden (4bb. 2,
links). Die Wirkung der Dichte zum jeweiligen Periodenbeginn SDI
(Biume ha') auf den mittleren periodischen Zuwachs W’ (t ha™
Jahr) in der Periode 1992-1996 wird iiber

In(W”) =-0,168 -+ 0,476611n(SDI) — 0,00092 SDI 2)
mit (n =21, ¥ = 0,60, p < 0,001) abgebildet; analog dazu gilt
In(W?) =—2,987 + 1,0561n(SDI) — 0,00205 SDI 3

mit (n = 21, ¥2 = 0,40, p < 0,01) fiir die Zuwachsperiode 1996 bis
2001 (Abb. 2, rechts). Fiir die Periode 1967 bis 1992 ergeben sich
Anfangswerte des SDI von 2-24 und mittlere jébrliche Biomasse-

4 mittlerer periodischer Zuwachs W' (t ha™! Jahr1)

12 /\

1992-1996
10

/ T~
. / 1996-2001
A/
Al
A

O T T
0 200

400 600 800 1.000 1.2010
Stand Density Index SDI (Stiick ha™')

Abb. 2

Unimodale Optimumbeziehung zwischen Bestandesdichte und Biomasseproduktion (Gleichungen (1)-(3)).
Gesamtwuchsleistung an oberirdischer Biomasse SW bis Alter 32 in Abhéingigkeit vom mittleren Stand Density Index SDI (links);
mittlerer jihrlicher Biomassenzuwachs W in den Perioden 1992F-1996H bzw. 1996H-2001H in Abh#ngigkeit vom SDI
jeweiligen Periodenbeginn (rechts) (F, H= Aufnahme im Frithjahr bzw. Herbst).

Unimodal optimum relationship between stand density and above ground biomass production (Equations (1)-(3)).
Cumulative above ground biomass growth W until age 32 in dependence on mean Stand Density Index SDI (left);
mean annual biomass increment W’ in the survey periods 1992S-1996A resp. 1996A-2001S in dependence on SDI at the beginning
of the survey period (right) (S, A = measurement in spring resp. autumn),
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zuwichse von W’ = 1,0-4,0 t ha™! Jahr!; in der Initialphase steigt
der Zuwachs mit dem SDI etwa linear an; selbst die am dichtesten
bestockten Parzellen liegen noch deutlich unter der maximalen
Dichte.

Die gewiéihlte Modellfunktion In(y) = g+ a,In(x) + 2,x ist so fle-
xibel, dass sie in allen drei Féllen (Gleichungen (1) bis (3)) eine
unimodale Optimumkurve fiir den Zusammenhang zwischen Dich-
te und Wachstum bzw. Dichte Zuwachs enthiillt, Die Bestandes-
dichte, bei der ZW bzw. W’ kulminieren, lsst sich durch Ableitung
letztgenannter Gleichung nach x folgendermaBen finden: Zunichst
erbringt die Delogarithmierung y = efo*ali®+2:%) die erste Ablei-
tung davon ist y* = (a,/x+a,)eCtaln+ax) ynd durch Nullsetzung
dieser Ableitung und Auflosung nach x ergibt sich x,,,, = a,/-a,.
Setzen wir a; und a, fiir die SDI-ZW-Bezichung ein, so resultiert
als Bestandesdichte, bei der die Gesamtwuchsleistung maximal
wird, SDI,,,. = 531. Die entsprechenden SDI,~Werte fiir die
SDI-W’-Beziehungen (4bb. 2, rechts) betragen SDI. = 522 bzw.
SDIa = 516. Abbildung 2 verdeutlicht, dass ein Produktionsent-
gang nach Dichtereduktion zumindest bis zum Alter 32 in breitem
Umfang durch Mehrzuwachs der verbleibenden Béiume abgepuffert
werden kann. Wie ist diese Elastizitit von Gesamtwuchsleistung
und Zuwachs bei Senkung der Dichte zu erkliren?

3.2 Zuwachs des Mittelstammes in Abhdngigkeit von Baumzahl
und Baumgrifie

Die Kurven in 4bb. 2, rechts diirfen nicht dahingehend interpre-
tiert werden, dass die Dichte zu Beginn der jeweiligen Zuwachspe-
rioden auf SDI = 400—600 gesenkt werden kann und der Zuwachs
dennoch iiber das Niveau der dicht belassenen Parzellen ansteigt;
dass der Zuwachsanstieg also eine kurzfristige Reaktion auf die
Durchforstung ist. Eine solche Interpretation liefe, wie die folgende
Auswertung zeigt, auf eine Uberschitzung des direkten Durchfors-
tungseffektes hinaus. Es wird analysiert, ob die Steigerung von W’
der Baumzahlsenkung zu Periodenbeginn (direkter Durchforstungs-
effekt) oder der zuriickliegenden Bestandesentwicklung (Gréfienef-
fekt) zuzuschreiben ist.

Diese fiir das Begreifen von Durchforstungsreaktionen generell
wichtige Frage wird im Folgenden anhand der Mittelstamm-Ent-
wicklungen in der Zuwachsperiode 1992-1996 apalysiert. Mittel-
werte (Minima-Maxima) der 21 Mittelstimme betrugen zu Peri-
Odenbeginn: Baumzahl N = 1.995 Béiume ha™ (344-5.122),
Standfliche sF = 8,1 m? (1,95-29,07), Mitteldurchmesser d =13.0
¢m (8,9-18,7). Neben Stammzahlen und Standfliichen unterschei-
den sich auch die Mitteldurchmesser schon zu Periodenbeginn; und
eben dieser GroBenunterschied wird zum Schliissel fiir das Ver-
stindnis der Dichte-Zuwachs-Reaktion. Zur Separierung des Effek-
tes von Stammzahlhaltung und GroBe auf den Bestandeszuwachs
wird fiir die 21 Parzellen der Biomassenzuwachs des Mittelstam'-
mes W' (kg Jahr~!) und darauf aufbauend seine Standﬂécheneffi'm-
enz Esf = w/sf (kg m2 Jahr-1) berechnet und als abhéngige Varia-
ble im Modell

In(Esf) =-3,972 + 0,215In(N) +0,9241n(d) @

mit (n = 21, 12 = 0,55, p < 0,001) verwendet. Das Modell spiegelt
den Effekt von Baumzahl N und Ausgangsdurchmesser d auf den
Biomassenzuwachs des Mittelstammes wider. Wegen W = W'/N
und sf= 10.000/N gilt £5F = w'/5F = W*/10.000. Esf (kg m™ Jahr™)
X 10 ergibt die Bestandeszuwachsleistung W* (t ha™ Jahr™).

_Abbildung 3 zeigt, dass die Effizienz der Standflichennutzung
Esf bei Abnahme der Stammzahl (direkter Durchforstungseffekt)
degressiv abnimmt und bei Zunahme des Durchmessers fast lmea}r
ansteigt (GroBeneffekt). In delogarithmierter Form macht die
Modellgleichung das Verhaltnis zwischen direktem Durchfor-
stungseffekt und langfiistigem Grofeneffekt auf den ﬂéighealbeg_qi
genen Zuwachs noch deutlicher Esf = 0,0188N0215d%%: Esf

Allg. Forst- ., 1-Ztg., 1717. Jg., 10/11

Baumzahl (Stiick ha™!) 0
Abb. 3

Standfldcheneffizienz Esf des Mittelstammes in Abhéingigkeit
von Baumzahl N und Durchmesser d zu Beginn der Zuwachsperiode
1992-1996 (vgl. Gleichung (4)). Esf-Werte fiir Isolinien gleicher
Bestandesdichte sind mit SDI =300, 600, 1.200 gekennzeichnet
und basieren auf In(N) = a-1,664In(d) mita= 11,1, 11,8
bzw. 12,5 (vgl. Abb. I). Die Punkte représentieren die
gemessenen N-d-Esf-Wertetripel auf den 21 Parzellen,
Efficiency of space exploitation of the mean stem in dependence
on tree number and mean diameter d in survey period 1992-1996
(Equation (4)). Esf-values for isodensity lines are labelled
with SDI =300, 600, 1.200 and base on In(N) = a-1,664In(d)
witha=11,1, 11,8 bzw. 12,5 (Fig. I). The circles represent
the measured triplets N-d-Esf on the 21 plots.

nimmt bei einer Stammzahlabsenkung von 1% um 0,215% ab, bei
einer Zunahme von d um 1% dagegen um 0,924% zu. Der Effekt
des Durchmessers ist positiv und mehr als 4 mal so groB wie der
Stammzahleffekt.

In Abbildung 3 sind fiir Linien gleicher Bestandesdichte die Esf-
Werte eingetragen: SDI = 1.200 reprisentiert die obere Grenzlinie
fiir Fichtenbestinde in Siiddeutschland, SDI = 600 und SDI = 300
markieren mittlere und untere Dichtehaltung, Diese Linien lassen
erkennen, dass bei gleichem SDI die Esf-Werte geringer sind, wenn
sich dieser SDI aus vielen diinnen Béumen aufbaut (linkes Ende
der Isolinien) und sich fast verdoppeln, wenn derselbe SDI durch
wenige dicke Baume erbracht wird (rechtes Ende). Indem der SDI
d und N kombiniert, diese zwei Bestandesparameter aber einen
sehr unterschiedlichen Effekt auf den Zuwachs ausiiben, ist er nur
begrenzt fiir die Beschreibung der Dichte-Zuwachs-Relation geeig-
net (gleiches gilt fiir die Bestandesgrundfléche). Der Zuwachs lfann
sich auch bei gleichem SDI erheblich unterscheiden, wenn dieser
SDI auf wenigen groflen Biumen anstelle von vielen kleinen
basiert. Aus demselben Grunde kann der Zuwachs in weitem
Umfang stabil bleiben, wenn der SDI abnimmt, Denn der zuwachs-
forderliche GroBeneffekt kann in solchen Fillen den zuwachsredu-
zierenden Baumzahleffekt kompensieren oder gar tiberkompensie-
ren. Und eben hierdurch kommen die positiven Zuwachsreaktionen
in Abb. 2, rechts zustande.

Die in Abb. 3 eingezeichneten 21 Punkte reprisentieren die auf
den Parzellen in der Periode 1992-1996 gemessenen Esf-Werte.
Die korrespondierenden SDI-Werte nehmen von der linken zur
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rechten Seite der Punktewolke von 1.006 auf 152 ab. Fiir die
Parzelle mit héchster Dichte (d = 9.4, N = 5.122, SDI = 1.006)
ergibt sich Esf = 0,94 kg m™ Jahr™; fiir eine Parzelle mittlerer
Dichte (d = 17,9, N = 758, SDI = 435) Esf = 1,12 kg m™ J&r‘1
und bei niedrigster Dichte (d = 14,2, N = 389, SDI = 152) Esf =
0,79 kg m Jahr. Dass die Esf-Werte trotz dieser Dichteunter-
schiede erstaunlich stabil bleiben ist also nicht der Baumzahl-
senkung zu Periodenbeginn (direkter Durchforstungseffekt) son-
dern dem in der =zuriickliegenden Bestandesentwicklung
erworbenen GrdBenvorteil der licht gehaltenen Parzellen zuzu-
schreiben. Zuwachsreduktionen treten erst bei stérksten Dichte-
reduktionen auf.

Ist der Mitteldurchmesser auf einer durchforsteten Parzelle bei-
spielsweise um 10% ,,weiter als auf der undurchforsteten Nach-
barparzelle, dann bewitkt nach Gleichung (4) alleine diese
GroBeniiberlegenheit einen Mehrzuwachs von 9,24%. Unter self-
thinning-Bedingungen, also bei hiochster Baumzahl bzw. gering-
stem mittleren Standflichenverbrauch pro Baum gilt N o< d~1:664
(PrRETZSCH und BIBER, 2005), d. h. der 10%ige Grdfenvorsprung ist
gekoppelt mit einer Baumzahlreduktion von 1,664% pro Prozent
Durchmesseriiberlegenheit, das entspricht einer Baumzahlabnahme
von 16,64 % bei 10-prozentiger Grofeniiberlegenheit. Dieser Baum-
zahlriickgang 16st nach Gleichung (4) einen Esf-Riickgang von
16,6-0,215% = 3,58% aus. Der Esf-Gewinn durch die GrofRen-
zunahme (9,24 %) ist also etwa 3-mal so hoch wie der damit verbun-
dene Verlust durch die Stammzahlabnahme (3,58%). Zuwachs-
reduktionen treten erst ab Durchmesser-Stammzahl-Riickgéngen
von N oc d-42%8 quf (~4,298 =0,924/-0,215), wenn also die Baum-
zahlsenkungen 2-3-mal so stark sind wie bei Selbstdurchforstung.

3.3 Standflicheneffizienz in Abhdngigkeit von Baumgrdfie und
Standflichenangebot

Um die unimodale Optimum-Beziehung zwischen Dichte und
Zuwachs (vgl. Abb. 2) bis auf Baumebene zu verfolgen, berechnen
wir baumweise die Effizienz der Standflichennutzung Esf=w’/sf
in (kg Jahr! m2) als Quotient aus dem jihrlichen Biomassen-
zuwachs des Baumes w’ (kg Jahr™!) und der ihm verfiigbaren
Standfliche sf (m?). Esf erbringt nach Multiplikation mit 10 den
Biomassenzuwachs des Baumes in t ha? Jahr™! (wegen 1 kg m™? =
10 t ha™!), sodass die Werte direkt mit den auf Bestandesebene
berechneten, verglichen werden konnen. Esf ., = (Esf; + BEsf,
+...+ BEsf})/, erbringt die mittlere Standflicheneffizienz.

Entsprechend der Analyse auf Bestandesebene interessiert, wie
Esf vom Standflichenangebot und von der Gréfie des Baumes
abhéngt. Wie zuvor wird fiir die Analyse die Zuwachsperiode 1992
bis 1996 herangezogen. Das Modell

In(Esf) = 3,977 + 0,64In(st) ~ 0,078 st
2,400 In(d) + 0,2881n(d)In(sh)

mit (n =3.616, r?= 0,52, p < 0,001)

beschreibt Esf (kg Jahr~! m2) in Abh#ingigkeit von der baumindivi-
duellen Standfliche sf (m*) und dem Mitteldurchmesser d (cm)
des Bestandes zu Beginn der betrachteten Zuwachsperiode. Neben
der einfachen Wirkung von sf auf die Standflicheneffizienz
beschreibt das Modell iiber In (sf) x In (d) die Kombinations-
wirkung dieser Variablen auf Esf. Die auf Abbildung 4 fett ausge-
zogenen Kurvenabschnitte reprisentieren den mit Messungen abge-
deckten Wertebereich, Kreise die Esf,,,-Werte. Dicht belassene
Bestinde mit geringem Durchmesser (d < 12 cm) zeigen einen stei-
len, fast linearen Anstieg der Standfldcheneffizienz mit zunehmen-
der Standfliche. Die mittlere Standfldcheneffizienz ist in solchen
Besténden aber suboptimal, denn die hohe Zahl kleiner Biume mit
geringer Standfliche zieht den Esf-Mittelwert nach unten. In
Bestinden mit d-Werten von 12-14 cm werden nicht mehr so
grofle Esf-Finzelwerte erreicht wie in undurchforsteten, Esf, ;..

&)
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Unimodale Optimumbeziehung zwischen Standflicheneffizienz Esf
und Standfléche sf auf Einzelbaumebene, dargestellt fiir Bestinde
mit quadratischem Mitteldurchmesser d von 8-20 cm (Gleichung (5)).
Fett ausgezogene Kurvenabschnitte représentieren den 1992-1996
mit Messwerten abgedeckten Wertebereich, Kreise zeigen die
Entwicklung von Esf-Mittelwerten bei steigendem Mitteldurchmesser
bzw. abnehmender Bestandesdichte an, und lassen wiederum
eine unimodale Optimumkurve erkennen.

Unimodal optimum relationship between growing area efficiency Esf
and growing area on individual trees level, displayed for stands
with quadratic mean diameter d from 8-20 cm (Equation (5)).
Bold curve sections represent the range of measurements in
survey period 1992-1996. Circles show the development
of mean Esf with increasing mean diameter resp. decreasing stand
density, and again reflect an unimodal optimum curve.

steigt aber an, weil die Anzahl Kkleiner, ineffizienter Béume
abnimmt. Solche Bestinde bilden maximale flachenbezogene
Leistung. Geht d iiber 14 cm hinaus, so kommt es zu Verlusten der
flichenbezogenen Zuwachsleistung und einem Riickgang von
Esf ;. Demnach kann die Standflicheneffizienz Esf durf:h
Beschleunigung des Durchmesserwachstums bis zu einem gewis-
sen Grad erhdht werden; Kombination von GréRenvorschub und
Standflsichenangebot kann aber auch ein Abklingen der Stand-
flacheneffizienz auslésen.

3.4 Der Effizienz- und Mengeneffekt beim Ubergang von Baun-
auf Bestandesebene

Aus der Standflicheneffizienz Esf der Biume alleine kann die
Dichte-Zuwachs-Reaktion auf Bestandesebene nicht verstanden
werden. Denn fiir die flichenbezogene Leistung eines Bestandes
gilt BST = (Bsf,sf, + Bsfysf, +...+ Bsf,sf,)/(sf, + s, +...+ sf).
Esf ergibt sich demnach als Produkt aus den mit 4bbildung 4 auf-
gedeckten Effizienzen und den Standflichen sf der Béume; rele-
vant fiir das Reaktionsmuster auf Bestandesebene sind neben de_n
groBendeterminierten Esf-Werten (vgl. Gleichung (5)) auch d_1e
Flichenanteile, die Bdume solcher Effizienzen innehaben. Nur 1n
dem Fall, wenn alle Biume gleich groBe Standflichen haben (sfi =
sf, =...=sf)), gilt BsT = Bsf, ;. In allen anderen Féllen kommt €5
zu einer Verlagerung der Esf-Werte in Abhéngigkeit von der Form
der Standflichen-Haufigkeitsverteilung.

Deshalb wird die Héufigkeitsverteilung der Standﬂﬁghen sf ‘in
Abhéingigkeit vom Mitteldurchmesser berichtet. Basis bilden wie-
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der die 21 Parzellen in der Zuwachsperiode 1992 bis 1996. Mit
zunehmendem Durchmesser steigen Mittelwert, Minimum und
Maximum der Standflichenverteilung an, wihrend Schiefe und
Kurtosis abnehmen (4bb. 5). Die eingetragenen Kurven basieren
auf den doppel-logarithmischen Gleichungen

In(sf,;) = =952 + 3,6In(d) (n =21, r* = 0,50, p < 0,001), 6)

In(sf,.) = —4,5 + 2,8In(d) (n =21, r>= 0,65, p < 0,001), )

In(sf, ) = —6,1 + 3,1In(d) (n = 21, ¥*= 0,73, p < 0,001),  (8)
bzw. halb-logarithmischen Modellen

$fieut = 0,15 —0,08In(d) (n =21, r2=0,10,p <0,001) und  (9)

$faapiete = 2,93 — 1,06In(d) (n = 21, ¥ = 0,40, p < 0,001). (10)

In Bestdnden mit geringem Mitteldurchmesser sind die Stand-
flichen linkssteil verteilt, d. h. es akkumulieren sich viele Biume
mit geringer Standfldche. Je héher der Durchmesser, desto symme-
trischer wird die Verteilung der sf-Werte. Bei mittleren Durch-
messern liegt eine symmetrische Verteilung vor; maximale Durch-
messer von 20 cm sind mit rechtssteilen sf-Verteilungen gekoppelt.
Auf 4bbildung 6 ist die Kombinationswirkung von Hiufigkeitsver-
teilung der Standflichen sf (oben) und Standfldcheneffizienz der
Einzelbiume Esf (unten) auf die Esf-Werte (unten, eingetragene
Kreise) fir ausgewihite Bestandesdichten schematisch dargestellt.
Dass hohe Dichten suboptimalen, mittlere Dichte maximalen und
geringe Dichten wiederum suboptimalen Zuwachs erbringen, lisst
sich demnach vom Reaktionsmuster der Einzelbdume iiber den
Mittelstamm bis zur Bestandesebene verfolgen.

3.5 Optimale Zuwachsleistung pro Fldche bei
grofBensymmetrischer Konkurrenz?

Die Analysen auf Bestandes- und Einzelbaumebene zeigen, dass
es eine mittlere Dichte und Verteilungsstruktur gibt, bei der die
Zuwachsverteilung auf Individuen verschiedener Grofe offenbar so
ausbalanciert ist, dass maximaler Zuwachs pro Fliche produziert
wird. Diese zuwachsoptimale Zuwachs-GréBen-Relation soll im

Standflache sf (m?)
50
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40
30
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10
Z/ e
0 7 r T
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Folgenden untersucht werden, und zwar wiederum fiir die Periode
1992-1996. Hinter der Auswertung steckt die Hypothese, dass
maximale Zuwachsleistung pro Fliche dann erzielt wird, wenn zwi-
schen den Individuen groBen-symmetrische Konkurrenz um Res-
sourcen besteht, d. h. wenn Ressourcenversorgung und Zuwachslei-
stung proportional zur GréBe sind und folglich alle Biume
ghnliches Zuwachsprozent haben. Indikator dafiir ist, dass der
Zusammenhang zwischen Gewicht und Gewichtszunahme der Béiu-
me einer Geraden (y = a + b x) mit Verlauf durch den Ursprung
folgt (d. h. a = 0) (WENER, 1990; HARA, 1992). Weicht a von 0 ab,
so zeigt das asymmetrische Konkurrenz an: wenn a<0, so liegt
unterproportionales Wachstum der kleinen Béume vor, wenn a>0,
dann wachsen die grofen unterproportional.

Der Zusammenhang zwischen Ausgangsgrofie von Biumen
und ihrem Zuwachs in der Folgeperiode wurde iiber das Modell
w’ =a+bw an die Daten fiir die Periode 1992 bis 1996 angepasst.
Fiir die 21 Parzellen resultieren mittlere a-Werte (Minimum, Maxi-
mum) von 0,56 (-1,06 bis 6,95) und b-Werte von 0,16 (0,13 bis
0,26). Intercept a und Steigung b korrelieren eng miteinander
(r,p = +0,826, p<0,001). Ihr signifikanter Abfall mit zunehmen-
der Dichte wird iiber die Modelle

=-2,83 +1636,71 (1/SDI) a1
mit (n=21, r2 =0,91, p < 0,001) und
b=0,12 + 21,73 (1/SDI) (12)

mit (n =21, ¥? = 0,73, p < 0,001) beschrieben.

Durch Einsetzen der parzellenspezifischen SDI-Werte in die
Gleichungen (11) und (12) erhalten wir a- und b-Werte, aus denen
die parzellenspezifischen Zuwachsgeraden erzeugt werden kénnen,
die auf Abbildung 7 fir alle 21 Parzellen dargestellt sind. Die
dargestellten Geradenabschnitte représentieren jeweils den mit
Messungen abgedeckten Wertebereich von w und w’. Obwohl
Alter und Standortbedingung auf den Parzellen identisch sind,
werden betrichtliche Unterschiede in Hohenlage und Steigung der
Zuwachsgeraden sichtbar.

Schiefe und Kurtosis von sf (m2 m2)

0,8
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0,6 \
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Abb. 5

Parameter der Hiufigkeitsverteilung von Einzelbaum:

bzw. der Dichte des Bestandes (Gleichungen (6)-
und Schiefe und Kurtosts

Attributes of the frequency distributio
(Equations (6)-(10)). Maximum, mean,
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Kombinationswitkung von Héufigkeitsverteilung der Standfldchen sf (oben) und Standfldcheneffizienz der Einzelbiume Esf (unten)
auf den Biomassenzuwachs des Bestandes (unten, eingetragene Kreise) in schematischer Darstellung.
Dichte und stark aufgelichtete Bestinde (a bzw. c) erbringen suboptimalen Zuwachs, bei mittlerer Dichte (b) ist der Bestandeszuwachs maximal.

Effect of frequency distribution of growing area sf (above) and efficiency of growing area of individual trees Esf (below)
on the biomass increment on stand level (below, unfilled circles) in schematic representation.
Dense stands (a) and heavily thinned stands (c) achieve suboptimal biomass increment, in stands with mean density (b) increment is at maximum.

Durch Einsetzen von a = 0 in a = -2,83 + 1636,71(1/SDI) und
Auflésung nach SDI erhalten wir SDI = 578, d. h. den Wert, bei
dem die Zuwachsgerade durch den Ursprung verlduft und groBen-
symmetrische Konkurrenz besteht. Dieser SDI-Wert liegt in dem
Dichtebereich, in dem der flichenbezogene Zuwachs maximal ist.
Einsetzen von 578 in b = 0,12 + 21,73(1/SDI) erbringt b = 0,1576;
w’ = a + bw vereinfacht sich zu w” = bw = 0,1576 w, d.h. alle
Biume haben ein Zuwachsprozent von 15,76 %.

Die Kreise zeigen die Mittelwerte von w und w’ an (4bb. 7). Ihre
Position auf den Geraden macht deutlich, dass hohe Dichte stark
linkssteile Haufigkeitsverteilungen erzeugen, mittlere Dichten die
Mittelwerte nach rechts verschieben und in lichten Bestfinden nahe-
zu symmetrische Hiufigkeitsverteilungen von w und w’ ausgeprigt
sind.

3.6 Zusammenhang zwischen Bestandesdichte und Hohe,
Durchmesser und Biomasse

Gepriift wird der Zusammenhang zwischen Bestandesdichte SDI
bis Alter 32 und Maximalhéhe (h,,,.), Mittelhthe der 50 hochsten
Béume (hs), Mittelhohe der 100 hochsten Béume (h,q,) und Hohe
des Grundflichenmittelstammes (h,;,;) im Alter 32. Durchmesser
d und Biomasse w werden analog untersucht, Der SDI betrigt auf
der dichtesten Parzelle 626 Bdume ha™! und geht herunter bis auf
137 Béume ha™! auf der lichtesten Parzelle. Die Héhen korrelieren
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in keinem Fall mit dem SDI (4bb. 8a). Der Maximaldurchmesser
betréigt auf der am dichtesten bestockten Parzelle etwa 25 cm und
steigt auf der lichtesten Parzelle auf fast 50 cm an. Die Korrelation
von dy,,, dsg, dygo und d,,; mit SDI liegt zwischen r = —0,88 und
—0,93 und ist in allen Fillen signifikant (p < 0,001). Die oberirdi-
sche Biomasse liegt zwischen 0,2 t pro Baum auf der dichtesten
Parzelle und 1,0 t auf der lichtesten, Der Riickgang von Wi Wses
W10 und W, mit zunehmender Dichte resultiert in Korrelations-
koeftizienten von r = —0,84 bis —0,89 mit dem SDI. Die Modelle

d,a = 107,7 — 12,7In(SDI) (13)
mit (n =21, ¥r?= 0,76, p < 0,001) und
i = 91,1 — 11,6In(SDI) (14)

mit (n =21, ¥2 = 0,82, p < 0,001) beschreiben den Zusammenhang
zwischen Dichte und maximalem und mittlerem Durchmesser (cm)
im Alter 32 (4bb. 8b). Die Modelle

Winax = 3722,3 — 544,6In(SDI) (15)
mit (n =21, r?=0,73, p <0,001) und
Wosiner = 1766,1 — 266,8In(SDI) (16)

mit (n = 21, r* = 0,79, p < 0,001) bilden den Zusammenhang zwi-
schen Dichte und Biomasse w (kg) ab (4bb. 8c).
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Abb. 7
Verlagerung der Zuwachsgerade w’ = a+bw (w’ = mittlerer jahrlicher
Biomassenzuwachs der Einzelbdume in Periode 1992~1996, w = Aus-
gangsbiomasse der Biume 1992) mit abnehmender Bestandesdichte.
Hohenlage a und Steigung b der Geraden werden {iber Hyperbeln
(vgl. Gleichungen (11)-(12)) in Abhingigkeit vom SDI beschrieben.
Shifting of biomass increment line w’ =a+bw (w’ == mean annual
biomass increment of individual trees in period 1992-1996, w = bio-
mass in 1992) with decreasing stand density SDI. Intercept a and slope
b are fitted by hyperbolas (Equations (11)-(12)) and depend on SDL

4. DISKUSSION

Vorliegende Untersuchung iiber den Zusammenhang zwischen
Bestandesdichte und Zuwachs geht tiber bisherige in den Ergebnis-
sen héufig widerspriichliche Arbeiten (BRyNDUM, 1978, 1980;
KRAMER, 1988; LANGSAETER, 1941; PRETZSCH, 2005; ZEIDE, 2002)
hinaus. Bisher auf Bestandesebene statistisch beschriebene Dichte-
Zuwachs-Reaktionen (AssMaNN, 1961, S. 222 ff.) werden in vorlie~
gender Arbeit bis zur Baumebene verfolgt, um vom Beschreiben
zum Verstehen zu gelangen. Am Beispiel des Fichten-Standraum-
Durchforstungsversuchs Fiirstenfeldbruck 612 wird ein bisher
kaum abgedecktes Dichtespekirum analysiert, das von unbehandel-
ten Parzellen bis zu Solitirbedingungen reicht. Wahrend sich bis-
herige Arbeiten auf Derbholz- oder Stammholzvolumen beziehen
und diinnere Biume, Aste und Nadeln ausschlieBen (CURTIS et al.,
1997; ScHoBER, 1972; ZmE, 2001) vermeidet die vorliegende
durch Auswertung der gesamten obetirdischen Biomasse diese nor-
mative Beschréinkung.

4.1 Unimodale Optimumbeziehung zwischen Bestandesdichte und
Zuwachs

Die Gesamtwuchsleistung an Biomasse bis zum Alter 32 und die
mittleren periodischen Zuwichse folgen bei abnehmender Dichte
einer unimodalen Optinumbeziehung mit breitem Sattel (4bb. 2).
Die Dichte-Zuwachs-Kurven grinden auf Dichte-Zuwac'hs-Werte-
paaren von Parzellen, die zwar physikalisch alle das glelche Alter
haben, die sich allerdings durch Dichtereduktion bis auf 20%
bereits im Alter 32 in vollig unterschiedlichen allometrischen Ent-
wicklungsstadien und Zuwachsphasen befinden (Abb. 82. Und ebgn
aus den unterschiedlichen Entwicklungsstadien rc_fsultxeren Opti-
mumbezichung und Mehrzuwachs. Eine Interpre_tatlon, meach der
Zuwachsanstieg alleine eine unmittelbare Reakt19n a}'uf die I?urch—
forstung zu Periodenbeginn ist, liefe auf eine weite FJberschatzung
der direkten Durchforstungsreaktion hinaus. Vielmehr muss

zwischen dem periodischen Durchforstungseffekt bei identischen
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Ausgangsbedingungen zu Periodenbeginn  (initialer Durchfors-
tungseffekt) und dem Zinseszinseffekt fritherer Durchforstungen
(GroBeneffekt) unterschieden werden. Auch bei den von Assmann
(1961, 8. 264 ff) dargestellten Dichte-Zuwachs-Reaktionen werden
Parzellen miteinander verglichen, die schon im Vorfeld unter-
schiedlich behandelt wurden und deshalb unterschiedliche Ent-
wicklungsstadien reprasentieren. Die Uberlegenheit der durchfor-
steten Varianten geht auf Kombinationswirkung von GroBen- und
Durchforstungseffekt zuriick.

Die Separierung von GrdBen- und Durchforstungseffekt hat
gezeigt, dass der Stand Density Index kein eindeutiges DichtemaZ
fiir die Beschreibung der Dichte-Zuwachs-Relation ist. Indem sie
Durchmesser und Stammzahl kombinieren, bleiben deren unter-
schiedliche Effekte auf den Zuwachs unberiicksichtigt. Isolinien
gleicher Dichte (4bb. 3) zeigen Zuwachsiiberlegenheit an, wenn
sich SDI-Werte aus geringen Stammzahlen und hohen Durch-
messern aufbauen und Zuwachsunterlegenheit bei hohen Stamm-
zahlen und geringeren Durchmessern. Mehrleistung gegeniiber
dichten Bestinden ist demnach nicht durch einmalige Dichteabsen-
kungen und darauf folgende Bestandesreaktion zu haben, sondern
nur durch frithzeitig und kontinuierlich hergestellte Grofeniiberle-
genheit,

4.2 Skaleniibergang vom Baum zum Bestand

Eine Erklirung der auf Bestandesebene gefundenen unimodalen
Optimumbeziehung zwischen Dichte und Zuwachs (4bb. 2) lduft
auf die Ableitung dieses Musters von der Baumebene heraus. In
Theorie und Praxis finden sich widerspriichliche Aussagen darii-
ber, ob denn kleine oder grofie Baumkronen giinstigere Stand-
flichenleistung erbringen (KENNEL, 1965; MAYER, 1958; PRETZSCH
und ScHUTZE, 2005; SPIECKER, 1986; WEBSTER und LORIMER,
2003). Die Auswertung zeigt, dass je nach Bestandesentwicklungs-
phase die erste oder zweite Aussage zutreffen kann, denn es han-
delt sich um zwei Aspekte derselben GesetzmiBigkeit. In wenig
differenzierten Bestinden nimmt die Effizienz von kleinen zu
grofen Standfldchen stark zu (4bb. 4). Die Effizienz geht aber mit
zunehmender GrofRe zuriick, sodass auch die Uberlegenheit grofer
Kronen innerhalb des Bestandes abklingt und grofle gegeniiber
Kkleinen Kronen zunehmend ungiinstiger abschneiden. Gleichung
(5) und Abb. 4 iberfiihren beide Aussagen in ein Kontinuum.
Durchforstung treibt die Drift durch das Kontinuum an: Je mehr die
iiberlegene Effizienz herrschender Béume ausgeschopft und in
GrisBenzuwachs umgesetzt wird, desto mehr nehmen sie an Grofie
zu, verlieren aber ihre Uberlegenheit gegeniiber kieineren Kronen.

Neben den groBendeterminierten Standflicheneffizienzen sind
die Flichenanteile, die Baume solcher Effizienzen innehaben, fiir
die unimodale Optimumbeziehung zwischen Dichte und Zuwachs
verantwortlich. Denn das Reaktionsmuster auf Bestandesebene
stellt sich auf Baumebene als kombinierter Grofenverteilungs- und
Zuwachseffekt dar (vgl. 4bb. 6). In dichten Bestiinden (4bb. 6a)
nimmt die Effizienz Esf mit zunehmender Standfldche degressiv 2
und erreicht Spitzenwerte. Allerdings sind die Héiuﬁgk?itsvertel-
lungen linkssteil, d. h. nur wenige Biume schopfen _d_lesef hc?he
Effizienz aus. Die flichenbezogene Zuwachsleistung Esf, du? sw.h
als Summe des Produktes von Einzelbaumeffizienz und Hiufigkeit
darstellt, wird durch die vielen Kleinen ineffiz.ienten Biume
gebremst. Wird das Baumwachstum durch. niedrigere Anfangs-
baumzahlen oder Durchforstung beschleunigt, so rgduZIert das
zwar die Standflicheneffizienz und ihre Zunahme bei verxpehrter
Standfliche. Aufgrund der fortgeschrittenen ]?estandesentwwklung
nimmt die Asymmetrie der Hﬁufigkeitsvertellung_ aber ab, sodass
viele Biume mit mittlerer Effizienz einen fnaxxmglen Esf-VYert
erbringen (4bb. 6b). Wird die Standfldche Weltfl’ erhoh‘f, flann ldsst
die Kombination aus riickidufiger Standflicheneffizienz und
rechtssteiler Hiufigkeitsverteilung Esf sinken (46b. 6¢).
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Im Vergleich zu krautigen Arten (z. B. Gras, Efeu) ist das latera-
le Expansionsvermogen und die damit verbundene Féhigkeit, frei
gewordenen Raum durch Ausdehnung verbleibender Individuen zu
besetzen und fiir die Zuwachsleistung auszuschépfen, bei holzigen
Pflanzen eher begrenzt (NIKLAS, 1994). Dass die Biomassenpro-
duktion pro Fléiche bei fortschreitender Dichtereduktion ab einem
bestimmten Schwellenwert abnimmt, leuchtet deshalb unmittelbar
ein, Demgegeniiber ist aber der Zuwachsanstieg von maximaler zu
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mittlerer Bestandesdichte bemerkenswert: Obwohl ja das Ressour-
cenangebot pro Fliche nicht zunimmt, steigt die Biomassenproduk-
tion an. Die begrenzten Ressourcen werden erst bei mittlerer
Dichte bestmdglich fiir die Zuwachsleistung ausgeschopft.

Zuwachsgeraden, die u. a. von PRODAN (1951) und KRAMER und
Axca (1995) fir Inventurzwecke und von HarA (1992), WEINER
(1990) und WicHMANN (2002) fiir die Diagnose von Konkurrenz-
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Abb. 8

Hohe h, Durchmesser d und oberirdische Biomasse w auf den 21 Parzellen im Alter 32 in Abhéngigkeit vom mittleren periodischen
Stand Density Index SDI bis zum Alter 32. Maximalwerte (max) sind mit ausgefiillten Kreisen, Mittelwert der 50 gréften (50) mit Rechtecken, .
Mittelwert der 100 grofiten (100) mit Kreisen, Mittelwert des Gesamtkollektivs (mittel) mit Dreiecken markiert.

Den eingezeichneten Kurven liegen die Modellgleichungen (13) bis (16) zugrunde.

Tree height h, tree diameter d, and aboveground tree biomass w on the 21 plots at age 32 in dependence on mean periodic Stand Density
Index SDI untill age 32. Maximum values (max) are displayed by filled circles, means of the 50 largest trees (50) by rectangles, meanl of the
100 largest trees (100) by circles, mean of the total stand (mittel) by triangles. The depicted curves are based on Equations (13) to (16).
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ursachen eingesetzt werden, enthiillen hier die Ressourcen- und
Zuwachsverteilung zwischen den Biumen. Hohe Bestandesdichten
erbringen Zuwachsgeraden, die flach und auf niedrigerem Niveau
verlaufen und asymmetrische Konkurrenz um Licht anzeigen,
Kleine Béume sind unterproportional mit Ressourcen versorgt und
mindern durch ilre geringe Nettoproduktion die Bestandesleistung.
Bei niedrigen Dichten verlaufen die Zuwachsgeraden steil und auf
hoherem Niveau. In diesem Fall geraten grofie Biume an ihre
Leistungsgrenze und kleine Baume erbringen iiberproportionalen
Zuwachs. Verlduft die Biomassen-Zuwachsgerade durch den
Ursprung, so ist die Ressourcenverteilung auf Individuen verschie-
dener Grofle offenbar so ausbalanciert, dass maximaler Zuwachs
pro Fliche geleistet wird. Nur in diesem Fall gilt groBen-symmetri-
sche Konkurrenz um Ressourcen, sodass Ressourcenversorgung
und Zuwachsleistung proportional zur Gréfe sind und gleiches Zu-
wachsprozent fiir alle Bdume gilt. Abweichungen von der
Ursprungsgerade in die eine oder andere Richtung hingegen sind
mit suboptimaler Ressourcenausbeutung und Zuwachsbildung
gekoppelt.

4.3 Okologische und Skonomische Relevanz

Der Wissensstand iiber den Zusammenhang zwischen Bestandes-
dichte und Zuwachs der Fichte griindet im Wesentlichen auf Ver-
suchen in kiinstlich begriindeten, regelmiBig bestockten und tur-
nusmiBig durchforsteten Bestédnden mittlerer bis hoher Dichte
(AssmaNN, 1961; KRAMER, 1988; SCHOBER, 1979, 1980; WIEDE-
MANN, 1936). Versuche die das artspezifische Potential der Raum-
besetzung widerspiegeln, indem sie Solitér- und self-thinning-
Bedingungen sowie unregelmiBige Verteilungsmuster und
Wachstum unter Schirm einschlieBen, sind Ausnahmen (NELDER,
1962; FABER, 1983). Gerade solche Extrembedingungen herrschen
aber in natiirlichen Bestinden vor, in denen die Fichte unter Selek-
tionsdruck ihre Konkurrenzfihigkeit stammesgeschichtlich ent-
wickelt hat,

Der besondere Wert der Versuchfliche FFB 612 liegt darin, dass
sie Solitirbedingungen mit abdeckt, wie sie in Naturwildern fir
tiberlebende Einzelbiume nach Windwurf, Feuer oder Insekten-
kalamitdten innehaben. Andererseits umfasst der Versuch auch
maximale Bestandesdichten, wie sie durch Naturverjiingung auf
Freiflichen entstehen. Solitirbedingungen bzw. maximale Dichte
stellen Grenzfille in einem breiten Spektrum von unterschiedlichen
Pfaden der Bestandesentwicklung dar. Hohe Dichte bedeutet Risi-
kostreuung und kann die Wahrscheinlichkeit, dass zumindest einige
Individuen der Population bis zur Maturitat gelangen, erh6hen.
Diese Risikostreuung kostet aber Zuwachs: Dicht bestockte Bfestéim
de wachsen langsamer und brauchen entsprechend lange b1§ zur
Maturitit. Das ist gleichbedeutend mit einer langen risikoreichen
Zeit, in welcher Bestandesglieder u. a. durch Windwurf, Borken-
kiferbefall oder Bisbruch noch vor Gelingen der Reproduktion aus-
fallen kénnen. Geringe Dichte beschleunigt demgegenﬁl??r die
GroRenentwicklung, reduziert die Zeitspanne bis zur Maturitat und
die Eintrittswahrscheinlichkeit von Stdrungen vor der Reproc}uk—
tion. Andererseits kostet auch diese zeitliche Reduktion der Risiko-
exposition Zuwachs, und ist mit einer rdumlichen Risikokonzentra-
tion auf wenige groBe Pflanzen verbunden. Es besteht also ein
tade-off zwischen raumlicher und zeitlicher Verteilung des Risi-
kos, der populationsdynamisch und forstwirtschaftlich r?levant ist.
Denn es liegt im Interesse der Forstwirtschaft, moglichst ohne
grofe flichenbezogene Zuwachseinbufien zu erntereifen Baum-
dimensionen zu gelangen.

Von groBter phylogenetischer und wirtschaftlicher Bedeutung ist,
dass in dem besonders storungsempfindlichen Jugendstadium ein
denkbar breites Spektrum von Dichtehaltungen und von Alternati-
ven riumlicher oder zeitlicher Risikostreuung realisw.rt wer.den
kann, ohne dass der Zuwachs sonderlich gemindert wird. Diese
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Féhigkeit zur beschleunigten Grofenzunahme, Effizienzsteigerung
und beschleunigten Ressourcenausbeute verschafft der Fichte Vor-
teile im Wettbewerb um Ressourcen und Resilienz bei Storungen,
In frihem Entwicklungsstadium liegen lichte zwar zuniichst jahre-
lang mit 1,0-2,0 t ha™! Jahr! deutlich unter dem Zuwachs dichter
Besténde (3,0 bis 4,0 t ha™! Jahr!). Diese suboptimale Dichte-
haltung in der Initialphase kann aber GréBenwachstum und Bestan-
desentwicklung so antreiben, dass die zunichst zuwachunterlege-
nen Bestinde schneller in Phasen hoherer Zuwachseffizienz
gelangen, und dann durch Mehrzuwachs die friiheren Zuwachsein-
buflen kompensieren oder gar iiberkompensieren. Da in friiheren
Entwicklungsphasen das absolute Zuwachsniveau noch gering ist,
schlagen selbst hohe relative ZuwachseinbuBen (im Vergleich zu
voller Bestockung) zu diesem Zeitpunkt absolut viel weniger ins
Gewicht als in spéteren Phasen. Zuwachsoptimale Dichtehaltung
Periode fiir Periode, fiihrt iiber lingeren Zeitraum paradoxerweise
nicht zu maximaler Gesamtwuchsleistung (PRETZSCH, 2005). Viel-
mehr kann Dichtereduktion die beschleunigte Groflenzunahme
verbleibender Biume auslosen und die Effizienz ihrer Raumbeset-
zung steigern. Wihrend in spéten ontogenetischen Phasen Groflen-
zunahme mit Effizienzverlusten einhergeht, verhilft beschleunigte
GroBenzunahme in frithen Phasen zu einer rascheren Ressourcener-
schlieBung in Kronen- und Wurzelraum.
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6. ZUSAMMENFASSUNG

Der Standraum-Durchforstungsversuch zur Fichte, Fiirstenfeld-
bruck 612, eignet sich dafiir, den Effekt unterschiedlicher Dichten
von der Bestandesebene iiber den Mittélstamm bis hin zur Stand-
flicheneffizienz des Einzelbaumes zu verfolgen. Dichteabsenkun-
gen bis auf 20% des maximalen Stand Density Index beeinflussen
das GréBenwachstum so stark, dass dicht und licht gehaltene
Bestinde im Alter von 32 Jahren véllig unterschiedliche Entwick-
lungsstadien widerspiegeln. Die flichenbezogene Biomassenpro-
duktion folgt dagegen bei Dichtereduktion einer unimodalen Opti-
mumbeziehung mit breitem Sattel. In dichten Besténden nimmt die
Standflicheneffizienz mit zunehmender Standfliche zu und
erreicht Spitzenwerte. Allerdings dominieren in solchen Besténden
kleine Biume; nur wenige grofe Baume schopfen die hohe Stand-
flicheneffizienz aus. Die flichenbezogene Zuwachsleistung wird
durch die vielen kleinen ineffizienten Baume gemindert. Wird das
Baumwachstum durch niedrigere Anfangsbaumzahlen oder Durch-
forstung beschleunigt, so nimmt zwar die Standﬂéicheneffiziex}z ab,
da viele Biume mit mittlerer Effizienz vorkommen, erbringen
solche Bestinde aber maximale Flichenleistung, Wird die Stanq-
fliche weiter erhdht, lassen deutlich riicklsufige Standflacheneffi-
zienz und rechtssteile Haufigkeitsverteilung den flachenbezogenen
Zuwachs sinken. Die aufgedeckte Elastizitit der Ressourcen-
erschlieBung und Biomasseallokation verschzifft Jungbestinden
cine grofe Zuwachsresilienz bei natiirlichen St6rungen und wald-
baulichen Eingriffen. Die Relevanz der aufg(ladeckten l.Elastletat
von Ressourcen- und Zuwachsallokation fiir die Populationsdyna-
mik und Pflanzenproduktion wird diskutiert.

7. Summary

Title of the paper: From the growing area efficiency of i‘ndigidual
trees to the density-growth relationship of stands. Contribution to
an integration of tree and stand level vesearch.
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The spacing-thinning trial in Norway spruce, Fiirstenfeldbruck
612, was applied to track the effect of different stand densities on
biomass production from stand, to mean tree and individual tree
level. Lowering of stand density down to 20% of the maximum
Stand Density Index affects size growth to such an extent, that
tightly packed resp. sparsely stocked stands represent very different
ontogenetic stadia of stand development. However, when density is
reduced, total biomass production follows a unimodal optimum
curve with a broad plateau. In the tightly packed stands growing
area efficiency increases with increasing supply of growing space
and achieves highest values. However in such stands small-sized
trees are dominating and only very few tall trees exploit the high
efficiency. Stand growth is reduced by the high number of small
and relatively inefficient crowns. When size growth is accelerated
by reduction of stem number, growing area efficiency decreases.
However, the high number of mean-sized trees with mean efficien-
cy result in a maximum of biomass increment on stand level. A fur-
ther widening of the growing area causes a decrease of growing
area efficiency and a right hand sided steepness of the size frequen-
cy distribution what results in reduction of biomass increment on
stand level. The high elasticity of resource and biomass allocation
in respect to density means resilience under natural and man-made
disturbances and is interpreted as the result of selective pressure.

8. Résumé

Titre de Varticle: Sur l’efficience de 1’espace disponible pour les
arbres sur la corrélation densité-croissance. Contribution a l'inté-
gration au niveau de I’arbre et d celui du peuplement.

Lexpérience sur I’éclaircie et 1’espace disponible chez 1’épicéa
de Fiirstenfeldbruck 612 convient bien pour suivre 1’effet des diffé-
rentes densités au niveau du peuplement, pour déterminer la bige
moyenne et par suite ’efficience de 1’espace dont dispose un arbre
en tant qu’individu. Des abaissements de la densité jusqu’a 20% du
«Stand Density Index» maximal influencent tellement la croissance
en grosseur que des peuplements denses et des peuplements clairs,
4gés I'un et I’autre de 32 ans, correspondent a des stades de déve-
loppement totalement différents. En revanche, en ce qui concerne
la production de biomasse & 1’unité de surface, lors d’une réduction
de la densité la courbe représentative de I’optimum est unimodale
et trés aplatie. Dans les peuplements denses ’efficience de la surfa-
ce disponible s’accroit quand cet espace disponible augmente et
atteint des valeurs records. Certes les petits arbres dominent dans
de tels peuplements; seuls les quelques gros arbres profitent totale-
ment de la haute efficience de 1’espace disponible. La capacité
d’accroissement a 1’unité de surface est finalement diminuée en
raison des nombreux petits arbres inefficients. Si Ia croissance des
arbres a été accélérée soit en raison d’un nombre initial de sujet
assez faible soit grice a ’éclaircie I’efficience de 1’espace dispo-
nible s’en trouve certes abaissée puisque sont présents de nom-
breux arbres dont ’efficience se trouve dans la moyenne, mais il
n’en demeure pas moins que de tels peuplements ont la production
a P'unité de surface maximale. Si la surface disponible augmente
encore, son efficience se réduit nettement, de méme que 1’accrois-
sement a I"unité de surface. Lélasticité ainsi découverte en ce qui
concerne I’exploitation des ressources et la production de biomasse
confere aux jeunes peuplements une grande résilience de la crois-
sance consécutivement aux perturbations naturelles et aux interven-
tions sylvicoles. On a enfin discuté les conséquences de cette élas-
ticit¢ du niveau des ressources et des accroissements pour la
dynamique des populations et la production de plants. M.
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