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Untersuchung der Schattentoleranz von Baumarten auf Grundlage
der Datenbank bayerischer Naturwaldreservate

— Clemens Abs, Jorg Ewald, Helge Walentowski, Susanne Winter —

Zusammenfassung

Anhand eines Datensatzes von 1.708 Vegetationsaufnahmen aus 154 bayerischen Naturwaldreserva-
ten wurde die realisierte 6kologische Nische von 25 Baumarten hinsichtlich Lichtbedarf bzw. Schatten-
toleranz untersucht. Fir jede Baumart wurde die Stetigkeit des Vorkommens in Baumschicht und Ver-
jungung berechnet. Fiir jede Aufnahme wurde die dem Bestandesunterwuchs zur Verfiigung stehende
Lichtmenge durch Berechnung des mittleren ungewichteten Licht-Zeigerwertes (mL) aller vorkommen-
den Arten (ohne Baumschicht) auf einer Relativskala geschitzt. Fiir jede 0,5-Einheiten-Stufe von mL
wurde die Priferenz jeder Baumart, getrennt nach Baum- (> 5m) und Verjiingungsschicht (< 5m), als
Differenz zwischen relativer Haufigkeit der jeweiligen Art und der relativen Hiufigkeit aller Aufnah-
men in der mL-Stufe im gesamten Datensatz berechnet. Die Priferenzprofile von Baumschicht und
Verjlingungsschicht bildeten die Grundlage einer numerischen Klassifikation von 6 lichtokologischen
Nischentypen. Diese Typen werden hinsichtlich ihrer Bindung an bestimmte Entwicklungsphasen und
Strukturen der natiirlichen Walddynamik diskutiert, mit gelaufigen Einteilungen der Baumarten vergli-
chen und im Hinblick auf eine Prognose des Verhaltens unter sich indernden Umweltbedingungen aus-
gewertet. — Wihrend sich Edellaubbaume des Tilio-Acerion in den Reservaten sehr ahnlich wie Fagus
und Abies verhalten, bilden die Baumarten der Eichenmischwilder eine lichtokologische Gruppe mit
riicklaufiger Verjiingungstendenz. Unter den tibrigen Halbschattbaumarten hebt sich eine Gruppe her-
aus, welche sich in geschlossenen Bestinden vorausverjiingt und nach Stérung in die Baumschicht vor-
dringt. Pionierbaumarten bleiben in Naturwaldreservaten weitestgehend auf Sonderstandorte, wo ihre
Verjlingung viel Licht vorfindet, beschrinkt.

Abstract: Shade tolerance of tree species — an analysis based on the databank of Bavarian
natural forest reserves

On the basis of 1,708 phytosociological relevés from 154 natural forest reserves in Bavaria, the eco-
logical niche of 25 tree species with respect to shade tolerance was investigated. Constancy of occur-
rence of species was calculated separately for tree and regeneration layer. For each relevé relative light
availability was estimated by calculating unweighted averages of Ellenberg values for light (mL) for all
plant species occurring in the forest understorey. For each 0.5 segment of mL the preference of the tree
species, differentiated by tree layer and regeneration, was calculated as the difference between relative
frequency of occurrence and frequency of the mL-segment in the entire data set. Preference profiles of
tree layer and regeneration formed the basis of a numerical classification of six types of shade tolerance,
which are discussed with respect to their role in certain stages and structures of natural forest dynamics,
compared to existing categorisations and interpreted with respect to future succession under environ-
mental change. — While deciduous trees of the ash-sycamore maple group (Tilio-Acerion) behave very
similarly to Fagus and Abies in the reserves, tree species of mixed oak woodlands form a group with a
tendency towards decreasing regeneration. Among the remaining semi-tolerant species one group is
conspicuous for the ability to establish advance-regeneration in rather closed stands and, after distur-
bances, to grow into the canopy. Shade-intolerant pioneer species remain largely restricted to suitable
extreme habitats with ample light availability.

Keywords: forest dynamics, light ecology, natural regeneration, phytosociological databank, regenera-
tion niche.

1. Einleitung

Zum okologischen Verhalten der mitteleuropaischen Baumarten gibt es ein umfangrei-
ches waldbauliches Erfahrungswissen (z. B. ROHRIG & GUSSONE 1990), das bislang jedoch
nur in den Zeigerwerten von ELLENBERG et al. (2001) in ein einheitliches Bewertungsschema
gebracht wurde. Von einem umfassenden Handbuch der Baumarten (vgl. BURNS & HONKA-
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LA 1990 fiir Nordamerika) oder einer Datenbank der waldokologisch und waldbaulich
wichtigen Merkmale unserer Baumarten (vgl. KLOTZ et al. 2003 oder KNEVEL et al. 2003 fiir
Gefiflpflanzen) sind wir jedoch weit entfernt. Die Herausforderungen durch den sich
abzeichnenden Klimawandel fihrt die Notwendigkeit einheitlicher und objektiver Bewer-
tungen der Baumarten eindringlich vor Augen (KOLLING & ZIMMERMANN 2007). Mit ihrem
Archiv seit vielen Jahrzehnten nach einheitlichen Methoden angefertigter Vegetationsauf-
nahmen hat die Pflanzensoziologie hier einen unverzichtbaren Beitrag zu leisten (EWALD
2005).

Naturwaldreservate sind in Europa wichtige Referenzflichen fiir den naturnahen Waldbau
(ERB et al. 2002), den Waldnaturschutz (SCHERZINGER 1996) und die waldokologische For-
schung (PARVIAINEN et al. 1999, BUCKING 2007). Die Auswertung hochwertiger Referenz-
daten aus Naturwaldreservaten ist mithin eine vorrangige Aufgabe der forstlichen Vegetati-
onskunde (SCHMIDT & SCHMIDT 2007). Mit der Einspeisung von mehr als 1.700 Vegetations-
aufnahmen aus den bayerischen Naturwaldreservaten in die bundesweite Online-Datenbank
VegetWeb (EWALD et al. 2006) wurde eine wesentliche Voraussetzung fiir die Erreichung
dieses Ziels geschaffen. Wir prisentieren hier eine erste Auswertung dieses allgemein
zuginglichen Datenbestandes (siche http://www.floraweb.de/vegetation/vegetweb/, Projekt-
kiirzel ,vNWR®) im Hinblick auf die Okologie der heimischen Waldbaumarten, welche in
Zeiten des Klimawandels neue Aufmerksamkeit erhilt.

Die systematische Erfassung der naturkundlichen Daten aus bayerischen Naturwaldre-
servaten reicht zuriick bis in die 1980er Jahre (ALBRECHT 1990), als noch mit Grofirechnern
gearbeitet wurde. Die Vegetationsdatenbank der Naturwaldreservate entstand auf Initiative
von Dr. C. KOLLING in den 1990er Jahren an der Bayerischen Landesanstalt fiir Wald und
Forstwirtschaft, um mit der Erfassung von Vegetations- und Standortsdaten in den Reserva-
ten eine zuverlissige Referenz fiir eine standortsangepasste Waldbewirtschaftung zu schaf-
fen. Datenerhebung und Datenhaltung wurden bis heute kontinuierlich weitergefiihrt.

Unter dem 6kologischen Verhalten (ELLENBERG 1953) bzw. der realisierten 6kologischen
Nische (HUTCHINSON 1957) einer Bamart verstehen wir die Gesamtheit der Standorte, an
denen die betreffende Art im Freiland vorkommt. Neben Ausbreitungspotential und phy-
siologischem Toleranzbereich (fundamentaler Nische) ist die realisierte 6kologische Nische
eine unverzichtbare Informationsquelle fiir die Prognose von Veranderungen der Waldge-
sellschaften unter sich indernden Umweltbedingungen.

Eine wesentliche Dimension der Nische von Baumarten ist ihre Abhingigkeit von der
Belichtung, die als Schattentoleranz (Engl. shade tolerance) bezeichnet wird (BURNS &
HONKALA 1990). Uber die Lichtintensitit werden Artenzusammensetzung, Wuchsdynamik
und Stammqualitit von Naturwildern wie von Wirtschaftswildern gesteuert. Bei Baumen ist
auf Grund ihrer Wuchshohe, Lebensdauer und der asymmetrischen Konkurrenz (SHIPLEY &
KEDDY 1994) zwischen den Altersklassen eine gesonderte Betrachtung der Nischen fir
Baumschicht und Regeneration geboten. Fiir Keimling und Jungwuchs stellt der Altbestand
— hinsichtlich der Lichtokologie — den entscheidenden Teil der Umwelt dar. Die Schattento-
leranz einer Baumart setzt sich also aus dem Lichtbediirfnis in der Jugend (Regenerations-
nische im Sinne von GRUBB 1977) und der Fihigkeit etablierter Biume zusammen, Konkur-
renten im Alter auszudunkeln (Konkurrenzkraft).

Ziel dieses Beitrages ist die Analyse der realisierten lichtokologischen Nische der hiufi-
geren Waldbaumarten in Wildern ohne aktuelle Nutzung.

2. Methodik

Die bayerische Vegetationsdatenbank der Naturwaldreservate enthélt 1.708 nach der Methode von
BRAUN-BLANQUET (1964) angefertigte pflanzensoziologische Aufnahmen aus allen 154 bayerischen
Naturwaldreservaten (Tab. 1). Fast alle Aufnahmen sind Verbinden nach der Systematik und Nomen-
klatur von RENNWALD (2000) zugeordnet (Tab. 2). Das Stichprobendesign der Aufnahmen unterlag
gewissen Anderungen. So wurden die Orte der Vegetationsaufnahmen von den Bearbeitern zunichst
subjektiv ausgewihlt, um Grundlagen fiir Vegetationskartierungen zu erarbeiten. Ein Beispiel dafiir ist
die frithe Dokumentation der oberfrinkischen Naturwaldreservate aus dem Jahr 1977 (MERKEL 1982).
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Erst mit der Arbeit von ALBRECHT (1990) wurde folgender Standard fiir die Vegetationsdokumentation

in bayerischen Naturwaldreservaten eingefithrt (MICHIELS 1996, STRAURBERGER 1990):

a) Aufnahme in kreisférmigen Flichen an systematisch in einem 100 m x 100 m-Gitternetz angeordne-

ten Rasterpunkten (bzw. einer Zufallsauswahl aus diesen Rasterpunkten) und

b) eine Aufnahme innerhalb einer 1 ha groflen, besonders gebietstypischen, dauerhaft geziunten Repri-

sentationsfliche.

Tabelle 1: Herkunft der in der Datenbank ,Naturwaldreservate® gespeicherten Vegetationsaufnahmen

nach forstlichen Wuchsgebieten (GULDER 2001) (erste Spalte: Wuchsgebietsnr., Angaben in %)

Table 1: Provenance of relevés in the databank “Naturwaldreservate” according to forest growing

region (GULDER 2001) (first column: region-id., figures in %)

2 Spessart-Odenwald

3 Rhén

4 Frankische Platte

5 Frankischer Keuper und Albvorland

6 Frankenalb und Oberpfalzer Jura

7 Frankisches Tertiarhigelland

8 Frankenwald, Fichtelgebirge und Steinwald

9 Oberpfalzer Becken- und Hugelland

10 Oberpfalzer Wald

11 Bayerischer Wald

12 Tertiares Hugelland

13 Schwabisch-Bayerische Schotterplatten- und Altmorénenlandschaft
14 Schwabisch-Bayerische Jungmorane und Molassevorberge
15 Bayerische Alpen

1,8
6,5
53
11,5
14,7
1,4
121
1,7
15,2
41
8,6
6,5
50
57

Tabelle 2: Pflanzensoziologische Zuordnung der in der Datenbank ,,Naturwaldreservate® gespeicherten

Vegetationsaufnahmen (Systematik gemifl RENNWALD 2000) (Angaben in %)

Table 2: Syntaxonomical classification of relevés in the databank “Naturwaldreservate” (following

RENNWALD 2000) (figures in %)

Fagion sylvaticae Luquet 1926

Carpinion betuli I1ssler 1931

Luzulo-Fagion Lohmeyer et Tx. in Tx. 1954

Tilio platyphylli-Acerion pseudoplatani Klika 1955

Piceion abietis Pawlowski in Pawlowski et al. 1928

nicht eindeutig zuzuordnen

Alno-Ulmion minoris Br.-Bl. et Tx. 1943 nom. conserv. propos.
Dicrano-Pinion (Libbert 1932) Matuszkiewicz 1962 em. Heinken et Zippel 1999
Erico-Pinion sylvestris Br.-Bl. in Br.-Bl. et al. 1939 nom. invers. propos.
Berberidion vulgaris Br.-Bl. 1950 Br.-Bl. 1950

Betulion pubescentis Lohmeyer et Tx. ex Scamoni et Passarge 1959
Rhododendro-Vaccinion J. Br.-Bl. ex G. Br.-Bl. et J. Br.-Bl. 1931
Erico-Pinion mugo Leibundgut 1948 nom. invers. propos.

Quercion roboris Malcuit 1929

Alnion glutinosae Malcuit 1929

Salicion eleagno-daphnoidis (Moor 1958) Grass 1993

Sambuco racemosae-Salicion capreae Tx. et Neumann ex Oberd. 1957
Loiseleurio-Vaccinion Br.-Bl. in Br.-Bl. et Jenny 1926

Salicion albae S6o 1930

Carici piluliferae-Epilobion angustifolii Tx. 1950

Sphagnion magellanici Kastner et FI6Rner 1933

o

39,8
13,9
10,5
75
6,7
6,4
6,0
4,7
0,7
0,6
0,5
0,5
0,5
0,4
0,3
0,3
0,2
0,2
0,2
0.1
0.1
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Naturwaldreservate reprisentieren fast alle in Bayern vorkommenden natiirlichen Waldgesellschaf-
ten und ihre Standorte — sowohl flichig verbreitete naturnahe Wilder auf mittleren Standorten (zonale
Vegetation) als auch seltene Waldtypen oder Wald auf Extrem- und Sonderstandorten (Tab. 2). In Bezug
auf ihre Flichenanteile an der heutigen potenziellen natiirlichen Vegetation Bayerns (hpnV) sind in den
Naturwaldreservaten sehr gut reprisentiert:

e Eichen-Hainbuchenwilder

® Walder der hoheren Mittelgebirgslagen und des Hochgebirges

¢ Wilder mit standortlichen Besonderheiten.

Gemessen an seiner grofiflichigen Bedeutung in der hpnV Bayerns ist der Hainsimsen-Buchenwald des
Higellandes in den Reservaten unterreprisentiert.

2.1. Statistik des Baumartenvorkommens

Aus der Datenbank wurde die Vorkommenshiufigkeit der Baumarten (Nomenklatur nach ELLEN-
BERG et al. 2001) getrennt nach Vorkommen in der ersten und zweiten Baumschicht (Wuchshohe > 5 m,
im Folgenden als Baumschicht bezeichnet) einerseits und Vorkommen in der Kraut- und Strauchschicht
(Wuchshéhe < 5 m, im Folgenden als Verjiingung bezeichnet) andererseits abgefragt.

2.2. Berechnung der Zeigerwerte

Die Lichtzahlen der in den Vegetationsaufnahmen in Strauch- und Krautschicht vorkommenden
Moose, Farne und Hoheren Pflanzen (einschliefflich der vorkommenden Baumarten), wurden fiir jede
Aufnahme zu einem ungewichteten Mittelwert (mL) zusammengefasst (ELLENBERG et al. 2001). Der
Werte von 2,5 bis tiber 8 umfassende Lichtgradient wurde in Segmente mit einer Spannweite von je 0,5
Einheiten zerlegt. Aufgrund niedriger Fallzahlen wurden die mittleren Lichtwerte von mL = 2,5-3,5
(<3,5) und die 27,5 zu je einem Segment zusammengefasst.

2.3. Vergleich zwischen Verhalten der Baumarten und Lichtzahlen

Die von ELLENBERG et al. (2001) mitgeteilten Lichtzahlen (L) der Baumarten, welche explizit nur das
Verhalten der Verjiingung beschreiben, kénnen direkt mit den mittleren mL-Werten aller Aufnahmen
verglichen werden, in denen die betreffende Baumart als Verjingung vorkommt (TER BRAAK & GREM-
MEN 1987), die Standardabweichung gibt Auskunft tiber die Streuung. Bei dieser Form der Neueichung
fallt allerdings die Spannweite der mittleren mL-Werte deutlich geringer aus als die der Lichtzahlen.
Dieser auf die Begrenzung der Zeigerwertskala nach unten (1) und oben (9) zurtickzufiihrende numeri-
sche Artefakt wurde durch eine Reskalierung der neu geschitzten Werte auf das Intervall der betreffen-
den Lichtzahlen (3 bis 8) entfernt: I oI

(Gleichung 1) L, puipriers = (mL —a- L, +¢) - il +c—a Ll ¥c + Loin
mL: Mittelwert der mittleren Lichtzahl aller Aufnahmen mit Verjiingung der
Baumart
Lopin, Lpa: niedrigste und hochste Lichtzahl der vorkommenden Baumarten
a,c Steigung und Achsenabschnitt der Regressionsgeraden von mL iiber L

Die Beziehung zwischen L-Zahl nach Ellenberg et al. (2001) und rekalibrierter L-Zahl wurde als
Streudiagramm dargestellt, dessen Regressionsgerade auf Grund der Reskalierung genau in die Diagona-
le fallt.

Auch fir die mL der Vegetationsaufnahmen, in deren Baumschicht eine Baumart vorkommt, wurden
Mittelwert und Standardabweichung berechnet.

2.4. Berechnung des Priferenzindex

Eine Priferenz liegt vor, wenn eine Art unter bestimmten Umweltbedingungen gehiuft auftritt.
Dabei wird die absolute Haufigkeit der Art — getrennt nach Baum- und Verjlingungsschicht — gegen den
Anteil der Aufnahmen pro Segment relativiert. Nach EWALD (2004, 2007) berechnet sich die Priferenz
als b ”

(Gleichung 2) pij:Eg" _27; - 100
o Rij 2
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pii Priferenz der Artjim Segment i des Gkologischen Gradienten
k;: Anzahl von Vorkommen der Art j im Segment i des 6kologischen Gradienten
n;: Anzahl von Vorkommen aller Baum- und Straucharten im Segment i des
okologischen Gradienten
Berechnet wurde die Priferenz fiir alle Baumarten, die insgesamt in mindestens 2% (N=34) der Vegeta-
tionsaufnahmen bayerischer Naturwaldreservate vorkamen.

2.5. Priferenzprofile als Ausdruck der lichtokologischen Nische

Die Berechnung ergibt eine Matrix der Priferenzen von Baumschicht und Verjiingung iiber alle Seg-
mente des Lichtgradienten hinweg. Der Verlauf der Priferenzindices einer Baumart wird als Diagramm
mit getrennten Linien fiir Baumschicht (realisierte Nische) und Verjiingung (Regenerationsnische) dar-
gestellt.

2.6. Klassifikation von lichtokologischen Priferenztypen

Die Priferenzmatrix der Baumarten wurden einer numerischen Klassifikation (Ward-Methode mit
euklidscher Distanz als Ahnlichkeitskoeffizient, MCCUNE & MEFFORD 1999) unterworfen, die bei einer
Distanzsschwelle von 0,96 die Baumarten mit ahnlichen Priferenzprofilen in 6 Gruppen zusammenfasst.

3. Ergebnisse
3.1. Stetigkeit der Vorkommen in Baum- und Verjiingungsschicht

In den 1.708 Vegetationsaufnahmen der Bayerischen Naturwaldreservate ist Fagus sylvatica
mit 46,2 % die steteste Baumart der Baumschicht (Tab. 3), gefolgt von Picea abies (20,2 %),
Acer pseudoplatanus (13,7 %), Fraxinus excelsior (10,6 %) und Carpinus betulus (9,7 %).
Wahrend unter den haufigen Baumarten die Stetigkeit in der Verjingung recht eng mit der
in der Baumschicht zusammenhangt, geht diese Beziehung, wie der keilformige Umriss des
Streudiagramms in Abb. 1 zeigt, bei den selteneren Baumarten verloren. Auffallend ist, dass
Sorbus aucuparia mit 12,2 % in der Verjingung zu den hiufigsten, mit gerade einmal 1,4 %
in der Baumschicht zu den selteneren Baumarten gehort.
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Abb. 1: Gegeniiberstellung der Stetigkeit der Baumarten in der Baumschicht und in der Verjiingung;
logarithmische Skalierung.

Fig. 1: Relationship between constancy of tree species in tree layer and in regeneration; logarithmic
scaling.
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Tabelle 3: Kennwerte der Baumarten in der Datenbank ,,Naturwaldreservate®

L: Lichtzahl nach ELLENBERG et al. (2001); BS: Baumschicht; Verj.: Verjiingung; : Mittelwert +/- Stan-
dardabweichung von mL der betreffenden Aufnahmen; L cxjipriere: aus den vorliegenden Daten errech-
nete, korrigierte Lichtzahl.

Table 3: Summary statistics of the tree species in the databank of natural forest reserves

L: light value of ELLENBERG et al. (2001); BS: tree layer; Verj.: regeneration; : average mL for the respec-
tive relevés; L, alibriers: recalibrated light value based on current analysis.

Stetigkeit % der Aufnahmen
—_— — L- BS oder BS und

Art : kurz L mL Bs mL Verj. Lrekaiibriert L rekatibriert| V€] BS Ver. Ver.
Abies alba Abialb | 3 |43+-06 43+4/-06 35+-186 0,5 9,5 60 64 29
Tilia platyphyllos Tilplat | 4 |44+/-06 43+/-05 36+/-16 -0,4 3,7 26 17 06
Fraxinus excelsior Fraexc | 4 | 45+/-0,7 44+/-0,7 3,7+/-19 -0,3 22,1 106 17,9 6.4
Acer platanoides Acepla| 4 |41+/-05 42+-05 31+-15 -09 12,2 40 108 26
Ulmus glabra Umgla| 4 | 42+/-06 43+/-06 34+-17 -0,6 7.8 33 6,0 1,5
Acer pseudoplatanus Acepse| 4 | 42+/-0,7 42+-06 33+-18 -07 30,5 137 257 89
Fagus sylvatica Fagsyl | 3 [42+/-06 42+/-06 33+-17 0,3 60,9 46,2 424 27,8
Acer campestre Acecam| 5 | 46+/-04 45+/-05 42+/-14 -08 6,9 37 54 21
Quercus petraea Quepet| 6 |45+4-05 47+-05 46+-14 -14 10,7 85 68 4.7
Carpinus betulus Carbet | 4 | 45+-05 46+/-05 43+/-15 0,3 12,9 97 73 42
Tilia cordata Til cor 5|45+-05 47+/-04 47+/-12 -0,3 6,8 52 35 1,9
Populus tremula Poptre | 6 | 48+/-06 4,7+/-04 48+-12 -12 1,8 07 13 0,3
Sorbus torminalis Sortor { 4 |47+/-04 48+/-04 49+/-12 0,9 2,9 21 1.4 06
Alnus glutinosa Alnglu | 5 | 48+/-07 52+/-07 6,2+-21 1,2 23 20 08 0,6
Prunus padus Prupad| 5| 5+-05 52+/-04 6,1+-13 1.1 3,0 05 28 0,4
Alnus incana Alninc | 6 | 55+/-05 57+-06 7,7+-17 1,7 1,6 08 12 0,4
Betula pendula Betpen| 7 | 47+4/-0,7 53+/-06 65+/-16 -0,5 27 20 08 0,1
Quercus robur Querob| 7 | 47 +/-06 5+/-0,7 55+/-2.2 -1,5 6,5 44 38 1,8
Sorbus aria Sorari | 6 {49+-04 53+-08 64+/-22 0,4 2,2 06 1,8 0,3
Larix decidua Lardec | 8 | 47+4/-0,8 57+-08 7,6+/-22 -0,4 2,1 1,7 07 0,3
Picea abies Picabi | 6 |46+/-08 49+/-08 52+/-24 0,2 30,9 20,2 19,9 9,3
Sorbus aucuparia Sorauc | 6 | 48+/-09 4,7+/-06 4,7+/-18 -1.3 12,8 14 122 08
Prunus avium Pruavi | 4 |43+4/-08 46+/-05 43+/-16 0,3 1,8 06 1,3 0,2
Betula pubescens Betpub | 7 | 58+/-08 6,1+4/-07 8,7+/-21 1,7 1,4 0,7 09 0,2
Pinus sylvestris Pinsyl | 7 | 57+/-1 6,2+/-08 89+/-24 1,9 5,6 43 27 15

3.2. Beziehungen zwischen Lichtzahl und Verhalten der Baumartenverjiingung

Die auf Basis der Auswertung rekalibrierten Lichtzahlen sind zwar im Groflen und
Ganzen den Ellenberg-Zahlen dhnlich (Abb. 2, lineares R? = 0,66), jedoch treten Abwei-
chungen von bis zu 2 Stufen auf (Tab. 3): Die Verjiingung von Baumarten, welche in Abb. 2
uber der Ausgleichsgerade liegen, kommt in den Naturwaldreservaten im Durchschnitt in
starker belichteten, von solchen Arten, welche unter der Gerade liegen, in schwacher belich-
teten Situationen vor. Die Edellaubbidume (7ilio-Acerion) fallen durchweg in die zweite
Gruppe, wobei die Verjiingung von Acer platanoides und A. pseudoplatanus sogar als noch
etwas schattenertragender eingeschitzt wird als die von Fagus und Abies. Auch fiir beide
Quercus-Arten und Populus tremula ergeben sich im Vergleich zu ELLENBERG deutlich
geringere Lichtzahlen, fur Pinus sylvestris, Betula pubescens, Alnus incana, A. glutinosa
und Prunus padus dagegen deutlich hohere.
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AbD. 2: Gegentiberstellung der Lichtzahl der Baumarten nach ELLENBERG et al. (2001) und der auf Basis
der Vegetationsdatenbank Naturwaldreservate rekalibrierten Lichtzahlen fiir die Verjiingungsschicht;
fiir Artkiirzel siehe Tab. 3.

Fig. 2: Relationship between light value of tree species according to ELLENBERG et al. (2001) and recali-
brated light value of the regeneration layer based on relevés from Bavarian natural forest reserves; for
species abbreviations see Table 3.

3.3. Klassifikation der Priferenzprofile

Die Klassifikation der Baumarten anhand der Praferenzprofile von Baumschicht und
Verjlingung ergab bei einer Distanzschwelle von 0,96 sechs Gruppen (Abb. 3).

Bei den Baumarten der Gruppe 1 (Abb. 4) sind die Praferenzen im Bereich unter mL 4,5
am hochsten. Bei der Untergruppe Abies alba, Tilia platyphyllos und insbesondere bei Fraxi-
nus excelsior trifft dies mehr auf die Verjingung als auf die Baumschicht zu. Neben den klas-
sischen Schattbaumarten des Fagion sylvaticae werden alle Edellaubbaume des Tilio-Acerion
hier eingruppiert. Angesichts der durchweg geringen L-Zahlen kann man sie kurz als
,Gruppe der Schatt- und Edellaubbiume® bezeichnen. Baumarten dieser Gruppe liegen in
Abb. 1 oberhalb der Ausgleichslinie, d. h. sie besitzen in der Verjingung gleich hohe oder
hohere Stetigkeiten als in der Baumschicht (Tab. 3).

Bei den Baumarten der Gruppe 2 (Abb. 5) liegen die Priferenzen von Baumschicht und
Verjiingung in einem Bereich zwischen mL = 4,5 bis 5,0 nahe beieinander, wihrend sie im
tiefen Schatten negativ sind. Bis auf Populus tremula handelt es sich um typische Arten der
Eichenmischwilder (Carpinion betuli und Quercetalia pubescenti-petraeae). Die Gruppe ist
beziiglich der Lichtzahlen heterogen, mit Ausnahme von Populus tremula sind alle Baumar-
ten der Gruppe in der Verjlingung weniger stet als in der Baumschicht.

Den beiden ersten Gruppen stehen auf hoherer hierarchischer Ebene getrennt alle tibri-
gen Baumarten gegentiber. Gruppe 3 (Abb. 6) zeigt in Baumschicht und Verjingung gleich-
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laufend zwischen mL = 5,0 und 5,5 gipfelnde Priferenzkurven, bei ausgeprigter Meidung
schattiger Bestinde. Es handelt sich um gewisserbegleitende ,,Auwaldarten® (Alno-Ulmion
minoris), deren Lichtzahlen nach ELLENBERG, bezogen auf die hier ausgewerteten Daten,
durchweg deutlich zu gering sind.

Bei den Baumarten der Gruppe 4 (Abb. 7) sind die Priferenzen der Verjiingung weit zu
hohen mittleren Lichtzeigerwerten (lichte bis offene Bestinde) hin verschoben, wihrend die
Baumarten in der Baumschicht vor allem in geschlosseneren, dichteren Bestinden vorkom-
men. Quercus robur, Betula pendula, Sorbus aria und Larix decidua verjiingen sich demnach
vorzugsweise in groflen Liicken, halten sich jedoch als etablierte Baume auch in recht
geschlossenen Wildern. Man kann sie am besten als ,Baumarten mit lichtbediirftigem Jung-
wuchs“ bezeichnen.

Die Priferenzprofile der Baumartengruppe 5 (Abb. 8) stehen den Gruppen 1 und 2 relativ
nahe — eine Tatsache, die im Dendrogramm nicht zum Ausdruck kommt. Bestinde dieser
Baumarten stehen bevorzugt halbschattig (mL = 5,5), thre Verjiingung dringt jedoch teilweise
weit in schattige Bestinde vor. Die deutliche Differenz zwischen schattenertragender Ver-
jingung und Vorkommen der etablierten Baume in lichten Waldern verleiht vor allem Sorbus
ancuparia einen Praferenzverlauf, der sonst nur bei Abies alba, Fraxinus excelsior und Tilia
platyphyllos auftritt. Man kann sie als ,,in der Jugend schattenertragende Halbschattbaum-
arten bezeichnen.

Pinus sylvestris und Betula pubescens bilden Gruppe 6 (Abb. 9) und sind als ,ausgeprig-
te Lichtbaumarten® anzusprechen. Beide sind in der Baumschicht deutlich steter als in der
Verjlingung und erscheinen in unserem Datensatz als in der Jugend markant lichtbediirftiger
als die ELLENBERG-Zahlen nahe legen.

4. Diskussion
4.1. Grenzen der Aussagekraft

Herkunft und Umfang der Daten stecken die Grenzen der Interpretationsmoglichkeiten
ab. Weder sind Naturwaldreservate vollig unbeeinflusste Urwilder noch sind sie reprisenta-
tiv fir die aktuell auf groflen Flichen vorhandenen Wilder Bayerns. Naturwaldreservate
sind seit einigen Jahren bis Jahrzehnten aus der Nutzung entlassene Wilder unterschiedli-
cher Vorgeschichte. Das Spektrum der Ausgangslagen reicht von weitgehend unbeeinflus-
sten Urwaldresten der Gebirge iiber alte Mittel-, Hude- und Weidewilder bis hin zu Ein-
sprengseln naturferner Nadelholzbestockungen auf Laubwaldstandorten (ALBRECHT 1990).
Sie geben mithin weniger eine Referenz fiir die natiirliche Zusammensetzung von Altbestin-
den als vielmehr fur die ungelenkte Entwicklung der nachwachsenden Baumgeneration ab
(»Urwald von morgen“, LUDEMANN 1992, ERB et al. 2002). Es ist deshalb angebracht, bei
Struktur, Vorkommen und Priferenzen in der Baumschicht an frithere Nutzungen zu den-
ken (MULLER 2005, WINTER 2005).

Naturwaldreservate unterscheiden sich durch Art, Frequenz und Stirke der auftretenden
Storungen (Storungsregime, ANGELSTAM 1998) von Wirtschaftswildern. So zeigt die Mehrheit
der Reservate 30 Jahre nach Ausweisung deutlich hohere Bestandesdichten als Wirtschafts-
walder gleichen Alters (MEYER 1995). Eine stirkere Differenzierung der Entwicklungsphasen
durch altersbedingten Zerfall und groflere Storungen, wie sie in alten Naturwildern zu
beobachten ist (TABAKU 2000, QUARDOKUS 1994, WINTER 2005, WINTER et al. 2005), fehlt in
der Regel. Sind lichte Stadien der zonalen Wilder unterreprisentiert, so wird dies durch den
erhhten Anteil von Extremstandorten in den Reservaten (iiber-)kompensiert. Wir miissen
deshalb davon ausgehen, dass die Praferenzprofile tiber Gebtihr von lichten Extremstand-
orten beeinflusst sind.

In den Reservaten findet zwar keine Nutzung statt, die groffle Mehrheit der Aufnahme-
flichen war jedoch weiterhin ortstiblichen Schalenwilddichten ausgesetzt. Deren unbestrit-
tener Einfluss (z. B. GILL 2006) ist im Rahmen dieser Untersuchung eine nicht naher quanti-
fizierte Kovariable, deren Wechselwirkung mit dem Lichtgradienten Spezialuntersuchungen
vorbehalten bleiben muss.
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Abies alba Tilia platyphyllos

20 PR
130

Etabliert — - — - Verjlingung 1

Abb. 4: Priferenzdiagramme der Gruppe 1 ,,Schatt- und Edellaubbaume*.

Fig. 4: Preference profiles of Group 1 “shade tolerant trees and high-value deciduous trees”.
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Acer campestre Quercus potraca

Carpinus betulus Tilia cordata

40
0 O T

<35 4 45 5 55 6 65 7 >70 <35 4 45 5 55 6 65 7 >70

Abb. 5: Priferenzdiagramme der Gruppe 2, Baumarten der Eichenmischwilder.

Fig. 5: Preference profiles of Group 2, tree species of mixed oak forests.
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Prunus padus Alnus incana

| Etabliert — - — - Verjiingung ;

Abb. 6: Priferenzdiagramme der Gruppe 3,
B0 e Baumarten der Auwalder.

Fig. 6: Preference profiles of Group 3, tree
<35 4 45 5 55 6 65 7 >70 species of alluvial forests.

Quercus robur Betula pendula

40
30
20 1
10

10 4N
-20
-30 |
-40

<35 4 45 5~ 55 6 65 7 >70 <35 4 45 5 55 6 65 7 >70

Abb. 7: Priferenzdiagramme der Gruppe 4
,Baumarten mit lichtbediirftigem Jungwuchs®.

Etabliert — - — - Verjingung

Fig. 7: Preference profiles of Group 4
“tree species with light-demanding juveniles”.
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Sorbus aucuparia Picea abies

40
30
20 1
10 1

104
20 1
30 |
-40

<35 4 45 5 55 6 65 7 >70 <35 4 45 5 55 6 65 7 >70

Abb. 8: Priferenzdiagramme der Gruppe 5 ,in
der Jugend Schatten ertragende Halbschatt-
baumarten®.

Fig. 8: Preference profiles of Group 5 “semi-
shade tolerant trees with shade tolerant juve-

>

niles”.

Pinus sylvestris Betula pubescens

20 4
230 -
-40

<35 4 45 5 55 6 65 7 >70 <35 4 45 5 55 6 65 7 >7.0

Abb. 9: Priferenzdiagramme der Gruppe 6 ,ausgesprochene
Lichtbaumarten®.

Fig. 9: Preference profiles of Group 6 “particularly light- Btabliert — - — - Verjiingung

demanding trees”.
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Weitere Grenzen sind dadurch vorgegeben, dass pflanzensoziologische Aufnahmen
innerhalb der unterschiedenen Schichten keine Differenzierung beziiglich Alter und Wuchs-
hohe und nur eine sehr grobe beziiglich der Abundanz zulassen. Diese Differenzierung
wurde in der vorliegenden Studie durch die Zusammenfassung der Schichten weiter verrin-
gert. So erhilt in der vorliegenden Auswertung ein Keimling dasselbe Gewicht wie ein 4,8 m
hoher Schéssling. Wenn Vegetationsaufnahmen also waldkundliche Aufnahmen (Probekreis-
inventuren, Vollaufnahmen) keineswegs ersetzen, so liegt ihr Vorteil in der vollstandigen
Erfassung der Baumarten einschlie§lich Verjingung (bei Probekreisverfahren nicht gegeben)
auf sehr vielen, im Raum verteilten Probeflichen (bei Vollaufnahmen nicht gegeben).

4.2. Hinweise auf Prozesse der Bestandeserneuerung

Pflanzensoziologische Daten und die daraus abgeleiteten statistischen Kennwerte geben
indirekte Hinweise auf die Bestandesdynamik, welche ihrerseits von Prozessen der Ausbrei-
tung, Etablierung und Konkurrenz abhiangt. Durch Dokumentation der Baumartenvorkom-
men in unterschiedlichen Bestandessschichten vermogen sie insbesondere einen Beitrag zu der
fur das Verstindnis der Walddynamik zentralen Frage zu leisten, ob sich eine Baumart unter
Bestinden der eigenen Art oder doch unter vergleichbaren Belichtungsverhiltnissen verjingt.
Bereits die einfachen Stetigkeitsunterschiede zwischen Baumschicht und Verjiingung sind in
dieser Hinsicht aufschlussreich. So unterscheiden sich Edellaubbdume des Tilio-Acerion durch
ihre groflere Ausbreitungs- und Verjingungsfahigkeit von den Eichenmischwaldarten (Abb. 1).
Wie erwartet, sind die meisten Pionierbaumarten in der Baumschicht der Reservate steter als
in der Verjiingung, wo sie nur nach seltenen Groflstérungen zum Zuge kommen.

Noch differenziertere Aussagen erlaubt der Vergleich der Priferenzprofile fiir Baum-
schicht und Verjiingung. Die Kurvenverliufe der Baumartencluster 4 und 5 weisen auf kom-
plementire Strategien im Umgang mit Storungen hin. Vertreter der Gruppe 4 benétigen viel
Licht fur die Regeneration, vermogen aber im Gegensatz zu den echten Pionieren der Gruppe
6 in der Baumschicht relativ geschlossener Bestinde zu bestehen. Folglich fithrt das Ausblei-
ben von Stérungen zu einer Uberalterung ihrer Populationen. Dank ihrer Schattentoleranz
in der Jugend gelingt die Verjiingung von Baumarten der Gruppe 5 bereits in m. o. w.
geschlossenen Bestinden. Hier warten sie als Samlinge auf Stérungen, welche ihnen ein Ein-
wachsen in die Baumschicht ermoglichen. Sie bilden also Vorwilder, ohne Pioniere zu sein
(EwALD 2007). Auf einem niedrigeren Niveau der Lichtversorgung zeigen in Gruppe 1 Tilia
platyphyllos und Fraxinus excelsior ein vergleichbares Verhalten: Ihre Verjiingung ist in der
Lage, in ausgesprochenen schattigen Wildern Simlingsbanken aufzubauen, welche Sto-
rungsliicken rascher schlieflen konnen als die auf Neuansamung angewiesenen Pioniere.

4.3. Vergleich mit Ergebnissen aus den bayerischen Alpen

Es bietet sich an, die Ergebnisse aus den bayerischen Naturwaldreservaten mit denen aus
den bayerischen Alpen (EWALD 2007) zu vergleichen. Zu bedenken ist dabei, dass letztere
Studie trotz gleicher Methodik einen wesentlich kleineren Raum, diesen jedoch unter Ein-
schluss aller, auch nutzungsbedingter Waldtypen berticksichtigt. Wihrend alle in beiden
Datensitzen vorkommenden Baumarten hnliche Priferenzprofile zeigen, sind die Unter-
schiede in den Baumartenclustern augenfillig. Die Ableitung der Priferenzprofile aus
groflen Datensitzen erweist sich als weit weniger abhingig vom Untersuchungskontext
(ALLEN & STARR 1982) als die darauf aufsetzende Gruppenbildung. Fast identisch stellt sich
nur die Gruppe der Schattbaumarten mit Abies, Fagus, Fraxinus und Ulmus dar. Durch hohe
Stetigkeit tiber das gesamte Lichtgefille hinweg bilden Picea abies und Acer psendoplatanus
in den Alpen eine eigene, ubiquistische Gruppe. Als insgesamt dritt steteste Baumart sticht
in den Alpen Sorbus ancuparia mit ihrer Strategie einer schattentoleranten Vorwaldart als
eigene Gruppe besonders hervor. Das Fehlen der wiarmebediirftigen Eichenmischwaldarten
wird durch Pinus cembra als einzige exklusiv subalpine Baumart zwar nicht ausgeglichen,
dafiir bilden in Folge morphodynamischer Aktivitit Pinus rotundata, Juniperus communis
und Salix eleagnos eine Gruppe alpentypischer Pioniere.
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4.4. Vergleich mit gingigen Einschitzungen

Am leichtesten fillt auf Grund der zahlenmifligen Verschlisselung der Vergleich mit den
Lichtzahlen von ELLENBERG et al. (2001), welcher sich allerdings auf das Verhalten der Ver-
jungung beschrankt. Aus der vorliegenden Untersuchung sollen jedoch aus den unter 4.1
genannten Griinden keine korrigierten Lichtzahlen der Baumarten fiir Bayern abgeleitet
werden: Erstens umfassen Naturwaldreservate nur einen Teil der realisierten Nische, zwei-
tens spiegeln Vegetationsaufnahmen subtilere Unterschiede in Vitalitit und Abundanz nicht
ausreichend wider. Ein vielversprechender Weg wire die gemeinsame Auswertung punkt-
gleicher Vegetationsaufnahmen und waldkundlicher Daten, wie im Konzept von ALBRECHT
(1990) vorgesehen.

Wie sind die z. T. markanten Abweichungen des Verjingungsverhaltens von den ELLEN-
BERG-Zahlen in den Naturwaldreservaten zu erkliren? Die fehlende Differenzierung zwi-
schen Fagus und Abies auf der einen und den Edellaubbdumen auf der anderen Seite dirfte
auf der grofleren Ausbreitungskraft der Letzteren beruhen, womit sie physiologische Nach-
teile (iiber-)kompensieren. Dadurch sind diese Baumarten in schattigen Bestinden prisent,
haben jedoch in Abwesenheit von Storungen geringere Entwicklungsmoglichkeiten als die
mutmafllich echten Schattbaumarten. Dieselbe Argumentation kann man auf hoherem
Belichtungsniveau auf Acer campestre, Quercus petraca, Q. robur und Sorbus aucuparia
anwenden. Die tiberraschenden Befunde fiir Populus tremula sollten angesichts der schma-
len Datenbasis (1,8 % Gesamtstetigkeit) nicht tiberbewertet werden, konnten jedoch mit
Verjlingung aus Wurzelbrut in Zusammenhang stehen.

In bayerischen Naturwaldreservaten bleibt die Verjingung beider Alnus-Arten, sowie
von Prunus padus, Pinus sylvestris und Betula pubescens weitgehend auf typische Sonder-
standorte mit von Natur aus lichten Verhiltnissen beschrinkt. Wahrscheinlich beruhen die
deutlich geringeren Lichtzahlen von ELLENBERG auf der Beobachtung, dass diese Baumarten
in frithen Sukzessionsstadien von Wirtschaftswildern auch an mittleren Standorten vorkom-
men, wofiir in Naturwaldreservaten die Storungsintensitat offenbar nicht ausreicht. In dieses
Bild fiigt sich auch das abweichende Verhalten von Larix decidua als einziger betrachteter
Baumart, die in den meisten Naturwaldreservaten sicher nicht standortheimisch ist. Ihre
Vorkommen sind Zeugen friherer Bewirtschaftung auf wuchskriftigen mittleren
(Buchenwald-) Standorten, an denen sie sich gelegentlich noch verjiingt.

Wie in Kap. 3.3 ausgefihrt, entsprechen mehrere Baumartengruppen auffallend gut
bekannten pflanzensoziologischen Einschitzungen: So vereint Gruppe 1 die Kennarten von
Fagion und Tilo-Acerion, Gruppe 2 die des Carpinion, Gruppe 3 die des Alno-Ulmion —
eine Unterteilung, die ELLENBERG bei der Ableitung der Lichtzahlen offenbar nicht in den
Vordergrund gestellt hat. Tilio-Acerion- (Edellaubbaum-) und Carpinion-(Eichenmisch-
wald-)Arten werden gelegentlich als zwischen Vorwald und Schlusswald vermittelnde
,Halbschatt-“ bzw. ,Zwischenwaldarten® zusammengefasst. In den Priferenzprofilen kom-
men dagegen wesentliche lichtokologische und dynamische Unterschiede zum Ausdruck:
Sie liegen zum einen im schattigen Charakter des Sonderstandorts ,Schluchtwald®, vor
allem aber in der bedeutenden Rolle, welche Edellaubbiume im Verjiingungsgeschehen gut
basen- und wasserversorgter Buchenwilder (Rysavy & ROLOFF 1994, KOLLING & WALEN-
TOWSKI 2002) und Eichenmischwilder (MICHIELS 1996, BERNHARDT et al. 2006) spielen.
Diese Unterschiede sind dafiir verantwortlich, dass die Edellaubbiume im Trend der letzten
Jahrzehnte zu Eutrophierung und Verdunkelung der Wilder (ELLENBERG 1985) Gewinner,
die Eichenmischwaldarten dagegen Verlierer waren.

Mit Picea abies und Sorbus aucuparia sind in Gruppe 6 zwei sich im Piceion pflanzenso-
ziologisch nahe stehende Baumarten vereint. Beide prigen die von Borkenkifer-Massenver-
mehrung gezeichnete Walddynamik in den Hochlagen des Bayerischen Waldes (HEURICH
2001), wo die vor der Stérung vorhandene Vorausverjiingung eine, gemessen an den rauen
Umweltbedingungen, zligige Wiederbestockung gewihrleistet.
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4.5. Schlussfolgerungen und Ausblick

Die Auswertung des Verhaltens der Baumarten in Naturwaldreservaten bestatigt manche
bekannte Einschitzung und lasst andere in neuem Licht erscheinen. Enge Beziehungen zwi-
schen Lichtokologie, Standortbedingungen und Walddynamik machen es indessen schwer,
aus Gelindedaten allein eine allgemein giiltige Einteilung der Schattentoleranz abzuleiten.
Diese sollte vielmehr unter gleichzeitiger Berticksichtigung von 6kologischem und physiolo-
gischem Verhalten getroffen werden (vgl. PILLAR 1999), was den Aufbau einer Datenbank
baumartenspezifischer funktioneller Merkmale und deren Verschneidung mit Vegetationsda-
ten voraussetzt. Sie muss iberdies das Verhalten im Wirtschaftswald berticksichtigen.

Ihrer urspriinglichen Bestimmung entsprechend liegt der Wert der Naturwaldreservate
im Erkennen von Entwicklungstrends, die ohne lenkenden Einfluss des Menschen ablaufen.
Der Waldbau kann willkommene Trends ausnutzen oder muss Strategien entwickeln, um
unerwiinschten Trends mit moglichst geringem Aufwand entgegenzuwirken (DINKELAKER
& VON GILSA 2003). In den vorliegenden vegetationskundlichen Erstaufnahmen zeichnen
sich diese Trends indirekt tiber Diskrepanzen zwischen Baumschicht und Verjiingung ab.
Thr direkter Nachweis durch Wiederholungsaufnahmen (z. B. BERNHARDT-ROMERMANN et
al. 2006) ist eine wichtige anstehende Aufgabe, fiir die die bestehende Datenbank eine unver-
zichtbare Grundlage bildet.

Mit dem prognostizierten Klimawandel ist eine weitere Randbedingung dieses Gesche-
hens als Variable zu berticksichtigen. Der sorgfaltigen Dauerbeobachtung der Naturwaldre-
servate obliegt es, Veranderungen dieser spezifischen Ursache zuzuordnen. Die Naturwald-
reservate werden als Nullflichen in einem unbeabsichtigten Groflexperiment Auskunft
geben tber die Elastizitit der bestehenden und das Entstehen neuer nattrlicher Waldgesell-
schaften. Weitgehend unklar ist bislang, welche Rolle Storungen (Stiirme, Trockenjahre,
Insektengradationen) und welche allmihliche Verschiebungen des Konkurrenzgleichge-
wichts (z. B. zwischen Edellaubbiumen und Eichenwischwaldarten) bei diesen Verinderun-
gen spielen werden.
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