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Von der Standflächeneffizienz der Bäume zur Dichte-Zuwachs-Beziehung des
Bestandes. Beitrag zur Integration von Baum- und Bestandesebene*)

Aus dem Lehrstuhlfür Waldwachstumskunde derTechnischen UniversitätMünchen

(Mit 8 Abbildungen und 1 Tabelle)

Von H. PRETZSCH1)

(Angenommen Mai 2006)
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1. BESTANDESDICHTE UND ZUWACHS

Die Frage, ob durchforstete Bestände mehr Zuwachs leisten als
dicht gehaltene, fesselt die Forstwissenschaft seit ihren Anfängen
(HARTIG, 1795, S. 17; COTTA, 1828, S. 103; REVENTLOW, 1879, S.
79-81). Denn Wissen über den Zusammenhang zwischen Dichte
und Bestandeszuwachs verspricht Maximierung der Massenpro­
duktion auf Bestandesebene (SCHWAPPACH, 1908, 1911; WIEDE­
MANN, 1936). Aber neben der bloßen Massenproduktion gelangen
Dimension und Qualität der Einzelbäume in den Mittelpunkt des
Interesses (ABETZ, 1977; STERBA, 2005). Mit dieser Hinwendung
zum Einzelbaumerhebt sich die Frage, ob große oderkleine Baum­
kronen effizienter mit Wuchsraum umgehen (KENNEL, 1965;
MAYER, 1958; PRETZSCH und SCHüTZE, 2005; SPIECKER, 1986;
WEBSTER und LORIMER, 2003). Die zuvor auf Bestandesebene
behandelte Frage nach dem Zusammenhang zwischen Dichte und
Zuwachswird also auf Baumebeneneu gestellt. Die Betrachtungs­
ebene hat sich geändert, aber letztlich wird beide Male nach der
Effizienz der Ressourcenausbeutung durch Bäume gefragt. Von
einer konsistenten Antwort oder gar einer theoretischen Basierung
des ZusammenhangszwischenDichte 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 widersprüchliche
Aussagen: BRYNDUM (1978, 1980), DITTMAR (1959), KRAMER
(1988), LANGSAETER (1941), SCHOBER (1979, 1980) weisen auf
langfristigen Versuchsflächen beträchtliche Zuwachssteigerungen
durch Durchforstung nach. CURTIS et al. (1997) und ZEIDE (2001)
diskutieren dagegen Zuwachsverluste schon bei geringfügiger
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 Sättigungskurve oder unimodalen Optimumbeziehung
folgen kann. PRETZSCH (2005) und ZEIDE (2001; 2002) verdichten
vermeintlich widersprüchliche Reaktionsmuster in einem Modell­
ansatz.

*) Herrn Prof. Dr. Dr. h. c. KLAUS VON GADOW zurEmeritierung gewidmet
mit großem Dank für jahrzehntelange fachliche Anregung und persön­
liche Verbundenheit.
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Hochanger 13, D-85354 Freising, Germany, Tel.: ++49-8161-714710,
Fax: ++49-8161-714721, E-Mail: H.Pretzsch@lrz.tum.de, http://www.
wwk.forst.tu-muenchen.de
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Untersuchungen auf Baumebene belegen zumeist eine überlege­
ne Effizienzkleiner Kronen und einen Rückgang der flächenbezo­
genen Leistung bei Größenzunahme (MAYER, 1958; PRETZSCH,
2005; WEBSTER und LORIMER, 2003). Das kann aber schon allein
deshalb nicht allgemein zutreffen, weil die flächenbezogene
Bestandesleistung in mittlerem Alter kulminiert; in der Jugend­
phasebis zur Kulmination muss demnachauch die Kroneneffizienz
im Mittel zunehmen. Später setzt dann im Zuge der ontogeneti­
schenDrift ein Rückgang der Effizienz ein (EVANS, 1972,S. 16ff.).

Wie münden nun die Befunde zur Effizienz von Einzelbäumen
in demReaktionsmuster des Bestandesund andersherum? Mit dem
reinen Sammeln von Befunden auf einer der beiden Ebenenbleibt
man in statistischer Beschreibungstecken. Top-down Wuchsmodel­
le, die die Bestandesdynamik auf Bestandesebenebeschreiben und
nach vorgegebenem Schlüssel auf Einzelbäume verteilen (VON
GADOW, 1987;LANDSBERG, 1986,S. 167ff.) und bottom-up Model­
le, die vom Organ-oder Baumwachsturn ausgehenund durchSum­
mation auf Bestandesebene gelangen (GROTE et al., 2002;
PRETZSCH, 1992), beschreiben den Dichte-Zuwachseffekt zwar
ebenenübergreifend, haben bisher aber kaum zu einemtieferen Ver­
ständnisbeigetragen.

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

(1) Auf Bestandesebene wird geprüft, ob bzw. bei welcherDich­
te periodischer Bestandeszuwachs und Gesamtwuchsleistung ein
Maximum erreichen.

(2) Anband der Mittelstammentwicklung wird untersucht, ob
indirekteGrößeneffekte oder direkte Durchforstungseffekte für die
Dichte-Zuwachs-Beziehung verantwortlich sind.

(3) Nebenbei kommt die Eignung der Dichtemaße sm und
Bestandesgrundfläche für die Abbildung der Dichte-Zuwachs­
Beziehungauf den Prüfstand.

(4) Veränderung der Größenverteilung und Standflächenleistung
der Bäume bei abnehmender Dichte werden als Ursachen der uni­
modalenDichte-Zuwachs-Beziehung isoliert.

(5) Größen-Symmetrie bzw. Asymmetrieder Konkurrenz werden
als Ursachen der maximalenbzw.reduzierten Ressourcenausschöp­
fung und Zuwachsleistung analysiert.

(6) Die ökologische und ökonomische Relevanz der gefundenen
Resilienz hinsichtlich der Ressourcenausbeutung und Biomasseal­
lokationwird aufgezeigt.

2. MATERIAL UND METHODEN

2.1 Material

Der kombinierte Standraum-Durchforstungsversuch Fürstenfeld­
bruck 612 (FBB 612) liegt in einem bei der Aufnahme im Jahr
2001 32-jährigen Fichtenreinbestand im Wuchsgebiet "Schw~­
bisch-Bayerische-Schotterplatten- und Altmoränenlandschaft". in
Südbayern, 40 km nordwestlich von München. Der Bestand hegt
550 m über Seehöhe. Die mittlere Jahrestemperatur beträgt 7,5°.C
und der Niederschlag 825 mm; die korrespondierenden Werte Jl1
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Tab. 1

Basisdaten zum kcmblnlerten Standraum-Durchforstungsversuch
zur FichteFürstenfeldhruck 612: Minima,Maxima und

Mittelwerte vonParzellengröße, Baumzahlen, Mitteldurchmesser
undStandDensityIndex auf den 21 ParzellenbeiVersuchs­

begründung und Folgeaufnahmen.

Basic characteristics of the combinedspacingand thinning
experiment Fürstenfeldbruck 612 for Norway spruce:Minimum
maximum, and mean of plot size,tree number,meandiameter '

andStand DensityIndex on the 21 plotsfor the year of
establishmentand three successive surveys.

Minimum Maximum Mittelwert

Parzellengröße (ha) 0,088 0,0912 0,0904

Baumzahl (Stück 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

d~r Vegetationszeit betragen 15,2-c und 380 nun Niederschlag.
Die vorherrschende Parabraunerde ist aus einer Lösschicht über
Grundmoräne der Würm-Eiszeit hervorgegangen. Die natürliche
~egetation wäreein Galio-Fagetum, d. h. eine vonder Buchedomi­
merte Waldgesellschaft.

Inden60er Jahren initiierte die IUFRO (Arbeitsgruppe 1.05.05)
den Europäischen Stammzahlversuch in Fichte. Die 3,36 ha große
Versuchsfläche FBB 612 wurde 1967als deutscher Beitrag zu die­
sem europäischen Stammzahlversuch mit 4-jährigen Pflanzen (2/2
verschult) begründet, umfasst 21 Parzellenaus reinerFichte, die im
~erband 1.0 m x 1.0 m bis 5,0 m x 5,0 m begründet wurden, was
eIner Stammzahl von 400 bis 10.000 Bäumen pro ha entspricht
(Tab. 1). Um die anfänglichen Dichteunterschiede bei der folgen­
den Bes~andesentwicklung zu erhalten, wurden den Parzellen sehr
unterschiedliche Behandlungsvarianten zugeordnet: Keine, mode­
rate und starke Reduktion der Stammzah1 durch selektive Hoch­
durchforstung in den Jahren 1992, 1996 und 2001. Bei der letzten
AUfnahme im Jahre 2001 lagen die Stammzahlen zwischen 300
u~d ~.478 Bäumenpro ha. Vorliegender Report beschränkt sichauf
~r die Dichte-Zuwachs-Relation relevanten Daten; weitere Details
SInd ananderer Stellepubliziert (ABETz, 1977).

Die folgenden ertragskundliehen Kenngrößen der 21 Parzellen
(Aufnahme 2001, Alter 32) unterstreichen die überragende Leis­
tungsfähigkeit des Standortes sowie die große Dichtevariation zwi­
~~?en de~ 21 Parzellen. Bei der letzten Aufnahme lag die Mittel-
ohe bei 13,1-17,4 m die Oberhöhe bei 14,9-18,8 m, der

d~adratische MitteldlU'cl~nesser bei 15,0-33,9 cm, das Volumen
s stehenden Bestandesbei 126-393 m3 ha-I. In der Periode 1996
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bis2001 betrug derZuwachs an Stammholzvolumen 133-325 m3
ha-I Jahr"; die Gesamtwuchsleistung bis zum Alter' 32 b~trug
1.31-524 m3ha-I. DieAngaben zum Stammholzvolumen beziehen
Sich aufDerbholz.

2.2 Methoden

. Im Jahr 1967 wurde der Versuch durch Pflanzung realisiert und
im Jahre 1992.zum ersten Mal ertragskundIich aufgenommen.
Stammfußkoordlllaten wurden mit dem Theodolit LEICA TC500
gemessen, Durchmesser in Brusthöhe mit Umfangmessband
Baumhöhe und Höhe des Kronenansatzes mit dem Höhenmesse;
LEDHA GEO und8 Kronenradien (N,NO, ... , NW) mit demopti­
schen Dachlot von biritz-i-hatzlos, Messungen von Durchmesser
Höhe und Höhe des Kronenansatzes wurden in den Jahren 1996
und2~01 wiederholt undnachdenvonPRETZSCH (2002, S. 85-97)
beschriebenen Verfahren zur Ableitung von ertragskundliehen
Bestandeskennwerten verwendet (Tab. 1).

Die Bestandesdichte wurde über den Stand Density Index von
REINEKE (1933) SDI= N(25/d)' berechnet, der auf der Baumzahl
proha (N),dem quadratischen Mitteldurchmesser

CI =~'i:ld~ IN

und dem AIlometriekoeffizienten r aufbaut. Der SDI repräsentiert
die Baumzahl bei einem Indexdurchmesser des Bestandes von 25
cm. Für r wurde dervon PRETZSCH und BIBER (2005) verallgemei­
nerte Wert r = -1,664 für die Fichte benutzt; anstelle des von
REINEKE für alleArten postulierten Wertes r = -1,605. Darüber hin­
aus wurden mittlere SDI-Werte (SDI) für den gesamten Beobach­
tungszeitraum alsgewichtete Mittel derPeriodenanfangs- undPeri­
odenendwerte berechnet. Der SDI für den Initialbestand 1967
wurde auf der Basis der Pflanzenzahlen pro ha und einem unter­
stellten Initialdurchmesser von I cm berechnet; eine Anfangs­
pflanzenzahl von No =4.000 erbringt beispielsweise SDIo= 4.000
(25/1)-1.664= 18,88. Für die Schätzung der oberirdischen Biomasse
einzelner Bäume kommt die Allometriefunktion für Fichte
w=0,044 d2.659mit w = Gewicht (kgjund d = Durchmesser (cm)
zurAnwendung, überderen Entwicklung undAnwendung an ande­
rer Stelle berichtet wurde (PRETZSCH, 2006). Der mittlere periodi­
sche Biomassenzuwachs w' ergibt sichals Differenz der Biomasse
aus zwei Aufnahmen geteilt durch die Periodenlänge (z. B. w' =
(WI996-WI992)/5). Der mittlere Kronenradius wurde als quadrati­
sches Mittel aus8 Kronenradien berechnet

kr = ~(rI2 +1'/ +... +1'8
2
) /8 .

Über die allometrische Beziehung In(ks) = -2.159 + 1.572ln(d)
(n=355, p<O,OOI, 1'2;"0,74) zwischen Kronenschirmfläche
ks=kr2n undBaumdurchmesser d, die auf stichprobenartigen Kro­
nenablotungen an 355 Bäumen, gleichmäßig verteilt über die 21
Parzellen zurückgeht, lässtsichfürjedenBaum die Kronenschirm­
fläche in m2 schätzen. Zur Bestimmung der individuellen Stand­
fläche sfwurdenüberdieobige Schätzfunktion zunächst alle i=I ..
n ks-Werte einerParzelle berechnet undaufsummiert

KS= ~kSi'
i.I

Dann wurde überden Quotienten UG=KS/A aus KS und Parzel­
lenfläche Ader Überschirmungsgrad U~. berechnet, der zur

B t'mmung der baumindividuellen Standflache aus der Kronen-
es 1 hi FI" h bhi flä he dient: sf= ks/UG; die unbesc irmte ac e zw.

sc rrm ac 11 . d I flä h
mehrfach überschirmte Fläche aufdenPa~ze en wir a so ac en-

ti al auf die Bäume verteilt. Diese und alle folgenden
propor IOn 11 5 führt
Berechnungen wurden mit dem Programm SPSS . ausge. .
In die unten gezeigten Modelle wurden nur auf dem NIVeau
(p < 0,05) gesicherte Variablen aufgenommen.
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(3)

(2)In(W') =-0,168 + 0,47661ln(SDI) - 0,00092 SDI

mit (n = 21, r 2 = 0,60, p < 0,001) abgebildet; analog dazu gilt

In(W') = -2,987 + 1,056ln(SDI) - 0,00205 SDI

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

3. ERGEBNISSE

3.1 Bestandeszuwachs in Abhängigkeit von der Dichte

Die Mitteldurchmesser-Baumzahl-Trajek1orien (Abb. 1) zeigen,
dass die bei Versuchsbegründung vorhandenen Dichteunterschiede
zwischen den 21 Parzellen (N = 400 bis 10.000 Bäume ha-I)
bis zur letzten Aufuahme im Jahr 2001 etwas abnehmen. Während
die baumzahlarm begründeten Bestände eher x-achsenparallele
er- N-Linien aufweisen und weit von der oberen Grenzline SDI =
1.200 entfernt bleiben, nähern sich die baumzahlreich begriindeten
Bestände bereits der Kapazitätsgrenze, sodass es zu einem Stamm­
zahlrückgang durch Selbstdifferenzierung bzw. Durchforstung
kommt. Bei der letzten Aufuahme lag der SDI auf der dichtesten
Parzelle etwa beim 3fachen der lichtesten Parzelle (SDI = 1.105
gegenüber SDI = 403). Das langfristige Mittel SDI nimmt auf den
unbehandelten Parzellen sogar die 5fache Höhe der lichtesten Par­
zellen an (SDI =634 gegenüber = 138).

Die Wirkung der mittleren Dichte SDI bis zum Alter 32 auf die
Gesamtwuchsleistung 'LW (t ha") im Alter 32 kann über das
Modell

In('LW) = 1,248 + 0,7654In(SDI) - 0,00144 SDI (1)

mit (n = 21, r2 = 0,69, P< 0,001) beschrieben werden (Abb. 2,
links). Die Wirkung der Dichte zumjeweiligen Periodenbeginnsm
(Bäume ha') auf den mittleren periodischen Zuwachs W' (t ha'
Jahr") in der Periode 1992-1996 wird ~ber

100-1----------.-------"----1
1

Baumzahl N (Stück ha-i)
100.000,-----------------,

SOI= 1.200

1.000+-~====~;~~~~,--_i

10.000 -I-c=:=------",.--~----"<,------------__t

10 100
Mitteldurchmesser Ci (cm)

Abb.l

Baumzahl-Mitteldurchmesser-Entwicklung auf den21 Parzellen
von 1967-2001 im doppelt-logarithmischen Netz.

Die eingezeichneten GeradenIn(N)=a-l,664In(d) (a = 11,1,11,8
bzw. 12,5)repräsentieren die Stammzahlabnahme bei Bestandesdichten

von SDI= 300, 600 bzw. 1200. Die Geradensteigung von-1.664
repräsentiert die artspezifische Baumzahl-Durchmesser-Allometrie
in undurchforsteten Fichtenbeständen (PRETZSCH und BIBER, 2005).

Treenumber-diameter-development for the 21 plotsfrom 1967-2001
in In-ln-grid. The straightlines In(N)=a-l,664In(d) (a =11,1,

11,8bzw. 12,5)displaythe tree numberreductionfor standdensities
of SDI=300, 600, resp. 1200. Siope-1.664 represents the species
specific tree number-diameter-allometry ofNorway sprucestands

under self-thinning conditions (PRETZSCH und BIBER, 2005).

Gesamtwuchsleistung Biomasse LW(t ha-i)
250.,..-----------------,

mittlerer periodischer Zuwachs W· (t ha-i Jahr")
14,---------------,

200 400 600 800 1.000 1.200
Stand Oensity Index SOl (Stück ha-i)

Of---,---,..---,---,..---,-----I
o

12 i-----/------'~-----I

6hl-f----------------j

2#1----------------4

4++,1----------------j

8-1---7'1---------------j

Alter 32

o

o

00

o

150 i------;~-----------l

200 r----~()~~==a:::::=-_j

100 i-~f--------------l

50 +--->'----------------1

0i-----r-----r-----r----1
o 200 400 600 800

mittlerer Stand Oensity Index SOl (Stück ha")

Abb.2

Unimodale Optimumbeziehung zwischenBestandesdichte und Biomasseproduktion (Gleichungen (1)-(3».
Gesamtwuchsleistung an oberirdischer BiomasseLW bis Alter 32 in Abhängigkeit vom mittlerenStandDensityIndexsm (links);

mittlererjährlicherBiomassenzuwachs W' in den Perioden1992F-1996H bzw. 1996H-2001H in Abhängigkeit vom SDI
jeweiligenPeriodenbeginn (rechts)(P,H = Aufnahme im Frühjahrbzw.Herbst).

Unimodaloptimumrelationship betweenstand densityand abovegroundbiomassproduction(Equations (1)-(3».
Cumulative abovegroundbiomassgrowth'LW until age 32 in dependence on mean StandDensityIndexsm (left);

mean annualbiomassincrementW' in the surveyperiods 1992S-1996A resp. 1996A-2001S in dependence on SDI at the beginning
ofthe surveyperiod (right) (S, A = measurement in springresp. autumn).
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Abb.3
Standflächeneffizienz EsfdesMittelstammes inAbhängigkeit

vonBaurnzah1 Nundl?urclunesseri..-zu Beginn derZuwachsperiode
1992-1996 ~vgI. ~lelCh~ng (4».Esf-Werte für Isolinien gleicher
Bestandesdichte sindmitSDI= 300, 600, 1.200 gekennzeichnet

undbasieren aufln(N) = a-l,664ln(d) mita = 11,1,11,8
bzw. 12,5 (vgl. Abb. J). DiePunkte repräsentieren die
gemessenen N-d-Esf-Wertetripe1 aufden21 Parzellen.

Efficiency ofspace exploitation ofthemean stern in dependence
ontree number andmean diameter d in survey period 1992-1996

(Equation (4».Esf-values forisodensity lines arelabelled
wit~ SDI = 300,600,1.200 andbase onIn(N) = a-l,664In(d)

with a= 11,1, 11,8 bzw. 12,5 (Fig. J). Thecirc1es represent
themeasured triplets N-d-Esf onthe21 plots.

nimmtbei einer St~zahlabsenkung von 1% um 0,215% ab, bei
einerZunahme von d um 1% dagegen um 0,924% zu. Der Effekt
des Durchmessers ist positiv und mehr als 4 mal so groß wie der
Stammzahleffekt.

In Abbildung 3 sind für Liniengleicher Bestandesdichte die Esf­
Werte eingetragen: sm = 1.200repräsentiert die obere Grenzlinie
für Fichtenbestände in Süddeutschland, sm = 600 und sm = 300
markieren mittlere und untere Dichtehaltung. Diese Linien lassen
erkennen, dassbei gleichem sm die Esf-Werte geringersind, wenn
sich dieser sm aus vielen dünnen Bäumen aufbaut (linkes Ende
der Isolinien) und sich fast verdoppeln, wenn derselbe sm durch
wenige dickeBäumeerbracht wird (rechtes Ende). Indem der sm
cI und N kombiniert, diese zwei Bestandesparameter aber einen
sehr unterschiedlichen Effektauf den Zuwachs ausüben, ist er nur
begrenztfür die Beschreibung der Dichte-Zuwachs-Relation geeig­
net (gleiches gilt für die Bestandesgrundfläche). Der Zuwachs kann
sich auch bei gleichem sm erheblich unterscheiden, wenn dieser
sm auf wenigen großen Bäumen anstelle von vielen kleinen
basiert. Aus demselben Grunde kann der Zuwachs in weitem
Umfang stabilbleiben, wennder sm abnimmt. Denn der zuwachs­
förderliche Größeneffekt kann in solchenFällen den zuwachsredu­
zierenden Baurnzahleffekt kompensieren oder gar überkompensie­
ren. Und ebenhierdurch kommen die positiven Zuwachsreaktionen
inAbb. 2, rechtszustande.

Die in Abb. 3 eingezeichneten 21 Punkte repräsentieren die auf
den Parzellen in der Periode 1992-1996 gemessenen Esf-Werte.
Die korrespondierenden SDI-Werte nehmen von der linken zur

zuwächse von VI' = 1,0-4,0 t ha-I Jahrl ; in der Initialphase steigt
derZuwachs mit dem ~m etwa linear an; selbst die am dichtesten
bestockten Parzellen liegen noch deutlich unter der . 1
Dichte. maxima en

Diegewählte Modellfunktion In(y)= a + a In(x)+ ~- . t flib I d .. ° I _~x 1S so e-
Xl .e, ass sle.In allen drei Fällen (Gleichungen (1) bis (3)) eine
unimodale Optimumkurve für den Zusammenhang . h D' hZW1SC en 1C-
te und Wachstum bzw. Dichte Zuwachs enthüllt D1'e B t d
dich bei d . es an es-

IC te, ei er 'LW.bzw. W' kulminieren,lässt sich durchAbleitung
letztgenannter Gleichung nach x folgendermaßen finden' Z .. h t

b . di D 1 . . unac ser nngt ie e oganthmierung y = e(ao+a1ln(x)+a2x) die e st Abi ._
d

. , , r e e1
tung avonist y =(al/x+~)e(aO+alln(x)+a2x) unddurchN II t
d. Abi' .. ' u se zung
ieser eitung und Auflosung nach x ergibt sich x = t:

S t . d ., - "-max al az'
e zen WIr al ~n ~ fü~ die Sm-'LW-Beziehung ein, so resultiert

al~ Bestandesdichte, be~ der die Gesamtwuchsleistung maximal
wird, Smmax = 531. Die entsprechenden sm -Werte für die
SDI-W'-Beziehungen (Abb. 2, rechts) betragen SmD'I = 522 bzw.
SDImax = 516. Abbildung 2 verdeutlicht, dass ein P;;duktionsent­
gang nach Dichtereduktion zumindest bis zum Alter 32 in breitem
Umfang durch M~~zuw~chs der verbleibenden Bäumeabgepuffert
werden kann. ~le 1St diese Elastizität von Gesamtwuchsleistung
und Zuwachs bei Senkung der Dichte zu erklären?

3.2 Zuwachs des Mittelstammes in Abhängigkeit von Baumzahl
und Baumgröße

. Die Kurven in Abb. 2, rechts dürfen nicht dahingehend interpre­
t~ert werden, dass die Dichte zu Beginn der jeweiligenZuwachspe­
noden auf sm = 400-600 gesenkt werdenkann und der Zuwachs
dennoch über das Niv~au der dicht belassenen Parzellen ansteigt;
dass der Zuwachsanstieg also eine kurzfristige Reaktion auf die
Durchforstling ist. Eine solche Interpretationliefe,wie die folgende
Auswertung zeigt, auf eine Überschätzung des direkten Durchfors­
tungseffektes hinaus. Es wird analysiert, ob die Steigerung von W'
derBaumzahlsenkung zu Periodenbeginn (direkterDurchforstungs­
effekt) oder der zurückliegendenBestandesentwicklung (Größenef­
fekt) ZUzuschreiben ist.

.Di~se für das Begreifen von Durchforstungsreaktionen generell
W~chtlge Frage wird im Folgenden anhand der Mittelstamm-Ent­
Wicklungen in der Zuwachsperiode 1992-1996 analysiert. Mittel­
werte (Minima-Maxirna) der 21 Mittelstämme betrugen zu Peri­
odenbe~inn: yaumzahl N = 1.995 Bäume ha-I (344-5.122),
Standflache sf = 8,1 mZ (1,95-29,07), Mitteldurchmesser cI =13.0
cm (8,9-18,7). Neben Stammzahlenund Standflächen unterschei­
densich auch die Mitteldurchmesser schon zu Periodenbeginn; und
eben dieser Größenunterschied wird zum Schlüssel für das Ver­
ständnis der Dichte-Zuwachs-Reaktion. Zur Separierung desEffek­
te~ von Stammzahlhaltung und Größe auf den Bestandeszuwachs
Wird für die 21 Parzellen der Biomassenzuwachs des MitteIstam­
mesW' (kg Jahr'") und darauf aufbauendseine Standflächeneffizi­
enz.Esf = W'/Sf(kg m-z Jahrl ) berechnetund als abhängige Varia­
bleim Modell

In(Esf) = -3,972 + 0,2151n(N) + 0,9241n(cI) (4)

mit (n = 21, rZ = 0,55, P < 0,001) verwendet. Das Modell spiegelt
d~n Effekt von Baumzahl N und Ausgangsdurchmesser cI auf den
B101~ssenzuwachs des Mittelstammes wider. Wegen W' = W'/N
undsf= 1O.000/N gilt Esf=W'/Sf= W'/10.000. Esf (kgm-2Jahr")
X10ergibt die Bestandeszuwachsleistung W' (t ha-1 Jahr-!).

,.}!bbildung 3 zeigt, dass die Effizienz der Standflächennutzung
Esf bei Abnahme der Stammzahl (direkter Durchforstungseffekt)
degressiv abnimmt und bei Zunahme des Durchmessers fast linear
ansteigt (Größeneffekt). In delogarithmierter Form macht die
Modellgleichung das Verhältnis zwischen direktem Durchfor­
stungseffekt und langfristigem Größeneffekt auf den flä~henbe~
genen Zuwachs noch deutlicher Esf = 0,0188No,215do,924: Esf
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Abb.4

UnimodaleOptimumbeziehung zwischen Standflächeneffizienz Esf
und Standfläche sf auf Einzelbaumebene, dargestellt für Bestände

mit quadratischem MitteldurchmesserCf von 8-20 cm (Gleichung (5».
Fett ausgezogene Kurvenabschnitte repräsentierenden 1992-1996

mit MesswertenabgedecktenWertebereich. Kreise zeigendie
EntwicklungvonEsf-Mittelwerten bei steigendemMitteldurchmesser

bzw.abnehmender Bestandesdichtean, und lassenwiederum
eine unimodaleOptimumkurveerkennen.

Unimodaloptimumrelationshipbetweengrowing area efficiencyEsf
and growingarea on individualtrees level, displayedfor stands
with quadraticmean diameter Cf from 8-20 cm (Equation(5».

Bold curve sections represent the range ofmeasurements in
surveyperiod 1992-1996.Circles showthe development

of mean Esf with increasingmean diameter resp. decreasingstand
density, and again reflect an unimodal optimumcurve,

2,0 -I--I--~---=:'_<:_-~...._-----1

3.4 Der Effizienz-undMengenejJekt beim Obergang vonBaum­
aufBestandesebene

Aus der Standflächeneffizienz Esf der Bäume alleine kann die
Dichte-Zuwachs-Reaktion auf Bestandesebene nicht verstanden
werden. Denn für die flächenbezogene Leistung eines Bestandes
gilt Esf = (Esf sfl + Esfzsfz +...+ Esfnsfn) 1(sf + sfz +...+ sfn) ·

Esf ergibt sich demnach als Produkt aus den mit Abbildung4 auf­
gedeckten Effizienzen und den Standflächen sf der Bäume; rele­
vant für das Reaktionsmuster auf Bestandesebene sind neben den
größendeterminierten Esf-Werten (vgl. Gleichung (5)) auch die
Flächenanteile, die Bäume solcher Effizienzen innehaben. Nur in
dem Fall, wenn alle Bäume gleich große Standflächen haben (sf =
sfz= ... = sfn) , gilt ESf = Esfmittel' In allen anderen Fällen kommt es
zu einer Verlagerung der Esf-Werte in Abhängigkeit von der Form
der Standflächen-Häufigkeitsverteilung.

Deshalb wird die Häufigkeitsverteilung der Standflächen sf.in
Abhängigkeit vom Mitteldurchmesser berichtet. Basis bilden wie-

2,5 of---+------~------1

3,0 +----f---~--------1

steigt aber an, weil die Anzahl kleiner, ineffizienter Bäume
abnimmt. Solche Bestände bilden maximale flächenbezogene
Leistung. Geht clüber 14 cm hinaus, so kommt es zu Verlusten der
flächenbezogenen Zuwachsleistung und einem Rückgang von
EsfmittcJ' Demnach kann die Standflächeneffizienz Esf durch
Beschleunigung des Durchmesserwachstums bis zu einem gewis­
sen Grad erhöht werden; Kombination von Größenvorschub und
Standflächenangebot kann aber auch ein Abklingen der Stand­
flächeneffizienz auslösen.

rechten Seite der Punktewolke von 1.006 auf 152 ab. Für die
Parzelle mit höchster Dichte (cl = 9.4, N = 5.122, sm = 1.006)
ergibt sich Esf = 0,94 kg m-z Jahr"; für eine Parzelle mittlerer
Dichte (cl = 17,9, N = 758, sm= 435) Esf = 1,12 kg m-z Jahr:'
und bei niedrigster Dichte (cl= 14,2, N = 389, sm= 152) Esf=
0,79 kg m-z 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 zurückliegenden Bestandesentwicklung
erworbenen Größenvorteil der licht gehaltenen Parzellen zuzu­
schreiben. Zuwachsreduktionen treten erst bei stärksten Dichte­
reduktionen auf.

Ist der Mitteldurchmesser auf einer durchforsteten Parzelle bei­
spielsweise um 10% "weiter" als auf der undurchforsteten Nach­
barparzelle, dann bewirkt nach Gleichung (4) alleine diese
Größenüberlegenheit einen Mehrzuwachs von 9,24%. Unter self­
thinning-Bedingungen, also bei höchster Baumzahl bzw. gering­
stem mittleren Standflächenverbrauch pro Baum gilt N 0<: cl-J,664

(PRETZSCH und BIBER, 2005), d. h. der 10%ige Größenvorsprung ist
gekoppelt mit einer Baumzahlreduktion von 1,664% pro Prozent
Durchmesserüberlegenheit, das entspricht einer Baumzahlabnahme
von 16,64% bei lO-prozentiger Größenüberlegenheit. Dieser Baum­
zahlrückgang löst nach Gleichung (4) einen Esf-Rückgang von
16,6' 0,215% = 3,58% aus. Der Esf-Gewinn durch die Größen­
zunahme (9,24%) ist also etwa 3-mal so hoch wie der damit verbun­
dene Verlust durch die Stammzahlabnahme (3,58%). Zuwachs­
reduktion~n treten erst ab Durchmesser-StammzaW-Rückgängen
von N 0<: d-4,Z98 auf (-4,298 =0,924/-0,215), wenn also die Baum­
zahlsenkungen 2-3-mal so stark sind wie bei Selbstdurchforstung.

3.3 Standflächenejfizienz in Abhängigkeit vonBaumgröße und
Standjlächenangebot

Um die unimodale Optimum-Beziehung zwischen Dichte und
Zuwachs (vgl. Abb. 2) bis auf Baumebene zu verfolgen, berechnen
wir baumweise die Effizienz der Standflächennutzung Esf=w'/sf
in (kg Jahr" m-Z) als Quotient aus dem jährlichen Biomassen­
zuwachs des Baumes w' (kg Jahr-I) und der ihm verfiigbaren
Standfläche sf (m-). Esf erbringt nach Multiplikation mit 10 den
Biomassenzuwachs des Baumes in t ha-z Jahr" (wegen 1 kg m-z =
10 t ha-I), sodass die Werte direkt mit den auf Bestandesebene
berechneten, verglichen werden können. EsfmittcJ = (Esf + Esfz
+...+ Esfn)/nerbringt die mittlere Standflächeneffizienz.

Entsprechend der Analyse auf Bestandesebene interessiert, wie
Esf vom Standflächenangebot und von der Größe des Baumes
abhängt. Wie zuvor wird für die Analyse die Zuwachsperiode 1992
bis 1996 herangezogen. Das Modell

In(Esf) = 3,977 +0,641n(sf)- 0,078 sf-
2,400 m(cl)+ 0,288m(cl)ln(sf) (5)

mit (n =3.616, r Z = 0,52, P < 0,001)

beschreibt Esf (kg Jahrl m-Z) in Abhängigkeit von der baumindivi­
duellen Standfläche sf (mZ) und dem Mitteldurchmesser cl (cm)
des Bestandes zu Beginn der betrachteten Zuwachsperiode. Neben
der einfachen Wirkung von sf auf die Standflächeneffizienz
beschreibt das Modell über In (sf) x In (cl) die Kombinations­
wirkung dieser Variablen auf Esf. Die auf Abbildung 4 fett ausge­
zogenen Kurvenabschnitte repräsentieren den mit Messungen abge­
deckten Wertebereich, Kreise die EsfmittcJ-Werte. Dicht belassene
Bestände mit geringem Durchmesser (cl< 12 cm) zeigen einen stei­
len, fast linearen Anstieg der Standflächeneffizienz mit zunehmen­
der Standfläche. Die mittlere Standflächeneffizienz ist in solchen
Beständen aber suboptimal, denn die hohe Zahl kleiner Bäume mit
geringer Standfläche zieht den Esf-Mittelwert nach unten. In
Beständen mit cl-Werten von 12-14 cm werden nicht mehr so
große Esf-Einzelwerte erreicht wie in undurchforsteten Esf.( I, rm tc
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der die 21 Parzellen in der Zuwachsperiode 1992 bis 1996. Mit
zunehmendem Durchmesser steigen Mittelwert, Minimum und
Maximum der Standflächenverteilung an, während Schiefe und
Kurtosis abnehmen (Abb. 5). Die eingetragenen Kurven basieren
aufdendoppel-logarithmischen Gleichungen

ln(sfmin) = -9,2 + 3,61n(d) (n = 21, r2 = 0,50,P < 0,001), (6)

ln(sfmax) = -4,5 + 2,8In(d) (n = 21, r2 = 0,65,p < 0,001), (7)

In(sfmittel) = -6,1 + 3,lln(d) (n = 21, r2 = 0,73,P < 0,001), (8)

bzw. halb-logarithmischen Modellen

sfKurt = -0,15 - 0,081n(d) (n = 21, r2 = 0,10,p < 0,001) und (9)

sfschiefe = 2,93- 1,06In(d)(n = 21, r2 = 0,40,p < 0,001). (10)

In Beständen mit geringem Mitteldurchmesser sind die Stand-
flächen linkssteil verteilt, d. h. es akkumulieren sich viele Bäume
mitgeringer Standfläche. Je höher 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.
AufAbbildung6 ist die Kombinationswirkung vonHäufigkeitsver­
teilung der Standflächen sf (oben) und Standflächeneffizienz der
Einzelbäume Esf (unten) auf die ESI-Werte (unten, eingetragene
Kreise) für ausgewählte Bestandesdichten schematisch dargestellt.
Dass hohe Dichten suboptimalen, mittlere Dichte maximalen und
geringe Dichten wiederum suboptimalen Zuwachs erbringen, lässt
sich demnach vom Reaktionsmuster der Einzelbäume über den
Mittelstamm bis zur Bestandesebene verfolgen.

3.5 Optimale Zuwachsleistung pro Flächebei
größensymmetrischer Konkurrenz?

Die Analysenauf Bestandes-und Einzelbaumebene zeigen, dass
es eine mittlere Dichte und Verteilungsstruktur gibt, bei der die
Zuwachsverteilung aufIndividuen verschiedener Größeoffenbar so
ausbalanciert ist dass maximaler Zuwachs pro Fläche produziert
wird. Diese zu;achsoptimale Zuwachs-Größen-Relation soll im

Folgenden untersucht werden, und zwarwiederum für die Periode
1992-1996. Hinter der Auswertung steckt die Hypothese, dass
maximale Zuwachsleistung proFläche dannerzieltwird, wennzwi­
schen den Individuen größen-symmetrische Konkurrenz um Res­
sourcen besteht, d. h. wenn Ressourcenversorgung undZuwachslei­
stung proportional zur Größe sind und folglich alle Bäume
ähnliches Zuwachsprozent haben. Indikator dafür ist, dass der
Zusammenhang zwischen Gewicht und Gewichtszunahme derBäu­
me einer Geraden (y = a + b x) mit Verlauf durch den Ursprung
folgt (d. h. a =: 0) (WEINER, 1990; RARA, 1992). Weicht a von°ab,
so zeigt das asymmetrische Konkurrenz an: wenn a< 0, so liegt
unterproportionales Wachstum der kleinen Bäume vor, wenn a> 0,
dannwachsen diegroßen unterproportionaI.

Der Zusammenhang zwischen Ausgangsgröße von Bäumen
und ihrem Zuwachs in der Folgeperiode wurde über das Modell
w' = a + bw an dieDatenfür die Periode 1992 bis 1996angepasst.
Für die21 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
(rab = +0,826, P<0,001). Ihr signifikanter Abfall mit zunehmen­
derDichte wirdüberdieModelle

a=-2,83 + 1636,71 (l/SDI) (11)

mit (n= 21, r2 = 0,91, p < 0,001) und

b = 0,12+ 21,73 (1ISDI) (12)

mit (n= 21,r2 = 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 können,
die auf Abbildung 7 für alle 21 Parzellen dargestellt sind. Die
dargestellten Geradenabschnitte repräsentieren jeweils den mit
Messungen abgedeckten Wertebereich von wund w'. Obwohl
Alter und Standortbedingung auf den Parzellen identisch sind,
werden beträchtliche Unterschiede in Höhenlage und Steigung der
Zuwachsgeraden sichtbar.
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Kombinationswirkung vonHäufigkeitsverteilung der Standflächen sf (oben) undStandflächeneffizienz derEinzelbäume Esf (unten)

aufdenBiomassenzuwachs desBestandes (unten, eingetragene Kreise) in schematischer Darstellung.
Dichte undstarkaufgelichtete Bestände (abzw. c) erbringen suboptimalen Zuwachs, beimittlerer Dichte (b)ist derBestandeszuwachs maximal.

Effectof frequency distribution of growing areasf (above) andefficiency of growing areaof individual treesEsf (below)
on thebiomass increment onstandlevel (below, unfilled circles) in schematic representation.

Dense stands (a)andheavily thinned stands (c) achieve suboptimal biomass increment, in stands withmeandensity (b) increment is atmaximum.

Durch Einsetzen von a = °in a = -2,83 + 1636,71(l/SDI) und
Auflösung nach SDI erhalten wir SDI = 578, d. h, den Wert, bei
dem die Zuwachsgerade durch den Ursprung verläuft und größen­
symmetrische Konkurrenz besteht. Dieser SDI-Wert liegt in dem
Dichtebereich, in dem der flächenbezogene Zuwachs maximal ist.
Einsetzen von 578 in b = 0,12 + 21,73(I/SDI) erbringtb = 0,1576;
w' = a + bw vereinfacht sich zu w' = bw = 0,1576 w, d.h. alle
Bäumehaben ein Zuwachsprozent von 15,76%.

Die Kreise zeigen die Mittelwerte von wund w' an (Abb. 7). Ihre
Position auf den Geraden macht deutlich, dass hohe Dichte stark
linkssteile Häufigkeitsverteilungen erzeugen, mittlere Dichten die
Mittelwerte nach rechts verschieben und in lichten Beständennahe­
zu symmetrischeHäufigkeitsverteilungen von w und w' ausgeprägt
sind.

3.6 Zusammenhang zwischenBestandesdichte und Höhe,
Durchmesser und Biomasse

Geprüft wird der Zusammenhang zwischen Bestandesdichte SDI
bis Alter 32 und Maximalhöhe (hmnx)' Mittelhöhe der 50 höchsten
Bäume (hso), Mittelhöhe der 100 höchsten Bäume (hlOo) und Höhe
des Grundflächenmittelstammes (bmilteI) im Alter 32. Durchmesser
d und Biomasse w werden analog untersucht. Der SDI beträgt auf
der dichtesten Parzelle 626 Bäume ha-I und geht herunter bis auf
137 Bäume ha-I auf der lichtesten Parzelle. Die Höhen korrelieren

in keinem Fall mit dem SDI (Abb. 8a). Der Maximaldurchmesser
beträgt auf der am dichtesten bestockten Parzelle etwa 25 cm und
steigt auf der lichtestenParzelle auf fast 50 cm an. Die Korrelation
von dmnx' dso, dlOOund dmittel mit SDI liegt zwischen r =-0,88 und
-0,93 und ist in allen Fällen 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 Rückgangvon wmnx' wso,
W100 und wmittel mit zunehmenderDichte resultiert in Korrelations­
koeffizienten von r =-0,84 bis -0,89 mit dem SDI. Die Modelle

dmnx= 107,7-12,7In(SDI) (13)

mit (n = 21, r2 = 0,76,P < 0,001)und

dmitteI = 91,1- 11,6In(SDI) (14)

mit (n = 21, r2 = 0,82, p < 0,001) beschreiben den Zusammenhang
zwischenDichteund maximalemund mittleremDurchmesser (cm)
im Alter 32 (Abb. 8b).Die Modelle

wmnx=3722,3 - 544,61n(SDI) (15)

mit (n = 21, r2 = 0,73,P < 0,001)und

Wmittel =1766,1 - 266,8In(SDI) (16)

mit (n = 21, r2 = 0,79, p < 0,001) bilden den Zusammenhang zwi­
schen Dichteund Biomassew (kg) ab (Abb. 8e).
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Ausgangsbedingungen zu Periodenbeginn (initialer Durchfors­
tungseffekt) und dem Zinseszinseffekt früherer Durchforstungen
(Größeneffekt) unterschieden werden. Auch bei den von Assmann
(1961, S.264 ff.) dargestellten Dichte-Zuwachs-Reaktionen werden
Parzellen miteinander verglichen, die schon im Vorfeld unter­
schiedlich behandelt wurden und deshalb unterschiedliche Ent­
wicklungsstadien repräsentieren. Die Überlegenheit der durchfor­
steten Varianten geht auf Kombinationswirkung von Größen- und
Durchforstungseffekt zurück.

Die Separierung von Größen- und Durchforstungseffekt hat
gezeigt, dass der StandDensity Index kein eindeutiges Dichtemaß
für die Beschreibung der Dichte-Zuwachs-Relation ist. Indem sie
Durchmesser und Stammzahl kombinieren, bleiben deren unter­
schiedliche Effekte auf den Zuwachs unberücksichtigt. Isolinien
gleicher Dichte (Abb. 3) zeigen Zuwachsüberlegenheit an, wenn
sich SDI-Werte aus geringen Stammzahlen und hohen Durch­
messern aufbauen und Zuwachsunterlegenheit bei hohen Stamm­
zahlen und geringeren Durchmessern. Mehrleistung gegenüber
dichten Beständen ist demnach nicht durcheinmalige Dichteabsen­
kungenund darauf folgende Bestandesreaktion zu haben, sondern
nur durch frühzeitig und kontinuierlich hergestellte Größenüberle­
genheit,

4.2Skalenübergang vomBaumzumBestand
Eine Erklärung der auf Bestandesebene gefundenen unimodalen

Optimumbeziehung zwischen Dichte und Zuwachs (Abb. 2) läuft
auf die Ableitung dieses Musters von der Baumebene heraus. In
Theorie und Praxis finden sich widersprüchliche Aussagen darü­
ber, ob denn kleine oder große Baumkronen günstigere Stand­
flächenleistung erbringen (KENNEL, 1965; MAYER, 1958; PRETZSCH
und SCHÜTZE, 2005; SPIECKER, 1986; WEBSTER und LORIMER,
2003). DieAuswertung zeigt, dassje nach Bestandesentwicklungs­
phase die erste oder zweite Aussage zutreffen kann, denn es han­
delt sich um zwei Aspekte derselben Gesetzmäßigkeit. In wenig
differenzierten Beständen nimmt die Effizienz von kleinen zu
großen Standflächen stark zu (Abb. 4). Die E~izienz geht.aber mit
zunehmender Größe zurück, sodassauch die Uberlegenheit großer
Kronen innerhalb des Bestandes abklingt und große gegenüber
kleinen Kronen zunehmend ungünstiger abschneiden. Gleichung
(5) und Abb. 4 überführen beide Aussage~ in ein KontinuUl~.

Durchforstung treibtdie Driftdurchdas Kontinuum an: Je mehr die
überlegene Effizienz herrschender Bäume ausgeschöpft und in
Größenzuwachs umgesetzt wird, desto mehr nehmen sie an Größe
zu, verlieren aberihreÜberlegenheit gegenüber kleinerenKronen.

Neben den größendeterminierten Standflächeneffizienzen sind
die Flächenanteile, die Bäume solcher Effizienzen innehaben, für
die unimodale Optimumbeziehung zwischenDichte und Zuwachs
verantwortlich. Denn das Reaktionsmuster auf Bestandesebene
stellt sich auf Baumebene als kombinierter Größenverteilungs- und
Zuwachseffekt dar (vgl. Abb. 6). In dichten Beständen (Abb. 6a)
nimmtdie EffizienzEsfmit zunehmender Standfläche degressiv zu
und erreicht Spitzenwerte. Allerdings sind die Häufigk~itsvertei­

lungen linkssteil, d. h. nur wenige Bäume schöpfen~es~ h~he
Effizienz aus. Die flächenbezogene Zuwachsleistung Esf, die SICh
als Summe des Produktes von Einzelbaumeffizienz und Häufigkeit
darstellt wird durch die vielen kleinen ineffizienten Bäume
gebrem~t. Wird das Baumwachstum durch niedrigere A;nfangs­
baumzahlen oder Durchforstung beschleunigt, so r~duziert das
war die Standflächeneffizienz und ihre Zunahme bei vermehrter

~tandfläche. Aufgrundder fortgeschrittenen ~estandesentwicklung
.mmt die Asymmetrie der HäufigkeitsverteIlung aber ab~odass

ni . . ' . 1 E fW t. I Bäume mit mittlerer Effizienz einen maxima en s - er
vie e . höh d 1" t
erbringen (Abb. 6b). Wird die Standfläche weIt~r er 0 ~, . ann ass
die Kombination aus rückläufiger StandflacheneffIzIenz und
rechtssteiler Häufigkeitsverteilung Esf sinken(Abb. 6c).

0t{P't::;.......---,r-----r-----r---,----!
o
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Abb.7
Verlagerung derZuwachsgerade w' = a+bw (w'= mittlerer jährlicher
Biomassenzuwachs der Einzelbäume in Periode 1992-1996, w= Aus­
gangsbiomasse der Bäume1992) mitabnehmender Bestandesdichte.

Höhenlage a und Steigung b der Geraden werden überHyperbeln
(vgl. Gleichungen (11)-(12)) in Abhängigkeit vomSOlbeschrieben.

Shifting ofbiomass increment linew' =a+bw (w'==mean annual
biomass increment of individual treesinperiod1992-1996, w=bio-

mass in 1992) with decreasing standdensity SOl.Intercept a andslope
bare fittedby hyperbolas (Equations (11)-(12)) anddepend onSm.
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4.DISKUSSION

Vorliegende Untersuchung über den Zusammenhang zwischen
Bestandesdichte und Zuwachs geht über bisherige in den Ergebnis­
sen häufig widersprüchliche Arbeiten (BRYNDUM, 1978, 1980;
KRAMER, 1988; LANGSAETER, 1941; PRETZSCH, 2005; ZEIDE, 2002)
hinaus. Bisher auf Bestandesebenestatistisch beschriebene Dichte­
Zuwachs-Reaktionen (AssMANN, 1961, S. 222 ff.) werdenin vorlie­
gender Arbeit bis zur Baumebene verfolgt, um vom Beschreiben
zum Verstehen zu gelangen. Am Beispiel des Fichten-Standraum­
Durchforstungsversuchs Fürstenfeldbruck 612 wird ein bisher
kaumabgedecktesDichtespektrum analysiert, das von unbehandel­
ten Parzellen bis zu Solitärbedingungen reicht. Während sich bis­
herige Arbeiten auf Derbholz- oder Stammholzvolumen beziehen
und dünnere Bäume Äste und Nadeln ausschließen (CURTIS et al.,
1997; SCHOBER, 1972; ZEIDE, 2001) vermeidet die vorliegende
durchAuswertungder gesamten oberirdischen Biomassediesenor­
mative Beschränkung.

4.1 Unimodale Optimumbeziehung zwischen Bestandesdichte und
Zuwachs

Die Gesamtwuchsleistungan Biomassebis zum Alter 32 un? die
mittleren periodischen Zuwächse folgen bei abnehmender DIchte
einer unimodalen Optimumbeziehungmit breitem Sattel (Abb. 2).
Die Dichte-Zuwachs-Kurven gründen auf Dichte-Zuwac.hs-Werte­
paaren von Parzellen die zwar physikalischalle das gleiche Alter
haben, die sich alle~dings durch Dichtereduktion bi~ auf 20%
bereits im Alter 32 in völlig unterschiedlichen allometrlschen Ent­
Wicklungsstadien und Zuwachsphasen befinden (Abb. 8~. Und ebe~
aus den unterschiedlichen Entwicldungsstadien resultieren Opti­
mumbeziehungund Mehrzuwachs. Eine Interpretation, wonach der
Zuwachsanstieg alleine eine umnittelbareReaktion ~.uf die I?,urch­
forstung zu Periodenbeginn ist liefe auf eine weite überschatzung
der direkten Durchforstung;reaktion hinaus. Vie!n:~ehr. muss
zwischen dem periodischen Durchforstungseffekt bei Identischen
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Im Vergleichzu krautigen Arten (z, B. Gras, Efeu) ist das latera­
le Expansionsvermögen und die damit verbundene Fähigkeit, frei
gewordenen Raum durch Ausdehnung verbleibenderIndividuen zu
besetzen und für die Zuwachsleistung auszuschöpfen, bei holzigen
Pflanzen eher begrenzt (NIKLAS, 1994). Dass die Biomassenpro­
duktion pro Fläche bei fortschreitender Dichtereduktion ab einem
bestimmten Schwellenwert abnimmt, leuchtet deshalb unmittelbar
ein. Demgegenüber ist aber der Zuwachsanstieg von maximaler zu

mittlerer Bestandesdichte bemerkenswert: Obwohl ja das Ressour­
cenangebotpro Fläche nicht zunimmt, steigt die Biomassenproduk­
tion an. Die begrenzten Ressourcen werden erst bei mittlerer
Dichte bestmöglich für die Zuwachsleistung ausgeschöpft.

Zuwachsgeraden, die u. a. von PRODAN (1951) und KRAMER und
AKyA (1995) für Inventurzwecke und von HARA (1992), WEINER

(1990) und WICHMANN (2002) für die Diagnose von Konkurrenz-

dmittel

•
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Abb.8

Höheh, Durchmesser d und oberirdische Biomasse w auf den21 Parzellen imAlter32 in Abhängigkeit vommittlerenperiodischen
StandDensityIndexsmbis zumAlter32.Maximalwerte (max) sindmitausgefüllten Kreisen, Mittelwert der 50 größten(50)mit Rechtecken,.

Mittelwert der 100größten(100)mit Kreisen, Mittelwert des Gesamtkollektivs (mittel) mitDreiecken markiert.
Den eingezeichneten Kurven liegendie Modellgleichungen (13)bis (16)zugrunde.

Treeheighth, tree diameter d, andaboveground treebiomassw on the 21 plotsat age 32 in dependence on meanperiodic StandDensity
Indexsmuntill age 32.Maximum values (max) aredisplayed byfilled circles, means ofthe SOlargest trees (50)by rectangles, meanofthe

100largest trees (100)by circles, meanofthe totalstand(mittel) by triangles. The depicted curvesarebasedon Equations (13) to (16).
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ursachen eingesetzt werden, enthüllen hier die Ressourcen- und
Zuwachsverteilung zwischen den Bäumen. Hohe Bestandesdichten
erbringen Zuwachsgeraden, die flach und auf niedrigerem Niveau
verlaufen und asymmetrische Konkurrenz um Licht anzeigen.
Kleine Bäume sind unterproportional mit Ressourcen versorgt und
mindern durch ihre geringe Nettoproduktion die Bestandesleistung.
BeiniedrigenDichten verlaufen die Zuwachsgeraden steil und auf
höherem Niveau. In diesem Fall geraten große Bäume an ihre
Leistungsgrenze und kleine Bäume erbringen überproportionalen
Zuwachs. Verläuft die Biomassen-Zuwachsgerade durch den
Ursprung, so ist die Ressourcenverteilung auf Individuen verschie­
dener Größe offenbar so ausbalanciert, dass maximaler Zuwachs
pro Flächegeleistet wird. Nur in diesem Fall gilt größen-symmetri­
sche Konkurrenz um Ressourcen, sodass Ressourcenversorgung
und Zuwachsleistung proportional zur Größe sind und gleiches Zu­
wachsprozent für alle Bäume gilt. Abweichungen von der
Ursprungsgerade in die eine oder andere Richtung hingegen sind
mit suboptimaler Ressourcenausbeutung und Zuwachsbildung
gekoppelt.

4.3 Ökologische und ökonomische Relevanz

DerWissensstand über den Zusammenhangzwischen Bestandes­
dichte und Zuwachs der Fichte gründet im Wesentlichen auf Ver­
suchen in künstlich begründeten, regelmäßig bestockten und tur­
nusmäßig durchforsteten Beständen 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 Solitär- und self-thinning­
Bedingungen sowie unregelmäßige Verteilungsmuster und
Wachstum unter Schirm einschließen, sind Ausnahmen (NELDER,
1962; FABER, 1983). Gerade solche Extrembedingungen herrschen
aber in natürlichen Beständen vor, in denen die Fichteunter Selek­
tionsdruck ihre Konkurrenzfähigkeit stammesgeschichtlich ent­
wickelt hat.

Der besondere Wert der Versuchfläche FFB 612 liegt darin, dass
sie Solitärbedingungen mit abdeckt, wie sie in Naturwäldern für
überlebende Einzelbäume nach Windwurf, Feuer oder Insekten­
kalamitäten innehaben. Andererseits umfasst der Versuch auch
maximale Bestandesdichten wie sie durch Naturverjüngung auf
Freiflächen entstehen. Solitärbedingungen bzw. maximale Dichte
stellen Grenzfällein einem breiten Spektrumvon unterschiedlichen
Pfaden der Bestandesentwicklung dar. Hohe Dichte b~deutet ~~si­

kostreuung und kann die Wahrscheinlichkeit, dasszummdest ~~ll1ge

Individuen der Population bis zur Maturität gelangen, erhoh:n.
Diese Risikostreuungkostet aber Zuwachs: Dichtbestockte Bestan­
de wachsen langsamer und brauchen entsprechend la??e bi~ zur
Maturität. Das ist gleichbedeutend mit einer langen risikoreichen
Zeit, in welcher Bestandesglieder u. a. durch Windwurf, ~orken­
käferbefall oder Eisbruch noch vor Gelingender ReproduktIOn au~­

fallen können. Geringe Dichte beschleunigt demgegenü~~r die
Größenentwicklung, reduziert die Zeitspanne bis zur Matuntat und
die Eintrittswahrscheinlichkeit von Störungen vor ~er Repr?~uk­
tion. Andererseitskostet auch diese zeitlicheReduktion derRisiko­
exposition Zuwachs, und ist mit einer räumlichen Risikokonzentr~­

tion auf wenige große Pflanzen verbunden. Es b~steht also ~I?
trade-off zwischen räumlicher und zeitlicher Verteilung des R~sl­
kos der populationsdynamisch und forstwirtschaftlich relevant 1St.

, aft "I' h t ohneDenn es liegt im Interesse der Forstwirtsch ,mog IC s
'fi Baum­große flächenbezogene Zuwachseinbußen zu emrerei en

dimensionen zu gelangen.

Von größter phylogenetischerund wirtschaftlicher Bedeu~g i~t,
dass in dem besonders störungsempfindlichen Jugendstadium e,?
d . h I und von Alternatl­enkbarbreites Spektrum von Dichte a tungen . , den
ven räumlicher oder zeitlicher Risikostreuung realisiert w;.
kann, ohne dass der Zuwachs sonderlich gemindert wird. lese
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Fähigkeit zur beschleunigten Größenzunahme, Effizienzsteigerung
und beschleunigten Ressourcenausbeute verschafft der Fichte Vor­
teile im Wettbewerb um Ressourcen und Resilienz bei Störungen.
In frühem Entwicklungsstadium liegen lichtezwar zunächst jahre­
lang mit 1,0-2,0 t ha-l Jahr"! deutlich unter dem Zuwachs dichter
Bestände (3,0 bis 4,0 t ha"! Jahr'). Diese suboptimale Dichte­
haltung in derInitialphase kannaber Größenwachstum und Bestan­
desentwicklung so antreiben, dass die zunächst zuwachunterlege­
nen Bestände schneller in Phasen höherer Zuwachseffizienz
gelangen, und danndurch Mehrzuwachs die früheren Zuwachsein­
bußen kompensieren oder gar überkompensieren, Da in früheren
Entwicklungsphasen das absolute Zuwachsniveau noch gering ist,
schlagen selbst hohe relative Zuwachseinbußen (im Vergleich zu
voller Bestockung) zu diesem Zeitpunkt absolut viel weniger ins
Gewicht als in späteren Phasen. Zuwachsoptimale Dichtehaltung
Periode fiir Periode, fiihrt über längeren Zeitraum paradoxerweise
nicht zu maximaler Gesamtwuchsleistung (PRETZSCH, 2005). Viel­
mehr kann Dichtereduktion die beschleunigte Größenzunahme
verbleibender Bäumeauslösen und die Effizienz ihrer Raumbeset­
zung steigern, Während in spätenontogenetischen PhasenGrößen­
zunahme mit Effizienzverlusten einhergeht, verhilft beschleunigte
Größenzunahme in frühen Phasenzu einerrascheren Ressourcener­
schließung in Kronen- und Wurzelraum.

5. DANKSAGUNG
Der Autordanktder Deutschen Forschungsgemeinschaft für die Finanzie­

rung des Sonderforschungsbereiches 607 "Wachstum und Parasitenabwehr"
und dem Bayerischen Staatsministerium für Landwirtschaft und Forsten für
die Förderung des Projektes W 07 .Ertragskundliches Versuchswesen". ~ank
gilt fernerDr. PETER BlBER für die gründl~che Durchsieh! des Manuskriptes,
ULRICH KERNfür diegewissenhafte Anfertigung der Grafiken und unbekann­
tenGutachtern fürihrekonstruktive Kritik,

6. ZUSAMMENFASSUNG

Der Standraum-Durchforstungsversuch zur Fichte, Fürstenfeld­
bruck 612 eignetsich dafiir, den Effektunterschiedlicher Dichten
von der B~standesebene über den Mittelstamm bis hin zur Stand­
flächeneffizienz des Einzelbaumes zu verfolgen. Dichteabsenkun­
gen bis auf 20% des maximalen StandDensityIndex beeinflussen
das Größenwachstum so stark, dass dicht und licht gehalt,ene
Bestände im Altervon 32 Jahrenvöllig unterschiedli~he Entwick­
lungsstadien widerspiegeln. Die fläch~nbez.ogene !3lOmassenpr~­

duktion folgt dagegen bei Dichtereduk~lOn eineru~lmoda~en Opt,l­
mumbeziehung mit breitemSattel. In dichten Besta~~en nimmtdie
Standflächeneffizienz mit zunehmen~er ~tandflache zu.. und
erreichtSpitzenwerte. Allerdings d?,mill1eren..1ll soIc?enBestanden
kleineBäume; nur wenige großeBaumeschopfen die ~ohe Sta~d­

flächeneffizienz aus. Die flächenbezogene Zuwa~hslelstun~ Wird
durch die vielenkleinen ineffizienten Bäumegemindert. Wird das

B achstum durchniedrigere Anfangsbaumzahlen oder Durch­
aumw dflä h ffi bforstung beschleunigt, so ni111111t zwa: ?ie Stan ac ene IZle~z a ,

d . I Ba"U111e mit mittlerer Efffzienz vorkommen, erbringen
a vie e , W' d di St dI h Bestände aber maximale Plächenleisumg. Ir te an-

fls~. ch e weitererhöht lassendeutlich rückläufige Standflächeneffi-
ac e , . d flä h b n. d rechtssteileHäufigkeitsverteilung en ac en ezoge en

zienzun I .... d R' cen
Z h lnken Die aufgedeckte E astizität er essour -uwac s SI ' b .. d

hli ß ng und Biomasseallokation verschafft Jung estän en
ersc ie u . " I' h Stö nd wald. ße Zuwachsresilienz bei natür IC en orungen u -
eine gro k EI . 't"t
b I, h Eingriffen. Die Relevanz der aufgedec ten astizr a
au IC en . fü di P I t' dy

R n und Zuwachsallokatton ur re opu a Ions na-von essource - ."
mikundPflanzenproduktion Wird diskutiert.

7. Summary
Tide of the paper: From thegrowing areaefficiency 01i~di~idual

h J 'ty erowth relationship 01stands. Contrlbution totreesto t, e aenst -",. v

an integration 01treeandstandlevelresearch.
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The spacing-thinning trial in Norway spruce, Fürstenfeldbruck
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 stern number, growing area efficiency decreases.
However, the high number of mean-sizedtrees with mean efficien­
cy result in a maximum ofbiomass 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. Resurne

Titre de l'article: Sur l'efficience de l'espace disponible pour les
arbres sur la correlation densite-croissance. Contribution cl 1'inte­
grationau niveau de l'arbreet cl celui dupeuplernent.

Lexperience sur I'eclaircie et l'espace disponible chez l'epicea
de Fürstenfeldbruck 612 convient bien pour suivre 1'effet des diffe­
rentes densites au niveau du peuplement, pour determiner la bige
moyenne et par suite l'efficience de 1'espace dont dispose un arbre
en tant qu'individu, Des abaissements de la densite jusqu'ä 20% du
«Stand Density Index» maximal influencent tellement la croissance
en grosseur que des peuplements denses et des peuplements c1airs,
äges l'un et 1'autre de 32 ans, correspondent ä des stades de deve­
loppement totalement differents, En revanche, en ce qui conceme
la production de biomasse al'unite de surface, lors d'une reduction
de la densite la courbe representative de l'optimum est unimodale
et tres aplatie. Dans les peuplements denses 1'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 l'espace disponible. La capaeire
d'accroissement a l'unite de surface est finalement diminuee en
raison des nombreux petits arbres inefficients. Si la croissance des
arbres a ete acceleree soit en raison d'un nombre initial de sujet
assez faible soit gräce al'eclaircie I' efficience de l' espace dispo­
nible s'en trouve certes abaissee puisque sont presents de nom­
breux arbres dont l'efficience se trouve dans la moyenne, mais il
n'en demeure pas moins que de tels peuplements ont la production
aI 'unite de surface maximale. Si la surface disponible augmente
encore, son efficience se reduit nettement, de möme que l'accrois­
sement a l'unite de surface. Uelasticite ainsi decouverte en ce qui
conceme 1'exploitation des ressources et la production de biomasse
confere aux jeunes peuplements une grande resilience de la crois­
sance consecutivement aux perturbations naturelles et aux interven­
tions sylvicoles. On a enfin discute les consequences de cette elas­
ticite du niveau des ressources et des accroissements pour la
dynamique des populations et la production de plants. J.M.
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