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Vergleich der Produktivitit von Rein- und Mischbestinden aus Eiche und Buche entlang
eines 0kologischen Gradienten

Hans Pretzsch
Lehrstuhl fiir Waldwachstumskunde, Technische Universitdit Miinchen

1 Einleitung

Analysiert wird die Produktivitit von Rein- und Mischbestinden aus Eiche und Buche, die in der Vergangenheit,
der Gegenwart und angesichts der Klimaénderung auch in der Zukunft in Mitteleuropa von grofer Bedeutung sein
werden. Ohne Einfluss des Menschen diirften Eiche und Buche tiber 2/3 der mitteleuropdischen Waldbedeckung
ausmachen, anthropogen bedingt sind es gegenwértig aber weniger als ein Drittel. Verdnderungen hin zu einem
trockeneren und wérmeren Klima diirften die beiden Baumarten wegen ihrer Skologischen Passfahigkeit
wirtschaftlich weiter aufwerten.

In vielen Teilen Europas kdmen Eiche und Buche unter natiirlichen Bedingungen nicht nur in Reinbestinden,
sondern auch in Mischung vor (MAYER 1984). Wahrend das Produktionsoptimum beider Arten sehr &hnlich ist
und auf fruchtbaren, gut wasserversorgten Standorten im milden Klimabereich liegt, ist ihr 6kologisches Optimum
deutlich unterschiedlich. Aufgrund ihrer iiberlegenen Fitness in einer breiten 6kologischen Amplitude wiirde die
Buche die Eiche ohne Einfluss des Menschen auf sehr trockene Standorte, sehr feuchte Standorte und Standorte mit
niedrigen Wintertemperaturen und Spétfrosten zurlickdrangen. Die Stieleiche wiirde insbesondere auf
ausgesprochen feuchte und saure Standorte reduziert, die Traubeneiche auf trockene und saure Standorte. Eichen-
Buchenbestinde wiirden unter natiirlichen Bedingungen im Ubergangsbereich von nihrstoffreich/frisch zu
sauer/trocken vorkommen, also dort, wo sich die 6kologischen Nischen von Buche und Eiche iiberlappen.

Angesichts der groBen Bedeutung als natiirliche, potentielle Vegetation und der vermutlich kiinftig weiter
steigenden praktischen Bedeutung infolge von Klimadnderungen ist der Wissensstand iiber die Produktivitdt von
Eichen-Buchen-Mischbestinden im Vergleich zu Reinbestinden dieser Arten ausgesprochen gering. Sowohl auf
Bestandesebene (ASSMANN 1961, WIEDEMANN 1942, 1951), als auch auf Einzelbaumebene (HEIN und
DHOTE 2006, JONARD et al. 2008, ANDRE et al. 2008) wurden Eiche und Buche im Rein- und Mischbestand
zwar wiederholt auf ausgewdhlten Standorten in ihrer Struktur, Dynamik und in ihrer Produktivitit im Rein- und
Mischbestand analysiert. Bisher fehlt aber eine griindliche Analyse der Mischungseffekte in Abhingigkeit von den
Standortbedingungen (SCHERER-LORENZEN 2005). Ob, in welcher GréBenordnung und auf welchen Standorten
Mischbestinde mehr oder weniger produzieren als Reinbestinde aus Eiche und Buche ist aber von grofSiter
Bedeutung, sowohl fiir die reguldre Forstwirtschaft unter gegenwirtigen Bedingungen als auch fiir eine standortlich
fundierte Planung der Baumartenzusammensetzung unter kiinftigen Klimabedingungen.

Fiir die vorliegende Auswertung wurden umfangreiche Datensédtze von langfristigen Versuchsflachen in Rein- und
Mischbestdanden aus Eiche und Buche zusammengetragen, weil erst durch die zusammenfassende,
standortiibergreifende Analyse etwaige Zusammenhinge zwischen Standort und Mischungseffekt aufgedeckt
werden konnen. Im einzelnen wurden Daten aus dem langfristigen ertragskundlichen Versuchswesen in Bayern
zusammengetragen, Versuchsflichen die von der Nordwestdeutschen Forstlichen Versuchsanstalt in Goéttingen
unter Beobachtung gehalten werden, sowie wertvolle Datenséitze der Versuchsanstalten in Trippstadt/Rheinland
Pfalz, Freiburg/Baden-Wiirttemberg, Birmensdorf/Schweiz und Warschau/Polen. Viele der einbezogenen
Mischbestandsversuche sind seit dem ausgehenden 19. Jahrhundert unter Beobachtung; die meisten der
Versuchsflichen wurden bisher noch nicht fiir die systematische Analyse von Mischungseffekten verwendet. Im
Einzelnen wird analysiert (i) wie die Produktivitit von Eichen-Buchen-Mischbestinden im Vergleich zu
benachbarten Reinbestdnden dieser Baumarten abschneidet, und (ii) wie etwaige Mischungseffekte zwischen den
Baumarten (insbesondere Mehr- und Minderzuwachs) von den Standortbedingungen abhingen.
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2 Material und Methoden

Material

Zur Beantwortung der Frage, wie Mischungseffekte mit den Standortbedingungen zusammenhéngen, wurde ein
Datensatz von 37 Mischbestandsversuchen zusammengetragen, der folgendes breite Standortspektrum abdeckt: die
37 Mischbestandsanlagen reichen von 54° 15° N im norddeutschen Diluvium bis zu 46° 52° N im Schweizer Jura.
Am weitesten im Westen bei 6° 36 O liegen Experimente im Devon nahe der franzésischen Grenze. Die am
weitesten Ostlich gelegenen Flidchen bei 14° 43 O liegen im Quartdr in Nordpolen. Die unterschiedlichen
geologischen Ausgangsbedingungen der Experimente gewéhrleisten ein breites Spektrum von Bodenfruchtbarkeit,
das von nihrstoffarmen trockenen diluvialen Sanden bis zu ausgesprochen néhrstoffreichen und frischen
Losslehmen reicht. Die Versuchsflachen liegen in einer Hohenlage von 30-585 Meter iiber NN, die mittlere
Jahrestemperatur reicht von 6,0 — 9,3° C und der mittlere jahrliche Niederschlag von 550 - 1.120 mm. Im Einzelnen
handelt es sich um die Mischbestandsversuche bei (von Norden nach Siiden): Barlohe, Trittau, Gryfino, Chojna,
Ankum, Hochstift, Herborn, Schliichtern, Lahnstein, Jossgrund, Schweinfurt, Lohr, Trier, Rothenbuch, Soonwald,
Rohrbrunn, Ebrach, Waldbrunn, Bad Mergentheim, Schontal, Fischbach, Kelheim, Winterthur, Winznau, Gunzgen,
Neuendorf, Boudry, Galmiz, Greng und Concise.

Seit der Griindung des Vereins Deutscher Forstlicher Versuchsanstalten im Jahr 1872 und der IUFRO im Jahre
1892 arbeiten europdische Forschungsinstitutionen bei der Versuchsanlage, der Versuchsauswertung und
Ergebnisdarstellung nach gemeinsamen Standards. Vorliegende Auswertung ist ein weiteres Ergebnis der
Kooperation zwischen verschiedenen Forschungsinstitutionen im Sinne des im Jahre 1872 gegriindeten Vereins
Deutscher Forstlicher Versuchsanstalten. Der Mehrwert der gemeinsamen Auswertung liegt darin, dass
Versuchsflachendaten iiber ein breites Spektrum von 6kologischen Ausgangsbedingungen, Standortqualitidten und
Klimabedingungen zusammengefiihrt wird. Hierdurch lassen sich Zusammenhénge zwischen Standortbedingungen
und Zuwachs ableiten, wie sie sich aus separaten Auswertungen einzelner Institutionen, die zwangslaufig immer
nur ein enges Standortspektrum abdecken kdnnen, nicht ableiten lassen. Die vorliegenden Daten gehen aus
Versuchsanlagen und Aufnahmen hervor, die iiber mehrere Generationen zuriickreichen; ohne solche
kontinuierlichen und langfristigen Vorarbeiten wére die vorliegende Auswertung nicht moglich. Viele der in die
Auswertung einbezogenen Daten wurden bisher nur auszugsweise publiziert, eine zusammenfassende Auswertung
gab es bisher iiberhaupt noch nicht.

Fir die weiterfilhrende Auswertung wurden jeweils Tripletten gebildet, also Datensétze, die Zustands- und
Zuwachsdaten von FEiche und Buche im Reinbestand und entsprechende Daten fiir einen benachbarten
Mischbestand liefern. Insgesamt kamen 37 Versuchsflichen zusammen, aus denen 65 Tripletten gebildet werden
konnen. Es resultierten daraus Zuwachs- und Zustandsdaten von insgesamt 525 Aufnahmeperioden, die den
Zeitraum von 1890 bis 2011 abdecken. Die Versuche représentieren ein breites Spektrum von frischen bis
trockenen und sauren bis alkalischen Standorten. Die Mischungsanteile zwischen Eiche und Buche betragen, auf
die Trockenmasse bezogen 0,05 bis 0,95 bzw. zwischen Buche und Eiche 0,95 bis 0,05. Die Behandlung der
Versuchsparzellen reicht von undurchforsteten {iber maBig durchforstete bis stark durchforstete Versuchsparzellen.
Fiir die Vergleiche wurden jeweils &hnlich behandelte Parzellen zu Tripletten zusammengefiigt. In solchen Fillen,
wenn zwar eine oder mehrere Mischparzellen vorhanden waren, aber die entsprechenden Reinbestdnde als Referenz
fehlten, wurden nach Moglichkeit geeignete Parzellen benachbarter Durchforstungsversuche der entsprechenden
Baumarten als Referenz verwendet.

Abbildung 1 (links) gibt eine Ubersicht iiber die Hohenwuchsleistung bzw. die periodischen Volumenzuwichsen
auf den Reinbestandsflichen, die im Folgenden als Referenz fiir die Quantifizierung von Mischungseffekten
eingesetzt werden. Es ist erkennbar, dass die Eiche ein breites Spektrum von Hohenwuchsleistung im Alter 100
abdeckt, das von 20 m bis etwa 35 m reicht. Die Buche schwankt noch weiter, ndmlich zwischen 20 m und 45 m.
Damit deutet sich eine ausgesprochen breite Variation der Standortbedingungen an, die durch die
Volumenzuwichse weiter bestétigt wird (Abbildung 1, rechts). Die periodischen Volumenzuwichse reichen bei der
Eiche von 1 bis 15 m® pro ha und Jahr und bei der Buche von 1 bis 25 m® pro ha und Jahr. Im Durchschnitt (in
Klammer: Standardfehler) betrdgt der mittlere periodische Volumenzuwachs auf den Parzellen im
Eichenreinbestand 7.81 (+ 0.16) m® ha Jahr, bei der Buche 10.42 (+ 0.26) m® ha! Jahr. Im Mittel ist die Buche
der Eiche sowohl in der Hohenwuchsleistung als auch im Volumenzuwachs deutlich iiberlegen.
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Abbildung 1: Ubersicht iiber das Hohenwachstum (links) und den laufenden periodischen Volumenzuwachs
(rechts) von Eiche und Buche in den Reinbestinden, die als Referenz fiir das Wachstum beider
Baumarten in den benachbarten Mischbestinden verwendet werden. Dargestellt ist die Leistung der
Buche iiber der Leistung der Eiche; jeder Punkt reprisentiert einen Versuch zu einem gegebenen
Aufnahmezeitpunkt. Bei Gleichheit der Leistung von Eiche und Buche wiirden die Punkte auf der
Winkelhalbierenden liegen. Die eingezeichneten Strahlen mit den angegebenen Verhéltnissen (4:1,
3:1 usw.) bezeichnen das Abschneiden der Buche im Vergleich zur Eiche. Das mittlere
Leistungsverhéltnis ist durch die eingezeichneten Rauten abzulesen.
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Abbildung 2: Stehender Vorrat von Eiche (links), Buche (Mitte), Eiche/Buche (rechts) im Mischbestand im
Vergleich zu den Erwartungswerten im Reinbestand. Die eingezeichneten Strahlen verdeutlichen das
Abschneiden des Mischbestandes im Vergleich zum Reinbestand. Das mittlere Abschneiden des
Vorrates im Reinbestand im Vergleich zum Mischbestand ist durch Rechteck (Eiche), Kreis (Buche)
und Raute (Eiche/Buche) hervorgehoben.

Abbildung 2 zeigt die Bevorratung der Mischbestdnde im Vergleich zum Reinbestand. Bei der Eiche liegt der im
Mischbestand beobachtete Vorrat von 316 (£ 9.43) m® ha' deutlich iiber dem erwarteten von
255 (£ 6.70) m* ha™'. Bei der Buche liegen die Verhéltnisse mit 264 (+ 6.70) m® ha” gegeniiber 393 (& 8.60) m® ha™
andersherum. Das erbringt auf Bestandesebene keine signifikanten Unterschiede im Vorrat zwischen Rein- und
Mischbestand; im Eichen-Buchen-Mischbestand wurden im Durchschnitt 295 (= 9.95) m® ha' gemessen und auf
der Grundlage der benachbarten Reinbestinde wiren mit 309 (+ 9.50) m® ha! dhnlich hohe Vorrite zu erwarten.
Abbildung 3 zeigt, dass der Mitteldurchmesser im Misch- und Reinbestand nahe beieinander liegen, wihrend der
Durchmesser der Buche im Mischbestand deutlich geringer ist als im Reinbestand. Der Mitteldurchmesser der
Eiche betrdgt im Mischbestand 33.20 (= 0.81) cm und im Reinbestand 32.59 (+ 0.72) cm. Bei der Buche wurden im
Mischbestand durchschnittlich 19.88 (= 0.57) cm gemessen und im Reinbestand mit 32.41 (= 0.67) cm deutlich
dickere Baume.
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Abbildung 3: Mitteldurchmesser von Eiche (links) und Buche (rechts) im Mischbestand gegeniiber den
entsprechenden  Mitteldurchmessern im  Reinbestand. Das  mittlere  Abschneiden des
Mitteldurchmessers im Mischbestand gegeniiber dem Reinbestand ist durch das grofe Quadrat
(Eiche) bzw. den Kreis (Buche) hervorgehoben.

Methoden

HARPER (1977) und KELTY (1992) verwenden Kreuzdiagramme fiir die Diagnose von Mischungseffekten, wie
siec in Abbildung 4 dargestellt sind. Da die Ergebnisse der folgenden Analysen anhand von solchen
Kreuzdiagrammen veranschaulicht werden, seien diese kurz erldutert. Die linke Ordinate im Kreuzdiagramm
reprasentiert die relative Produktivitdt von Art 1, die rechte Ordinate die relative Produktivitdt von Art 2. Die
Abszisse beschreibt den Mischungsanteil. Bei neutralen Mischungsreaktionen wiirde die Produktivitit des
Mischbestandes insgesamt der horizontalen 1.0-Linie folgen. Die Produktivitit von Baumart 1 wiirde sich durch die
von links nach rechts fallende gestrichelte Gerade abbilden lassen, die Produktivitit von Baumart 2 durch die von
links nach rechts ansteigende gestrichelte Gerade. In solche Kreuzdiagramme werden dann die beobachteten
Produktivititen auf Bestandesebene differenziert nach Baumart 1 und 2 eingetragen.
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Abbildung 4: Kreuzdiagramme fiir die Visualisierung von Mischungseffekten nach Harper (1977) und Kelty
(1992). Die Kreuzdiagramme veranschaulichen, wie in Zwei-Arten-Mischbestinden der Mischbestand
insgesamt und die einzelnen Arten fiir sich betrachtet in Relation zu den benachbarten Reinbestéinden
abschneiden. So konnen auf der linken Abbildung sowohl auf Artenebene als auch fiir den Bestand
insgesamt positive Mischungseffekte mit Mehrzuwdchsen auf Bestandesebene von iiber 50 %
abgelesen werden. Die rechte Grafik zeigt dagegen sowohl auf Bestandesebene als auch auf
Artenebene negative Mischungseffekte, die insbesondere durch ProduktivititseinbuBBen der Art 1
ausgelost werden (RPP steht fiir relative Produktivitét, siche folgender Abschnitt).

In Abbildung 4 reprisentieren die oberen fett durchgezogenen Kurven die relativen Produktivititen auf
Bestandesebene (beider Baumarten insgesamt). Die diinn durchgezogenen Kurven im unteren Bereich der
Kreuzdiagramme reprisentieren die relativen Produktivitidten von Baumart 1 (von links nach rechts fallende Kurve)
bzw. von Baumart 2 (von links nach rechts ansteigende Kurve). Je nachdem, ob die entsprechenden beobachteten
Punkte bzw. Kurven die Referenzlinien iiber- oder unterschreiten liegt ein Mehr- bzw. Minderzuwachs vor. Im
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linken Beispiel liegt die Produktivitit auf Bestandesebene im Mischbestand um 50 bis 60 % iiber den
Erwartungswerten des Reinbestandes, sofern die Arten in einer Mischung von 0.5 : 0.5 kombiniert werden. Die
unteren Kurven reprisentieren den Beitrag der einzelnen Arten zu diesem Mehrzuwachs. Sie zeigen, dass Art 1,
aber noch mehr Art 2 zu diesem Mehrzuwachs auf Bestandesebene beitrégt. Die Mischung fordert also sowohl die
Produktivitit von Baumart 1 als auch jene von Baumart 2, sodass eine wechselseitige Facilitation (gleichbedeutend
mit Mutualismus) vorliegt. Im rechten Beispiel liegt die Produktivitédt sowohl auf Bestandesebene insgesamt, als
auch die Produktivitét der beteiligten Baumarten separat betrachtet, jeweils unter den Referenzwerten. Damit liegt
Minderzuwachs vor, der einen Antagonismus zwischen beiden Baumarten indiziert.

Im Folgenden werden die relativen Produktivititen auf den beobachteten Versuchsflichen jeweils tliber den
Mischungsanteilen in solche Kreuzdiagramme eingetragen. Damit ergeben sich zunédchst Punktewolken in den
Kreuzdiagrammen, die dann regressionsanalytisch ausgeglichen werden und in dhnlichen Kurven miinden, wie sie
auf Abbildung 4 schematisch dargestellt sind. Die numerische Auswertung der Mischungsreaktionen folgt der
Nomenklatur, wie sie bei einer dhnlich gelagerten Untersuchung in Fichten-Buchen-Mischbestinden entwickelt
wurde (PRETZSCH et al. 2010). Fir das Verstindnis der folgenden Auswertung werden nur folgende
Produktivitidtsmale relevant, die hier kurz erlautert werden:

Erstens werden die Werte RPP, », und RPP(;), verwendet, die den Beitrag von Baumart 1 bzw. Baumart 2 zur
relativen Produktivitit charakterisieren. Diese RPP-Werte ergeben sich durch Division der Produktivitdtsanteile der
Arten im Mischbestand (ppi bzw. ppa).) durch die Produktivitit dieser Art im benachbarten Reinbestand (
RPP; 2y = PP1,(2)/P1 bzw. RPP(1)2 = pPP(1),2/P2 ). Mit ppi bzw. ppa)» werden die Produktivititsanteile
der zwei Baumarten im Mischbestand bezeichnet; die Produktivitit des Mischbestandes insgesamt betrégt p1,=pp..
otppay2. Der RPP-Wert fiir den Mischbestand insgesamt ergibt sich als Summe der RPP-Werte der beiden
Baumarten: RPP,,= RPP, »+RPP),.

Zweitens findet die relative Produktivitit der beteiligten Baumarten RP, hochgerechnet auf die Einheitsfliche von
einem ha, Verwendung. Sie wird quantifiziert, indem die Produktivitdtsanteile von Baumart 1 bzw. Baumart 2 unter

Verwendung ihrer Mischungsanteile auf den ha hochgerechnet werden ( RPy (2) = PP1,(2)/(m1 X P1) bzw.
RP(1y2 = pP(1),2/(m3 X p2) ). Die Mischungsanteile ergeben sich aus den Anteilen des Biomassevorrates auf
Bestandesebene (m; = W /(W + W,) usw.).

Drittens wird die relative Produktivitit des Mischbestandes insgesamt berechnet. Sie ergibt sich aus der
beobachteten Produktivitdt des Mischbestandes (p1,=ppi1.otppay2) dividiert durch die erwartete Produktivitdt des

Mischbestandes (P12 = M XPp;+ My Xpy) als RPy 5> = py2/pra. Fir die Berechnung der erwarteten
Produktivitit des Mischbestandes wird die Linearkombination aus der Produktivitit der benachbarten Reinbestinde
und ihrer Mischungsanteile gebildet (P12 = m; X p; + m; X p5). Die folgende Gleichung zeigt, wie aus den
artspezifischen relativen Produktivititen RPP;» and RPP(), durch Gewichtung mit der Produktivitidt der

Reinbestdnde (pi, p») und mit den artspezifischen Mischungsanteilen (m;, m,) die relative Produktivitidt auf
Bestandesebene hervorgeht:

RP; , = RPPy (o) % [p1/p1x m; + pyxm,|+ RPP(1) 5 % [P /P xmy + pyxmy)=
= PPL2) ¥ PP),2/P1 X my + payXmy

Da sowohl die Raumdichten von Eiche und Buche sehr dhnlich sind (KNIGGE und SCHULZ 1966) als auch die
Expansionsfaktoren, mit denen vom Stammvolumen auf das oberirdische Gesamtvolumen hochgerechnet werden
konnte (BURSCHEL et al. 1993, GRUNDNER und SCHWAPPACH 1952), erfolgt die folgende Analyse auf der
Grundlage der Volumenzuwéchse. Das kann bei in der spezifischen Dichte des Holzes und der Biomasseallokation
so dhnlichen Baumarten wie Fiche und Buche so gehandhabt werden, nicht aber bei Baumarten, die sich in
Raumdichte oder Kronenallometrie so deutlich unterscheiden wie z. B. Fichte und Buche oder Larche und Tanne.
Dass die Auswertung ohne Hochrechnung auf Trockenmasse erfolgt, hat den Vorteil, dass alle folgenden Analysen
nur gut abgesicherte Messdaten verwenden und ohne Hochskalierung und damit verbundenen weiteren Annahmen
auskommen.

3 Ergebnisse

Im Folgenden werden die Ergebnisse des Vergleiches zwischen der Produktivitdt von Eiche und Buche im
Mischbestand gegeniiber dem Reinbestand anhand von Kreuzdiagrammen (vgl. Abbildung 4) dargestellt. In einem
ersten Schritt wird die mittlere Mischungsreaktion fiir Eiche, Buche und den Mischbestand insgesamt analysiert. In
einem zweiten Schritt wird gepriift, inwieweit die aufgedeckten Mischungsreaktionen (Mehr- und
Minderzuwéchse) von den Standortbedingungen (indiziert durch die Mittelh6he von Eiche und Buche im Alter 100
in m) modifiziert werden.
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3.1 Mittlere Mischungsreaktion von Eiche und Buche im Mischbestand im Vergleich zu benachbarten
Reinbestinden

Abbildung 5 zeigt den Zusammenhang zwischen dem relativen Zuwachs der Eiche im Mischbestand im Vergleich
zum Reinbestand. Es ist zu erkennen, dass der GroBteil der eingetragenen Punkte iiber den Erwartungswerten fiir
neutrale Mischungsreaktion liegt (fallende Gerade vom Punkt (1|1) zum Punkt (0/0)). Bei der Buche ist diese
positive Mischungsreaktion weniger deutlich ausgepriagt. Etwa die Halfte der eingetragenen Punkte (jeder Punkt
reprasentiert eine Versuchsparzelle zu einem gegebenen Aufnahmezeitpunkt) liegt oberhalb bzw. unterhalb der
Referenzlinie (steigende Gerade vom Punkt (0|1) zum Punkt (1|1)). Die Punktwolken werden mit einem einfachen
nicht-linearen Modell ausgeglichen, das so aufgebaut ist, dass die erzeugten Kurven immer durch die Punkte (1|1)
und (0|1) bei Eiche und durch die Punkte (0|0) und (1|1) bei Buche verlaufen. Fiir die Baumart Eiche ergibt sich das
Modell

RPPoak (be) = Moak X (11 0,827 x my,.) (1)

n =297, R*=0.38, p<0,001,
bei der Baumart Buche das Modell
1{PP(oak),be = Mype X (1+0,363x moak) (2)

n =464, R*=0,33, p<0,001.
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Abbildung 5: Relative Produktivitit von Eiche (links), Buche (Mitte) und Mischbestand insgesamt (rechts) in
Abhingigkeit vom Mischungsanteil. Die Punktwolken veranschaulichen die Mischungsreaktionen fiir
jede einzelne einbezogene Zuwachsperiode. Durch die eingezeichneten Kurven wird die
regressionsanalytisch ausgeglichene mittlere Mischungsreaktion verdeutlicht. Zur Erklarung der
gestrichelten Referenzlinien siehe Abbildung 4 (Variablenbezeichnung RPP im Text).

In Abbildung 5 sind die Kurvenverldufe als durchgezogene Linie eingetragen. Sie lassen erkennen, dass die
durchschnittliche Mischungsreaktion bei der Eiche deutlich positiver ist als bei der Buche; die (von unten
betrachtet) konkave Wolbung wird bei der Eiche durch einen Regressionskoeffizienten von 0,827, bei der Buche
von nur 0,363 erzeugt. Regressionskoeffizienten von 0 wiirden eine neutrale Mischungsreaktion anzeigen. In
beiden Fillen sind die Regressionskoeffizienten positiv und signifikant von 0 verschieden. Durch Kombination der
artspezifischen Reaktionsmuster

RPP i be = RPPoaic be) T RPPGaio) be ?3)

ergibt sich die auf Abbildung 5 (rechts) dargestellte Gesamtreaktion (obere fett ausgezogene konkave Kurve). Die
Gesamtkurve auf Bestandesebene ergibt sich durch einfache Addition der beiden artspezifischen
Mischungsreaktion. Die Kombination aus der deutlich positiven Mischungsreaktion der Eiche und der leicht
positiven Reaktion der Buche ergibt iiber alle Versuchsflichen im Durchschnitt eine deutlich positive
Mischungsreaktion auf Bestandesebene. Eiche und Buche scheinen sich im Mittel positiv zu beeinflussen, sodass
von wechselseitiger Facilitation, d. h. Mutualismus zwischen den beiden Baumarten auszugehen ist.
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3.2 Mischungsreaktionen von Eiche und Buche in Abhéingigkeit von den Standortbedingungen

Ein Teil der betrichtlichen Streuung der Produktivitdtswerte um die auf Abbildung 5 dargestellten Mittellinien wird
im Folgenden durch die Standortbedingungen erklért. Insgesamt ist der Erkldrungsbeitrag der Standortbedingungen
eher gering, in allen Féllen aber statistisch signifikant. Die Standortbedingungen werden durch die Mittelh6he der
Baumarten Eiche und Buche im Alter 100 charakterisiert. Grundlage bilden die Hohenmessungen auf den
Referenzflichen im Reinbestand. Diese werden deshalb herangezogen, weil die Hohe in den Mischbestinden
stirker durch Behandlung und Konkurrenz beeinflusst erscheint und weniger geeignet fiir die Indizierung der
standortlichen Leistungsfahigkeit ist. Die in Abschnitt 3.1 dargestellten statistischen Analysen und bisher nur vom
Mischungsanteil abhidngigen Modellansétze werden durch die Kovariable Hohenbonitdt der Eiche bzw.
Hoéhenbonitédt der Buche im Reinbestand im Alter 100 erweitert. Nach Anpassung an die Daten ergibt sich fiir die
Eiche das Modell

l{PPoak,(be) = Mg X (14 4,685% my, ~ 0,145 my,e X hqgqi ) 4)

n =296, R*= 0,46, p<0,01.
Fiir die Buche resultiert

RPP(Oak),be = My X (1+4,033x% Mgy ~ 0,122 % mgap X hqbe) (5)

n =428, R*= 0,37, p<0,01.

Die Ergebnisse dieser statistischen Analyse sind auf Abbildung 6 grafisch dargestellt. Dort ist zu erkennen, dass bei
beiden Baumarten eine signifikante Abhéngigkeit der Mischungsreaktion von der Hohenbonitdt besteht. Je
ungiinstiger die Standortbedingungen, desto giinstiger wirkt sich die Mischung von Eiche mit Buche bzw. Buche
mit Eiche auf die Produktivitit aus. Der Bonitétseffekt ist in beiden Fillen statistisch signifikant und fiihrt zu
erheblichen Produktivititsunterschieden. Beispielsweise leisten Eiche und Buche im Mischbestand bei einer
Bonitdt von 20 m im Alter 100 mehr als im Reinbestand, d. h. es kommt zu ,transgressive overyielding*
(PRETZSCH 2009). Dagegen leisten beide Arten bei einer Hohenbonitéit von etwa 30 m im Alter 100 dhnlich viel
wie im Reinbestand. Steigt die Hohenbonitét weiter an, so kommt es z. B. bei Hohenbonitdten von 40 m im Alter
100 bei beiden Baumarten zu deutlichen Zuwachsverlusten im Vergleich zum Mischbestand (,.transgressive
underyielding®).

RPP, RPP
3 oak, (be) 3 3 (oak), be

Oak European beech

0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
Oak mixing portion mpe Beech Oak mixing portion mpe Beech

Abbildung 6: Relative Produktivitdt von Eiche (links) und Buche (rechts) im Mischbestand im Vergleich zum
benachbarten Reinbestand. Eingezeichnet sind die Zuwachsbefunde fiir alle einbezogenen
Versuchsflichen bzw. Aufnahmeperioden (Punkte). Die eingezeichneten Kurven zeigen die
Mischungsreaktion in Abhéngigkeit von der Mittelhdhe im Alter 100 an (durchgezogene Linien mit
Beschriftung hq = 10, 20, 30, 40 m). Zur Erkldrung der eingezeichneten gestrichelten Referenzlinien
(vgl. Abbildung 4).

Zur weiteren Analyse der Standortabhingigkeit des Mischungseffektes werden die relativen Produktivititen von
Eiche und Buche iiber lineare Modelle in Abhéngigkeit von der jeweiligen Hohenbonitdt (Mittelhdhe der Eiche
bzw. der Buche im Alter 100 in m) statistisch ausgeglichen. Die Ergebnisse sind auf Abbildung 7 fiir beide
Baumarten gemeinsam dargestellt. Wére die Produktivitdt im Mischbestand dquivalent zu jener im Reinbestand, so
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wiirden die Geraden horizontal und auf dem Niveau der 1.0-Linie (gestrichelte Linie) verlaufen. Punktwolke und
Ausgleichsgeraden lassen erkennen, dass ein deutlicher und statistisch signifikanter Abfall der Mischungsreaktion
mit zunehmender Standortbonitét festzustellen ist. Beide Baumarten weisen also auf armen Standorten positive
Mischungsreaktionen auf. Auf mittleren Standorten zeigen sich leicht positive Mischungsreaktionen. Auf sehr
fruchtbaren Standorten konkurrieren die Arten so miteinander, dass Produktivititsverluste entstehen. Die
entsprechenden Ausgleichsgeraden lauten fiir Eiche

RPoak,(be) = 2,250- 0,038« hqoak (6)

n = 289, R*=0,14, p<0,001
und Buche
RP(oak),be = 1,841 - 0,023 X hqbe (7)

n =420, R*=0,05, p<0,01

Zur Verdeutlichung der Mischungsreaktion des Gesamtbestandes (Eiche und Buche insgesamt) wurde dieselbe
Analyse fiir die summarische Reaktion beider Arten ausgefiihrt und erbrachte das Modell

RPya e = 1,816 (£0,165) = 0,025 (£0,006) X hq g @®)

n =242, R*=0,07, p<0,001.

5 RPoak, (be) RP (0ak), be ® 5 RPoak, be
. o Oak + European beech
L]
4 ° s 4
L] 8 )
L]
3
2
Sl
- — e Poe, T e — — — —
=T
T T T 0 T T T
10 20 30 40 50 10 20 30 40 50
hdoak » hape (M) hdoak (M)

Abbildung 7: Zusammenhang zwischen relativer Produktivitit von Eiche (hellgraue Punkte bzw. Linie) und Buche
(dunkelgraue Punkte bzw. Linie), dargestellt iiber der Mittelhéhe im Alter 100 als Indikator fiir die
Standortleistung. Dargestellt sind die Befunde fiir die einzelnen Versuche und Aufnahmezeitpunkte
sowie Ausgleichsgeraden, die den Zusammenhang zwischen relativer Produktivitit und Hohenbonitit
darstellen (Gleichungen 6-8). Auswertung gesondert nach Arten (links) und fiir den Mischbestand
insgesamt (rechts). Die gestrichelt eingezeichnete 1.0-Linie reprisentiert die Leistung der
benachbarten Reinbestdnde aus Eiche bzw. Buche.

Das Modell unterstreicht, dass die Mischungsreaktion insgesamt auf ungiinstigen Standorten auf Zuwachsgewinne
von ca. 30 % gegeniiber dem Reinbestand hinauslaufen kann, auf mittleren Standorten auf Zuwachsgewinne von 10
bis 20 % und auf fruchtbaren Standorten auf Zuwachsverluste von 5 bis 10 %. Mischungseffekte mit Blick auf die
Produktivitdt sind also abhingig von den Standortbedingungen. Die Auswertung fiir Abbildung 7 (rechts) basiert
auf der Mittelhohe der Eiche im Alter 100 als Kovariable; d. h. die relative Produktivitdt des Mischbestandes von
Eiche und Buche wurde iiber der Hohenbonitdt der Eiche ausgeglichen. Dies erschien zuldssig, weil die
Hoéhenwuchsleistungen von Eiche und Buche relativ eng korrelieren (fiir die Korrelation hqex versus hqpe gilt
Ipears= 10,48 **, p<0,01, n=282).

Es sei darauf hingewiesen, dass die Auswertung im Zusammenhang mit dem Kreuzdiagramm (vgl. Abbildung 5

und 6) auf den RPP-Werten basiert. Dagegen baut die zuletzt gezeigte Auswertung (Abbildung 7) auf den RP-

Werten auf (siche Abschnitt ,,2 Material und Methoden®). Die RPP-Werte beschreiben die relative Produktivitit in
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der Mischung gegeniiber dem Reinbestand ohne dass auf ha-Flidche hochskaliert wird, die RP-Werte skalieren den
Mischungseffekt auf die Einheitsflaiche von einem ha hoch und sind deshalb fiir die {ibergreifende Auswertung, wie
auf Abbildung 7 dargestellt, besonders geeignet.

4 Diskussion und Schlussfolgerungen

Auf den meisten der einbezogenen Versuchsflichen wird die Eiche durch die Traubeneiche reprisentiert, auf
einigen durch die Stieleiche. Fiir den Vergleich zwischen Rein- und Mischbestinden wurden die zwei Eichenarten
zusammengefasst. Das erscheint gerechtfertigt, weil beide Eichenarten sich in ihrer Unterlegenheit gegeniiber der
Buche sehr dhnlich sind (AAS 2000, 2002). Nur wenn die Buche im Wachstum durch Trockenheit, Kélte oder
Sauerstoffmangel im Boden limitiert wird, werden die Eichenarten in der Konkurrenz {iiberlegen. Bei der
Interpretation der Ergebnisse ist zu beriicksichtigen, dass die Traubeneiche hohere Schattentoleranz hat als die
Stieleiche. Die Stieleiche kommt dagegen besser mit verdichteten, staunassen Boden sowie mit Winter- und
Spétfrost zurecht (LEVY et al. 1992, PARELLE et al. 2006, 2007).

Mehr- oder Minderzuwdchse durch Mischung

Im Mittel produzieren Mischbestinde aus Eiche und Buche 30 % mehr als die benachbarten Reinbestéinde erwarten
lassen wiirden; das macht ein Plus der oberirdischen Produktivitit von Trockenmasse von 1,7 Tonnen pro ha und
Jahr aus. Zu diesem Produktivititsgewinn tragen sowohl Eiche als auch Buche im Mischbestand bei. Da die
Mehrzahl der Mischbestinde waldbaulich in der Weise behandelt wurde, dass die Eiche gefordert und die Buche
eher zuriickgenommen wurde, diirften sich die Produktivitdtsrelationen unter ungestdrten Verhiltnissen etwas
verschieben. Vermutlich wire der Produktivititsgewinn der Eiche in der Mischung etwas geringer, weil sie unter
ungestorten Verhéltnissen stirker durch die Buche konkurrenziert wiirde. Der Produktivititsgewinn der Buche wiére
vermutlich unter ungestorten Verhédltnissen noch hoher, weil sie in weiten Bereichen der Untersuchungsregion in
ihrem 6kologischen Optimum ist und iiber hochstmdgliche Fitness, angezeigt durch effiziente Raumbesetzung und
Raumausbeutung, verfiigt. Die waldbauliche Forderung der Eiche zugunsten der Buche kommt u. a. in der Relation
der Mitteldurchmesser beider Baumarten im Misch- gegeniiber dem Reinbestand zum Ausdruck (vgl. Abbildung 3).

Wihrend die Produktivitit beider Baumarten zusammen im Mischbestand im Mittel ca. 30 % iiber derjenigen der
Reinbestinde liegt, fallen die Produktivitdtsgewinne auf armen Standorten mit bis zu 50 % noch deutlicher aus.
Dagegen kommt es auf fruchtbaren Standorten zu neutralen oder sogar negativen Mischungsreaktionen mit
Produktivitdtseinbullen gegeniiber den Reinbestdnden von bis zu 5 %. Diese Produktivititsreaktionen deuten auf
eine Verdnderung der Umweltbedingungen und Wuchsbedingungen im Mischbestand gegeniiber dem Reinbestand
hin (VANDERMEER 1989). Uber die Ursachen geben die reinen Produktivititsdaten keinen Aufschluss, es seien
aber folgende Spekulationen erlaubt: Der Befund, dass insbesondere auf armen Standorten positive
Mischungsreaktionen eintreten spricht dafiir, dass dort infolge der Mischung die Humusbildung und damit
verbunden die Wasserspeicherung und Néhrstoffversorgung verbessert wird (JONARD et al. 2008, SARIYILDIZ
und ANDERSON 2003, WATT 1924). Die Buche diirfte auf allen Standorten durch eine Konkurrenzreduktion
profitieren, weil die Buche in der Regel die schirfste Konkurrenz durch benachbarte Buchen erféhrt, und alle
anderen Baumarten in ihrer Nachbarschaft geringere Konkurrenz bedeuten (PRETZSCH et al. 2010). Die Eiche
diirfte von der Buche insbesondere durch einen verbesserten Nihrstoffumsatz, Humusbildung, giinstigeres
Bestandesinnenklima profitieren (ANDRE et al. 2008, HEIN und DHOTE 2006).

Sowohl die Modelle fiir die mittleren Produktivititsreaktionen (Abbildung 5) als auch die Modelle fiir die
Produktivititsreaktionen in Abhéngigkeit von der Hohenbonitit (Abbildung 6 und 7) erkldren eher kleine Anteile
der Gesamtstreuung. Das bedeutet, dass die Bonitdt zwar einen signifikanten Einfluss auf die
Produktivitdtsreaktionen hat, dass aber noch zahlreiche andere Kovariablen (z. B. waldbauliche Behandlung,
rdumliche Struktur der Mischung, Artenzusammensetzung bei der Eiche, genetische Auspragung der Populationen)
den Zusammenhang zwischen Produktivititsreaktion und Mischung signifikant modifizieren.

Zuwachsresilienz von Eichen-Buchen-Mischbestdnden gegeniiber Reinbestdnden

Die Ergebnisse deuten an, dass auf armen Standorten eher Zuwachsgewinne aufgrund von Facilitation zu erwarten
sind, auf reichen Standorten dagegen ProduktivitdtseinbuBlen infolge verstirkter Konkurrenz. Beide Baumarten
optimieren ihre Fitness auf Individualebene, und auf fruchtbaren Standorten kommt es offensichtlich in groerem
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Ausmafle zur Konkurrenz zwischen beiden Arten. Dagegen ist die Nachbarschaft der jeweils anderen Art auf
drmeren Standorten der Fitnessoptimierung beider Baumarten offensichtlich zutriglicher als wenn die Baumarten
einen gleichartigen Nachbarn hédtten. Unter Stress sind demnach eher wechselseitig positive Reaktionen zu
erwarten, bei giinstigen Umweltfaktoren und Ressourcenangeboten dagegen eher negative Wechselwirkungen
(CALLAWAY und WALKER 1997).

Daraus konnte gefolgert werden, dass zunehmender Stress durch Klimaverdnderungen in Mischbesténden, die auf
gegenwirtig armen Standorten stocken, weniger relative Produktivitdtsverluste verursacht als auf giinstigen
Standorten. Insgesamt konnte demnach davon ausgegangen werden, dass groBer werdender abiotischer Stress in
Mischbestinden, in denen positive Interaktionen in Form von einseitiger oder beidseitiger Facilitation festzustellen
sind, besser abgepuffert oder sogar kompensiert werden koénnen.

Derartige Spekulationen iiber die Ursachen der Mischungseffekte und Auspriagung kiinftiger Mischungseffekte bei
Klimadnderungen koénnen systematisch gepriift werden, indem die bisher auf Bestandesebene analysierten Besténde
kiinftig in hoherer Auflosung, rdumlich explizit, auf Individualebene und unter Einbeziehung differenzierter
standortlicher Informationen vertieft ausgewertet werden.

Praktische Relevanz und Umsetzung

Die Querschnittsanalyse zeigt, dass die Mischung aus FEiche und Buche durchschnittlich positive
Produktionseffekte erbringt, die Auswirkung der Mischung auf die Produktivitit aber vom Standort abhéngt.
Abbildung 7 zeigt diesen Zusammenhang in Abhéngigkeit von der Hohenbonitét als unspezifischen Weiser der
Produktivitit. Gegenwirtig reicht das Datenmaterial zu Eichen-Buchen-Mischbestinden nicht fiir eine weitere
Differenzierung der Mischungsreaktionen nach Nahrstoffversorgung, Wasserversorgung, pH-Wert, Temperatur,
Niederschlag usw. aus. Lage eine solche differenzierte Standortansprache fiir ein breites Spektrum von Eichen-
Buchen-Mischbestidnden vor, und kdnnten die mit Blick auf ihre Produktivitdtsgewinne und -verluste charakterisiert
werden, so liefen sich die dadurch gewonnenen Informationen in Entscheidungsbaume umsetzen, welche die
Produktivititsgewinne und -verluste von Eiche und Buche in Abhéngigkeit von den Standortbedingungen abbilden.

dry

—+30%

0%

0%

moist

acid alkaline

Abbildung 8: Okogramm mit eingezeichneten Kreuzdiagrammen, die die Mischungsreaktionen von Eiche und
Buche auf Artenebene und fiir den Bestand insgesamt symbolisieren. Unter ungiinstigen
Wuchsbedingungen (sauer/trocken) sind Mehrzuwéchse von bis zu 30 % zu erwarten, zu denen beide
Baumarten beitragen. Auf néhrstoffreichen, frischen und feuchten Standorten, fallen die
Mischungsreaktionen eher negativ aus und konnen sich auf minus 10 % belaufen, wobei die
Zuwachsverluste vor allem auf die Eiche zuriickzufiihren sind. Zwischen diesen Extremata liegen
Standorte mit Zuwachsgewinnen durch Mischung von 10 %. Insgesamt nimmt der
Produktivitdtsgewinn durch Mischung von armen zu reichen Standorten systematisch ab.

Bei jetzigem Informationsstand sehen wir die Hohenbonitdt als Indikator fiir die Standortbedingungen. Geringe
Hohenbonititen reprdsentieren arme Standorte (trocken und néhrstoffarm) und iiberlegene Hohenbonititen
fruchtbare Standorte (frisch und nihrstoffreich). Setzen wir die Hohenbonitdten mit solchen Standortbedingungen
gleich, so lassen sich die Resultate der Mischungsanalysen vereinfacht in einem Okogramm abbilden (vgl.
Abbildung 8). Dieses verdeutlicht, wie die Zuwachsgewinne auf armen Standorten und Zuwachsverluste auf
reichen Standorten ausfallen, und wie die einzelnen Baumarten zu diesen Gewinnen und Verlusten beitragen.
Hierfiir wird wiederum Gebrauch von den Kreuzdiagrammen (vgl. Abbildung 4) gemacht, die auf der linken
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Ordinate die relative Produktivitdt der Eiche, auf der rechten Ordinate die relative Produktivitdt der Buche abbilden.
Auf der Abszisse ist der Mischungsanteil aufgetragen.

5 Zusammenfassung

Im Mittelpunkt des Aufsatzes stehen Rein- und Mischbestinde aus Eiche und Buche. Es werden die
GroBenordnung von Mehr- bzw. Minderzuwéchsen von Eichen-Buchen-Mischbestinden im Vergleich zu
benachbarten Reinbestdnden dieser Baumarten untersucht, der Beitrag der Arten Eiche und Buche zu den
gefundenen Mehr- und Minderzuwédchsen auf Bestandesebene quantifiziert und die gefundenen
Mischungsreaktionen von Eiche und Buche entlang eines Okologischen Gradienten, der von armen bis zu
fruchtbaren Standorten reicht, analysiert. Das Material fiir die Untersuchung bilden langfristige
Mischbestandsversuche aus Polen, Schleswig-Holstein, Niedersachsen, Rheinland-Pfalz, Hessen, Baden-
Wiirttemberg, Bayern und aus der Schweiz. Die benachbarten Reinbestinde aus Eiche und Buche dienen jeweils als
Referenz fiir die Ableitung von Mehr- und Minderzuwéchsen dieser Baumarten in der Mischung. Gefundene Mehr-
und Minderzuwichse werden in Abhédngigkeit von der Hohenbonitét analysiert. Die Eiche zieht insbesondere auf
drmeren Standorten Vorteile aus der Mischung mit Buche. Das trifft andersherum auch auf die Buche zu. Auf
fruchtbaren Standorten verlieren beide Arten in Mischung an Produktivitit gegeniiber den benachbarten
Reinbestinden. Auf armen Standorten iiberwiegt die gegenseitige Forderung mit durchschnittlichen
Produktivititsreaktionen von +20-30 %; auf fruchtbaren Standorten 16sen Konkurrenz und Antagonismus zwischen
den Arten Produktivitdtsverluste von durchschnittlich 5 % aus. Dieses Reaktionsmuster entspricht den Vorhersagen
der Stress-Gradienten-Hypothese. Die Ergebnisse unterstreichen, dass sich die vielfaltigen Mischungsreaktionen
erst durch standortiibergreifende Untersuchungen zu einem Gesamtbild zusammenfligen. Verallgemeinerbare
Aussagen  iiber  baumartenspezifische  Reaktionen  erfordern  konsequentes  Faktensammeln  und
institutionsiibergreifende Analysen. Die Ausschopfung von Mischungseffekten in der Praxis bedingt die Kenntnis
der standortspezifischen Mischungsreaktion. Es wird dargelegt, wie sich die Auspridgung der standortspezifischen
Mischungsreaktionen (Gewinne bzw. Verluste) beispielsweise durch Okogramme oder Entscheidungsbiume fiir die
praktische Verwendung vereinfacht darstellen lassen.
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