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1. GESCmCHTE DER MISCHBESTANDSFRAGE

Am Anfang der planmäßigen Forstwirtschaft und der syste
matischen Forstwissenschaft stand das Streben nach nachhaltiger
Holzproduktion. Aus dem von HANS KARL VON CARLOWITZ
(1645'-1715)vorgedachten Prinzip der Nachhaltigkeitentwickelten
GEORG LUDWIG HARTIG (1764-1837) und HEINRICH COTTA
(1763-1844) Methoden zur nachhaltigen Bewirtschaftung von
Forstbetrieben. Hauptforderung war die nachhaltige Produktion
von Holz. Diversität, Schutz- und Erholungsfunktionen wurden u.
a, von Orro FRIEDERICH VON HAGEN (1817-1880) benannt, im
Regelwerk der Nachhaltsplanung aber nicht berücksichtigt. Ver
breitet war die Auffassung, dass sonstige Waldfunktionen auto
matisch- gleichsamim Kielwasser einer nachhaltigenHolzproduk
tion - mit erfüllt würden. Erst DIETRICHS Funktionenlehre (1957)
brachte den Wald als Lebens- und Erholungsraum und als Schutz
für Klima, Boden und Wasser in die Debatte. Heute besteht inter
nationaler Konsens darin, dass die Funktionenvielfalt des Waldes
Schutz der forstlichen Ressourcen, Gesundheit und Vitalität forst
licher Ökosysteme, Produktion von Holz und anderen Produkten
des Waldes, biologische Diversität, Schutzfunktionen und sozio
ökonomische Funktionen des Waldes einschließt (MCPFE, 2000).
Die Nachhaltigkeit der Biodiversität wird zum Imperativ erhoben
wie früher die Nachhaltigkeitder Holzproduktion. Wie aberhängen
Biodiversitätund Produktivitätzusammen? Im Folgenden wird die
forstpraktisch besonders relevante Frage in den Mittelpunkt
gestellt, wie Baumartenvielfalt und Produktivität von Wäldern
zusammenhängen.

Zur Mischbestandsfrage bemerkt GEORG LUDWIG HARTIG (1791,
S. 134) "...daß die Vermischung der Laub- und Nadelhölzer nicht
vortheilhaft sei, weil das Nadelholz gewöhnlich das Laubholz ver
dränge, und weil eine Art die andere im Wachsthum hindere; daß
man also mit Fleiß keine vermischte Laub= und Nadelwälder
anziehen...solle". Gravierende Produktionsverluste von Misch-
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beständenbefürchtend, empfiehlt HARTIG (1804, S. 40) " ... alle aus
Nadelholz und Laubholz vermischten Bestände sollen, sobald es
die Umstände erlauben, in reine Bestände von der einen oder
andem Holzart umgeformt werden.".Widerspruchdagegenkommt
von COTTA (1828, S. 115)"Das Bestrebenüberall reine Waldungen
zu erzielen, gründet sich auf ein altes höchst schädliches Vorur
theil.... Da nicht alle Holzarten sich auf gleiche Weiseernähren, so
ist ihr Wuchsbei Vermischungen freudiger, und weder die Insekten
noch die Winde können so viel Schaden anrichten; auch erlangt
man überall verschiedenerlei Holz zur Befriedigung mehrfacher
Bedürfnisse.". GAYER unterstützt diese Auffassung (1886, S. 31)
" ... der Mischwalderzeugtnicht nur mehr, sondern auch wertvolle
res Nutzholz, als der reine Bestandswuchs.". Noch optimistischer
äußert sich MÖLLER (1922, S. 41-42) " ... setzen wir den Bestand
aus Licht- und Schattenholzarten zusammen, [...] so wird die Mög
lichkeit der Holzerzeugung weiter erhöht; denn es kann nun mit
dem Untereinanderschieben der Altersklassennoch erheblich wei
ter gegangenwerdenals im reinen Bestandesaufbau einer Holzart".
WIEDEMANN kommentiertden Optimismus der zitierten Waldbauer
(1951, S. 341) "...auch im Waldbau muss neben das Gefühl die
Zahl treten.". Erst die Auswertung langfristiger Versuchsflächen,
die seit Gründung der Forstlichen Versuchsanstalten in den Jahren
1870 bis 1880 in vielen europäischen Ländern unter Beobachtung
genommen wurden, ermöglicht ein nach Arten und Standorten dif
ferenzierteres Bild der Leistungsrelation zwischen Rein- und
Mischbestand.

Zunächst einmal dämpften die Auswertungen langfristiger Ver
suchsflächen die Hoffnung auf Mehrleistung durch Mischung.
Denn sie erbrachten für Reinbestände aus Fichte Picea abies (L.)
Karst. oder Douglasie Pseudotsuga menziesii Mirb. auf vielen
Standortenin temperiertenund borealen Zonen eine weit überlege
ne Produktivität (ASSMANN, 1970; SCHOBER, 1975; SCHWAPPACH,
1912; WIEDEMANN, 1949). Ähnliche Überlegenheit erbringen
Pinus-Arten im mediterranen und Eukalyptus- und Albizia-Arten
in subtropischen und tropischen Klimazonen (KELTY, 1992; WECK,
1955). Soll die Trockenstoffieistung maximiert werden, so gibt es
auf vielen Standorten keine Alternative zu Reinbeständen dieser
Arten.

Vorliegender Beitrag wertet die aus dem eigenem Versuchs
flächennetz verfügbaren und aus der Literatur bekannten Mischbe
standsversuche zusammenfassend aus, um Möglichkeiten der
Mehr- oder Minderleistungen in Mischbeständen einzugrenzenund
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Quantifizierung von Wechselwirkungseffekten

Weicht die LeistungPIZ positivoder negativvon dieserReferenz
geradenab (konvexe bzw.konkave Kurv~n in Abb.2), so zei~ dies
eine produktivitätssteigernde bzw. -mindernde Wechselwirkung
zwischen den Arten an. Missverständnisse resultieren häufig aus

durch wird ihre Leistung auf gegebenem Standort determiniert.
Von besonderem Interesse sind positive Wechselwirkungen, die
eineÜberlegenheit des Mischbestandes erbringen. Die Aussicht auf
eine solche Überlegenheit der Mischunghängt von der Leistungs
relation zwischen PI und pz und von eventuellen positiven
Mischungseffekten ab.

Die Zusammenhänge werdenan zwei Modellbeispielen verdeut
licht, die sich aus Arten mit ähnlicherbzw. unterschiedlicher öko
logischer Nische aufbauen (Abb. 1 a bzw. b). Die unimodalen
Dosis-Wirkungskurven repräsentieren die unterschiedlichen
Nischen, indem sie die arttypische Abhängigkeit der Produktivität
von den Wuchsbedingungen darstellen. Die hier einfachheitshalber
eindimensional aufgetragenen Wuchsbedingungen bauen sich aus
einemn-dimensionalen Vektorvon Umweltfaktoren (z. B. Tempe
ratur, ph-Wert des Bodens, Immissionsbelastung, Sturm- oder
Schneebelastung) und Ressourcenangebot (z. B. Strahlung, Wasser,
Nährstoffversorgung, Kohlendioxyd-Gehalt der Luft usw.) auf. Im
erstenFall (Abb. 1 a) besitzendie Baumarten 1 und 2 eine ähnliche
ökologische Nische, unterscheiden sich auf gegebenem Standort
aber erheblich in der Wuchsleistung. Beispiele hierfür sind die
Überlegenheit der Douglasie Pseudotsuga menziesii Mirb. gegen
über Kiefer Pinus sylvestris L. oder die der Roteiche Quercus
rubra L. gegenüber Traubeneiche Quercus petraea (Mattuschka)
Liebl. in weiten Bereichen der ökologischen Amplitude dieser
Baumarten. Die LeistungenPI und Pz der über- und unterlegenen
Baumarten sind in diesen Fällen so unterschiedlich, dass die Bei
mischung der unterlegenen Baumart meist zur Minderung der
Gesamtleistung führt.

Verwickelter werden die Verhältnisse, wenn sich die Misch
baumarten in ihrer ökologischen Nische deutlich unterscheiden
(Abb. 1 b). Angenommen die Arten I und 2 werdenauf insgesamt4
verschiedenen Standortengemischt (Standorte 1 bis 4). Dann wer
den die Leistungsrelationen je nach Standortbedingungen erheblich
variieren. Auf dem für Art 1 optimalenStandort 1 wird eine Beimi
schungder Art 2, die dort im Pessimum ist, zur Bürde.Auf dem für
beide Arten gut geeigneten Standort 2 sind die Kräfteverhältnisse
balanciert. Auf dem für Art 2 optimalen Standort 3 wirkt die im
Pessimum befindliche Art 1 zuwachsbremsend. Praxisrelevante
Beispielefür eine derartigeUnterlegenheit einer Art bilden Misch
beständeaus BucheFagus sylvatica L. und Eiche Quercus petraea
(Mattuschka) Liebl. auf frischen Kalkstandorten oder aus Fichte
Picea abies (L.) Karst. und Buche Fagus sylvaticaL. auf basenar
men feucht-kühlen Standorten; im ersten "Fall ist die Eiche, im
zweiten die Buche nur durch waldbauliche Förderung zu halten.
Auf Standort4 wird Art 1 über kurz oder lang verschwinden und
Art 2 eine gute Produktivität erreichen. Abbildung 2, a-d veran
schaulichtdie Produktivitäten PI und pzder Arten 1 und 2 auf den
Standorten I bis 4. Auf der rechten und linken Seitenlinie ist
jeweilsdie Produktivität der Arten I bzw. 2 im Reinbestand aufge
tragen. Für die Standorte I bis 4 ergibt sich die RelationPI > Pz, PI
=pp< P und PI < Pz mit PI =O. Das Modellbeispiel macht diez' I z . . . .
je nach Standort divergierenden Leistungsrelationen z~lschen

Mischbaumarten verständlich und warnt vor Verallgemeinerung
von Versuchsergebnissen. Bestehen zuwachsneutrale Wechsel
wirkungen zwischen den Arten, so liegt die Produktivität im
Mischbestand PIZ auf der Referenzgeraden zwischen PI und pz
(gestrichelte Linien). Eine zunehmende Beimischung äußert sich
dannin einerproportionalen Veränderung von PIZ'

2

(a)

Standort·
bedingungen (b)

Abb. la undb
Trockenstoffproduktion verschiedener Baumarten in Abhängigkeit

von den Standortbedingungen.
(a) Produktivität zweierBaumarten mit ähn!icher ökologischer

Amplitude, aberunterschiedlichem Lelstu.ngs~lvea~. .
(b) Produktivität zweierBaumarten mit unterschiedhcher ok~logl
scherAmplitude. Die unterhalb derx-Achse eingetr~genen Ziffern
I bis 4 repräsentieren unterschiedliche Standortbedmgungen, ~uf

welche die Arten 1 und2 mit unterschiedlichem Wachstum reagieren
(vgL Abb. 2).

Dry biomassproduction ofvarious tree species in relation to site
conditions.

(a) Productivity oftwo tree species withsimilar.ecological amplitude
but different levels ofproductlOn. .

(b) Productivity oftwo tree species withdifferent ec~loglcal .
amplitudes Numbers I to 4 belowthex-axisrepresent different site
conditions to whichspecies I and 2 show different growth responses

(cf. Fig.2).
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Ursachen dafür zu identifizieren. Über die Arbeitenvon CANNELL
et al, (1992), KELTY (1992) oder OLSTHOORN et al, (1999) geht der
Beitrag in folgendenPunktenhinaus:Nach Entwicklung geeigneter
Ansätze und Maßzahlen für Leistungsvergleiche werden für wirt
schaftlich wichtige Baumarten der temperierten und borealen
Klimazone gesicherte Rahmenwerte der Mehr- und Minderleistun
gen abgeleitet. Es wird die Art- und Standortabhängigkeit der
Leistungsrelation zwischen Rein- und Mischbestand dargestellt.
Entscheidend ist, dass Bestandesbehandlung und Risiko in den
Leistungsvergleich einbezogenwerden. Die Auswertung kann sich
auf ein in Beobachtungsdauer, Stichprobenumfang und waIdbau
lichem Behandlungsspektrum einmaliges Netz von Rein- und
Mischbestandsversuchen stützen.

Ökologische Nische, Standort-Leistungs-ReJation

Überlegungen zur Produktivität PIZ eines Mischbestandes aus
zwei Arten beziehen sich meist auf die LeistungPI bzw. pzentspre
chenderReinbestände auf demselbenStandort. Bei zuwachsneutra
len Wechselwirkungseffekten stellt sich die Leistungdes Mischbe
standes PIZ als mit den Mischungsanteilen m j und mz gewichtete
Leistungder Reinbeständedar PIZ = m, . PI+mz . Pz- Ausschlagge
bend für das Gesamtwachstum als Resultat der Mischung sind die
ökologischenNischen der Artenund ihre Kompatibilität, dennhier-

2. THEORIE

In Grünland- und Waldökosystemen wird ein logarithmischer
Anstieg der Produktivität mit der Artenzahl festgestellt (CASPE
RESEN und PACALA, 2001; HECTOR et al., 1999; LOREAU et al.,
2001). Ein Produktionsgewinn ist demnach am ehestenbeim Über
gang von Monokulturen zu Zwei-Arten-Mischungen quantitativ
nachweisbar. Eine etwaige Produktionssteigerung nimmt mit jeder
weiteren Art degressiv ab. Deshalb stehen im Folgenden Reinbe
stände und Mischbestände aus zwei Arten im Mittelpunkt. Unter
den Mischwäldern sind Zwei-Arten-Mischungen flächenmäßig von
besonderer Bedeutung (BARTELINK und OLSTHOORN, 1999) und
wissenschaftlich am ehesten untersucht (KELTY, 1992).
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einer Verwechslung von relativen mit absoluten Leistungsüberle
genheiten.

Eine relative Leistungsüberlegenheit des Mischbestandes
gegenüber dem Reinbestand liegt vor, wenn die Arten 1 und 2 im
Mischbestand zusammen mehr produzieren, als auf gleichgroßen,
vergleichbaren Reinbestandsflächen nebeneinander, sodass Pl2 >
ml . PI + m2 . P2' Die prozentische relative Leistungsüberlegenheit
bzw. -unterlegenheit errechnet sich nach .ß.Prel = [P12 l(m1 • PI+ m2.
P2) -1] . 100. Dabei bezeichnen PI und P2 die Produktionsleistung
der Arten 1 und 2 im Reinbestand, PI2 die Produktionsleistung bei
der Arten im Mischbestand, m, und m2gebendie Anteileder Arten
1 und 2 im Mischbestand an, die Z.B. über die Anteilebeider Arten
an der Trockenmasse w berechnet werden ml=w/(wI+W2) bzw.
m2=w/(wI+w~. Auf Abbildung 2 repräsentieren die durchgezoge
nen, konvex verlaufenden Linien positive Wechselwirkungen und
die punktierten, konkav verlaufenden Linien negative Wechsel-

Abb.2a-d
Trockenstoffproduktion zweier Baumarten imRein-und Misch

bestand untervariierenden Standortbedingungen 1bis 4
(vgl. Abb.1). Schematisch dargestellt ist dieTrockenstoffleistung

PI undP2 derArten 1und2 im Reinbestand (linke bzw. rechte
y-Achse). DieVerbindungslinien gebendieErwartungswerte für

dieProduktivität Pl2 im Mischbestand für unterschiedliche
Mischungsproportionen an.DielinearenVerbindungslinien

(gestrichelt) repräsentieren neutrale Wechselwirkungen zwischen
Baumarten 1 und2, diedurchgezogenen undpunktierten Linien

spiegeln positive bzw. negative Wechselwirkungen wider.
Drybiomass production for twospecies in pureandmixedstands

undervarying site conditions 1 to 4 (cf.Fig. 1). Thescheme
represents the drybiomass productivities PI andP2 of species 1and2

in thepurestand(leftandrighty-axis respective1y). The
connecting linesshowexpected va1ues for productivity Pl2 in the

mixture for different mixture proportions. The linearconnecting lines
(dashed) represent neutral interaction effects between species 1

and 2, the continuous and dotted linesreflectpositive andnegative
effects fromthe species mixture respective1y.

Leistungsgewinne durch Risikostreuung und Diversifikation

Reagiert eine der gemischten Arten empfindlicher auf eine
Störung,so kann die Dank ihrer ökologischen Amplitude robustere
andereArt von dieser Schwächung oder dem Ausfallder unterlege
nen Art profitieren. Verschieben sich beispielsweise Umweltfakto
ren und Ressourcenangebot zu Ungunsten von Art 1 (Abb. 3, Pfeil
1~ 3), so würde das in Reinbeständen eine signifikanteProduk
tionsminderung bewirken. Wenn nun aber eine zweite Art beige
mischt ist, die besser an die neuen Wuchsbedingungen angepasst
ist, so kann sie den Zuwachs stabilisieren. Verfügbare Ressourcen
werdendann vermehrtvon Art 2 genutzt,verbessern derenProduk
tivität und deren Raumbesetzung. Bei der Ressourcenverteilung
wird also von der einenBaumart auf die andereumgesteuert. Ähn
liches gilt beim Totalausfall einer Art info1ge von biotischen
Kalamitäten oder Alterstod. Die verbleibende Mischbaumart kann
Zuwachsverluste durch Mehrzuwachs ausgleichen, und das um so
besser,je regelmäßiger sie über die Bestandesfläche verteiltist. Der
Vorteil der Mischung besteht in beiden Fällen in der Risiko
streuungals Folgewaldbaulicher Diversifikation.

3. EMPIRIE

Leistungsrelation zwischen den Mischbaumarten

Unter den Hauptbaumarten einer Wuchsregion überragen meist
einige die anderen in ihrer Gesamtwuchsleistung, z. B. Pinus
pinaster ARR. auf der iberischen Halbinsel, Picea sitchensis

wirkungen durchMischung. Welche der beteiligtenArten durchdie
Mischung gefördert oder gebremst wird, kann analog ermittelt
werden. Die im Reinbestand gemessene Leistung PI wird dem
Zuwachs dieser Baumart im Mischbestand PI(2) gegenübergestellt.
Wenn sich, wie bei der Mischungvon Lärche Larix decidua Mill.
und FichtePicea abies(1.) Karst. (vgl.Abb. 6 c) ergibt,dass PI(2) >
und ml . PI und P(I)2 > m2. P2' so beweistdas für beide Baumarten
einenpositiven Mischungseffekt.

Von einer absoluten Überlegenheit des Mischbestandes gegen
über dem Reinbestand kann gesprochen werden, wenn Pl2 >
maxip., PI) ist. Eine absolute Unterlegenheit liegt dann vor, wenn
PI2 < mintp., PI) ist. Die Leistung des Mischbestandes liegt dann
über bzw.unterjener der Reinbestände aus den Arten 1 und 2. Für
die absolute Über- und Unterlegenheit ergibt sich demnach .ß.Pabs =

[p]2/max(Pl' P2) - 1] . 100bzw. .ß.Pabs = [P12/min(PI, P2) - 1] . 100.
Zur Verdeutlichung dieserZusammenhänge soll ein letztesMal auf
das Modellbeispiel zurückgekommen werden. Überschreiten die
konvex verlaufenden, durchgezogenen Verbindungslinien in Ab
bildung 2 sowohl PI als auch P2' so liegt absolute Überlegenheit
vor. Dies trifft auf Standort 2 für alle Mischungsproportionen und
auf den Standorten 1 und 3 bei Annäherung der Mischungsanteile
an den leistungsstärkeren Reinbestand zu.

Nur selten steht für Leistungsvergleiche die Trockensubstanz an
Baumholz zur Verfügung; Aussagen beschränken sich meist auf
das forstwirtschaftlich relevante Stammvolumen. Die folgenden
Leistungsvergleiche basieren überwiegend auf der Gesamtwuchs
leistungan Trockenstoff(t . ha"), denn aufgrund ihrer verschiede
nen spezifischen Dichten sind Leistungsvergleiche zwischen den
im Folgenden genannten Baumartennur auf der Basis der Trocken
substanzleistung aussagekräftig (ASSMANN, 1970). Recherchierte
Volumenangaben werden mit den Raumdichten von TRENDELEN
BURG et al. (1955)bzw. KNIGGE und SCHULZ (1966) in Trockenmas
se umgerechnet. Die Dichten betragen für Buche Fagus sylvatica
1. 0,554, Fichte Picea abies (1.) Karst. 0,377, Kiefer Pinus
sylvestris 1. 0,431, Eiche Quercus petraea (Mattuschka) Liebl.
0,561, DouglasiePseudotsuga menziesiiMirb, 0,412, LärcheLarix
decidua Mill. 0,487, Ahorn Acer pseudoplatanus 1. 0,522 und
EscheFraxinus excelsiorL. 0,564kg . m-3•
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1-3 Standort
bedingungen

(BONG.) CARR. im atlantisch getönten Westeuropa. In Zentral
europa übernehmen diese Favoritenrolle häufig Fichte Picea abies
(L.) Karst. und DouglasiePseudotsuga menziesii Mirb. An der auf
Stammholz bezogenen Überlegenheit ändert sich kaum etwas,
wenn Ast-, Blatt- und Wurzelbiomasse sowie Fruktifikation ein
gerechnet werden (ASSMANN, 1970). Auf vielen Standorten über
nehmen Fichte und Douglasiedeshalb die Überlegenheit der Art 1
in der auf Abbildung1 a skizziertenMischungskonstellation.

Leistungsrelation in Abhängigkeit vom Standort

Das zuvor diskutierte Modellbeispiel zeigt, wie stark die Leis
tungsrelation zwischenzweiBaumartenmit unterschiedlichen öko
logischen Amplituden von Standort zu Standort variieren kann
(Abb. 2 a-d). Zunächstwidersprüchlich erscheinende Resultatevon
identischen Artenmischungen werden durch Einbeziehung der
Standortbedingungen verständlich. Für die in Mitteleuropa wichtig
ste und am besten untersuchte MischungFichteJBuche Picea abies
(L.) Karst./Fagus sylvatica L. sei der Einfluss der Standortbedin
gungen auf die Leistungsrelation zwischen Rein- und Misch
bestandverdeutlicht. Hierfürsteht eine einzigartigeDatenbasisvon
9 langfristig beobachteten Versuchsflächen mit 33 Parzellen zur
Verfügung, Sie datierenbis in das Jahr 1928 zurück.Das Standort
spektrum reicht von basenreichen, warm-trockenen Buchenstand
orten in Mittel- und Norddeutschland bis zu basenarmen, kühlen,
niederschlagsreichen typischen Fichten-Standorten in Südbayern.
Die Versuchsanlagen umfassen Parzellen in Rein- und Misch
beständen mit unterschiedlichen Mischungsanteilen. Seit Versuchs
beginnwurdendie Rein- und Mischbestandsparzellen mäßig hoch
durchforstet, also im Kronendach geschlossen gehalten. Der

Abbildung 4 zeigt für das Alter 50 (links) und 100 (rechts) die
Reihung wichtiger Baumarten im Reinbestand hinsichtlich der
Gesamtwuchsleistung an Trockenstoff. Für den Vergleich wurden
die Volumenleistungen (m3 • ha'), die gängige Ertragstafeln bei
mäßigerDurchforstung für die besten bzw. schlechtesten Standorte
ausweisen, in Trockenstoffieistung (t . har') umgerechnet. Da sich
die verwendeten Ertragstafeln teilweise auf unterschiedliche
Wuchsgebiete beziehen und dort sicher nicht immer die absolut
besten und schwächsten Standorte repräsentieren, sind die folgen
den Leistungsvergleiche als grober Anhalt zu verstehen. Douglasie
Pseudotsuga menziesii Mirb. und Fichte Picea abies (L.) Karst.
leisten bis zum Alter 50 das 2- bis 4-fache sonstiger Wirtschafts
baumarten. Im Alter 100 stehen Fichte und Douglasienoch immer
an der Spitze, das Gefälle zu anderen Baumarten wird lediglich
geringer. BucheFagus sylvatica L. und TanneAbies alba Mill., die
im Alter 50 im unterenoder mittlerenDrittel lagen, rückenbis zum
Alter 100 deutlich auf. Andersherum büßt die früh kulminierende
KieferPinus sylvestris 1. ihre Überlegenheit ein. Die Veränderung
der Rangfolge hinsichtlichder Produktivität zwischendem Alter 50
und 100 unterstreicht den Einfluss des Alters auf die Ergebnisse
von Leistungsvergleichen.

Angesichts ihrer überlegenen Produktivität laufen Beimischun
gen zu Fichte Picea abies (L.) Karst. und Douglasie Pseudotsuga
menziesii Mirb.regelmäßigauf eine Produktionsminderung hinaus.
Die Einbußendurch Beimischungeinerunterlegenen Baumartkön
nen in der Regel nicht durch positive Wechselwirkungen der
Mischbaumarten kompensiert werden. Angenommen auf einem
Standort beträgt die Trockenstoffieistung der Fichte im Rein
bestand 800 und die der Buche 480 t· ha'. Nehmenwir weiteran,
dem Fichtenbestand werden 50% Buche beigemischt und es herr
schen neutrale Wechselwirkungen zwischen den Arten. Dann wür
de sich die Leistungdes Mischbestandes aufPl2 = 0.5·800t· ha-I+
0.5·480 t . har' = 640 t . ha-I, d. h. 80% des Fichtenreinbestandes
vermindern, was einem Verlustvon 20% entspräche. Um dennoch
eine Überlegenheit gegenüber dem Reinbestandzu erzielen,müsste
die positive Wechselwirkung der Mischungdieses Defizit kompen
sieren. Für eine wechselseitige Förderung der Baumarten Fichte
und Buche von 20% gibt es aber keine Beispiele. So gesehen ist
gegenüber dem besserwüchsigen Reinbestand aus Fichte Picea
abies (L.) Karst. fast jede Beimischung eine Bürde. Diese große
Überlegenheit erklärt den Siegeszug von Reinbeständen aus Fichte
oder Douglasie. Angesichts des eingangs skizziertenStrebensnach
multikriterieller Nachhaltigkeit gerät die einseitigeund kurzfristige
Optimierung der Produktivität allerdings zunehmendin dieKritik.
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Abb.3
Trockenstoffproduktion derArten 1 und2 (fettbzw. mageraus
gezogene Linie)in Abhängigkeit vondenStandortbedingungen.

Die Verschiebung der Standortbedingungen von 1nach3 (eingetra
genePfeile)bedeutetfür Art 1 eineeinschneidende Zuwachs

minderung. SinddieArten 1und 2 gemischt, so kannArt 2 eine
Minderung des Bestandeszuwachses auffangen.

Dry biomassproduction for species 1 and2 (fatandthinsolidlines
respectively) in relationto site conditions. The shiftin siteconditions

from 1 to 3 (arrows) resultsin a considerable increment lossfor
species1. If species I and2 are mixed, species 2 is capable of

compensating for a loss in standincrement.

(I) (b)

Abb. 4 aundb
Gesamtwuchsleistung an Stammholz-Trockenstoff für ausgewählte
Wirtschaftsbaumarten im Alter50 und 100(a bzw. b) bei mäßiger

Durchforstung. Dargestellt ist dieProduktion für diebesteund
schlechteste Bonität(oberebzw. untereSäulenhöhe), berechnet nach

den Ertragstafeln für BucheFagus sylvatica L. (SCHOBER, 1967),
EicheQuercus petraea (Mattuschka) Liebl, (Jü'ITNER, 1955), Tanne

AbtesalbaMill. (HAUSSER, 1956), KieferPinus sylvestris L.
(WIEDEMANN, 1948), FichtePicea abies (L.) Karst. \AS.~MA~ und

FRANZ, 1963)und Douglasie Pseudotsuga menztesu Mirb,
(BERGEL,1985).

Totalyield in sterndry biomass for selected commercial tree ~pe~ies
aged 50 to 100years(a andb respectively) undermoderate thinning.

This showsproduction for best andworstyiel~ classes (upper and
lowercolurnnrespectively) calculated fromyield tables forFa~s

sylvatica L. (SCHOBER, 1967), Quercus petraea (Mattuschka) Lleb~.
(JÜTINER, 1955), AbiesalbaMil!. (HAUSSER, 1956), Pinus sylvestris

L. (WIEDEMANN, 1948), Piceaabies (L.) Karst. (ASSMANN and
FRANZ, 1963)andPseudotsuga menziesii Mirb. (BERGEL,1985).
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Archetypische Mischungsreaktionen

Die in Abbildung 6 gegebenen Beispiele für negative, neutrale
und positive Wechselwirkungen (a-c) spannen den Rahmen der in
temperierten und borealen Zwei-Arten-Mischbeständen zu erwar
tenden Mischungseffekte auf. Auf den linksseitigen Ordinaten ist
die Trockenstoffieistung in den Buchen- bzw. Lärchen-Reinbestän
den Fagus sylvatica L. bzw. Larix decidua Mill. aufgetragen, auf
der rechtsseitigen Ordinate diejenige der Fichten-Reinbestände
Picea abies (1.) Karst. Die dazwischenliegenden, miteinanderver
bundenen Rauten (obere Verbindungslinie) repräsentierendie Pro
duktivität der Mischbestände P12 insgesamt. Außerdem ist die
Produktivität der Mischbaumarten Pl(2) bzw. P(I)2 eingetragen
(Dreiecke bzw. Kreise). Bei zuwachsneutralem Mischungseffekt
läge die Produktivität der Mischbestände auf den geraden Verbin
dungslinien zwischen den Reinbeständen. Abweichungen von den
Referenzgeraden lassen erkennen, ob der Bestand insgesamt Vor
oder Nachteil aus der Mischung zieht und welche Arten dafür ver
antwortlich sind. Die Darstellungsweise wurde in Abschnitt 2 ein
geführt.

Der Fichten-Buchen-Versuch Freising 813 (Abb. 6 a) repräsen
tiert negative Wechselwirkungen durch die Mischung, erkennbar
durch die U-Form der durch Rauten gekennzeichneten Verbin
dungslinie. Bei einer Beimischungvon 40 bis 50% Buche geht die
Produktivität gegenüber den Erwartungswerten bei neutralem
Mischungseffekt um circa 30% zurück. Der Blick auf die Reakti
onsmustervon Pl(2) bzw. P(l)2 zeigt, dass die Produktivitätder Fich
te proportional, die der Buche dagegen nur unterproportional zu
ihrem Mischungsanteil ansteigt.Die Buche ist damit als leidtragen
de und zuwachsmindemde Art der Mischungidentifiziert.

Karst. und Tanne Abies alba Mill. In dem küstennnahen Dünen
gürtel ist die Tanne der Fichte überlegen, die daran anschließende
risseiszeitliche Landschaft erbringt eine Gleichwüchsigkeit von
Tanne und Fichte, auf den Würm-Altmoränen des Inlandes unter
liegt die Tanne der Fichte in der Trockenstoffieistung. Ausschlag
gebend für die Überlegenheitder Fichte im Inland ist ihre Anpas
sung an geringe Wasserversorgung und basenarme Standorte.
Demgegenüber profitiert die Taunevon der besseren Wasserversor
gung und dem günstigeren Nährstoffangebot in Küsteunähe. Die
nachgewiesenen positiven Wechselwirkungen der Mischung rei
chen auch hier nicht für eine absoluteÜberlegenheitgegenüberden
Reinbeständen aus.

Diese für die Mischung von Schattenbaumarten FichtelBuche
und FichtefTanne gefundene Eingrenzung lässt sich nicht auf
Mischungen aus Licht- und Schattenbaumarten übertragen.
FRIVOLD und KOLsTRöM (1999) untersuchen das Wachstum von
Birke Betula pendula ROTH, Kiefer Pinus sylvestris L. und Fichte
Picea abies (L.) Karst. in Finnland, Schwedenund Norwegen. Sie
unterstreichen die Standortabhängigkeit etwaigerÜber- und Unter
legenheiten dieser Baumartenin Mischung. Die Wechselwirkungen
können je nach Standortbedingungen negativ, neutral oder positiv
ausfallenund im letzterenFall auch zu einer absolutenÜberlegen
heit der Mischbestände gegenüber dem leistungsstärkeren Reinbe
stand führen. In Süd- und Zentral-Finnland sind Kiefern-Birken
Mischbestände dem Kiefernreinbestand um 10% und dem
Birkenreinbestand um 14% überlegen (MIELIKÄINEN, 1980). Für
Fichten-Birken-Bestände ergibt sich je nach Standort eine Über
legenheit von 10 bis 15% gegenüber den entsprechenden Rein
beständen (MIELIKÄINEN, 1985). In ozeanisch geprägten Gebieten
von Norwegen und Schweden verliert die Birke gegenüber den
Koniferen an Wüchsigkeit. Dort erbringen der Kiefer-Birken
Bestände keine Mehrleistungen gegenüber Reinbeständen und
Fichten-Birken-Bestände nur in der Jugendphase einen positiven
Mischungseffekt (FRIvOLD und FRANK, 2002).

Buchen- _
Reinbestand

Flchten-Buchen-/~
Mlschbe~.!!9-()""""- .

......0-' Fichten-
.....0-.__._-0- 00-._ .••---0.... Reinbestand

80 0"..........0-"'"
60 --- - - - Buchen-

Reinbestand

Abb. 5
Leistungsrelation zwischen Fichtenreinbeständen Piceaabies(L.)
Karst. (100%-Linie) und Fichten-Buchen-Mischbeständen (Picea
abies(L.) Karst. bzw.Fagus sylvatica L.) in Abhängigkeit von den

Standortbedingungen. Dargestellt ist die relative Gesamtwuchs
leistung an Trockenstoffauf langfristigen Versuchsflächen

imAlter 100.
Productivity relationships between pure Norway sprucestandsPicea
abies(1.) Karst. (100% line)and spruce-beech stands(Picea abies
(L.) Karst., Fagus sylvatica L. resp.)in relation to site conditions.

It shows the relative totalgrowth of dry biomass on long-term
experimental plotsat age 100.

Mischungsanteil der Buche liegt zwischen 30 und 50 Prozent. Die
folgendenErgebnissebeziehensich auf das Alter 100.

160 Gesamtwuchsleistung Trockenstoff [%J

Die Vorräte an Trockensubstanz liegen in diesemAlter zwischen
500 und 1300 t . ha-1 bei der Fichte und 400 bis 1100 t . ha-1 im
Buchenreinbestand. Die Vorräte der Mischbestände liegen jeweils
zwischen den zugehörigen Reinbestands-Parzellen. Je nach Gunst
oder Ungunst des Standortes für Fichte und Buche nähern sie sich
dem Fichten- bzw. Buchen-Reinbestand. Dasselbe gilt für die
Gesamtwuchsleistung an Trockenstoff, die aufgrund der langen
Beobachtungsdauer bekannt ist. In Abbildung 5 ist die Gesamt
wuchsleistung der Mischbestände jeweils in Relation zur Gesamt
wuchsleistung der benachbarten standortgleichen Fichten-Reinbe
stände (100 %-Linie) dargestellt. Dabei sind die Versuchsflächen
so gereiht, dass im linken Bereichder Grafik die Versuche auf opti
malen Fichtenstandorten eingetragen sind. Von links nach rechts
verschlechtern sich die Wuchsbedingungen für die Fichte, während
sie sich für die Buche verbessern. Ganz rechts sind die Mischungs
resultate auf optimalenBuchenstandorten aufgetragen. Für die Ver
suche Zwiesel 135 und Mitterteich 101, die das untere bzw. obere
Leistungsspektrum der Buche markieren, ist das Leistungsniveau
der Buche, ebenfalls bezogen auf den Fichten-Reinbestand, ein
getragen (gebrochene Linie). Demnach führt eine 30-50%-ige
Beimischungder Buche auf Fichten-Standorten zu einemProdukti
vitätsrückgang auf 70% des Fichten-Reinbestandes. Auf Buchen
standortenbewirktdie Beimischung der Buche eine Produktivitäts
steigerung auf 130% der Fichte. Im ersten Fall ist jede
beigemischte Buche eine Bürde, im zweiten Falljede beigemischte
Buche ein Gewinn gegenüber der Produktivität im Fichten-Rein
bestand. Die Wechselwirkungseffekte dPrel zwischen Fichte und
Buche liegen zwischen +10 und -20 %. In allen Fällen liegt der
Mischbestand in der Produktivität aber zwischen den jeweiligen
Reinbeständen.

Auch in der Untersuchung von JENSEN (1983) spannendie Rein
bestände gewissermaßen den Korridor auf, in welchemdie Produk
tivität der Mischbestände liegt. Mit einem West-Ost-Transekt durch
Jütland/Dänemark liefert er ein Musterbeispiel für den Effekt des
Standortes auf die Wuchsrelation zwischen FichtePicea abies (L.)
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Larix decidua Mill. bzw. Picea abies (L.) Karst. im Salzburger
Land eine Überlegenheit in der Trockenstoffproduktion gegenüber
standortgleichen Reinbeständen nach (Abb. 6 c). Bei Zunahme des
Fichten-Anteils steigt die Gesamtwuchsleistung überproportional
an, kulminiertbei Anteilenvon 30 bis 40% und geht bei Annähe
rung an den Fichten-Reinbestand zurück. Die Lage der Befundda
ten über der Verbindungslinie zwischenden Trockenstoffleistungen
beider Reinbestände belegt positive Wechselwirkungseffekte zwi
schen den gemischten Baumarten. Der Lärchen-Fichten-Mischbe
stand übertrifftden Fichtenreinbestand damit um 22-28 % und den
Lärchenreinbestand um 2-13 %. Auch für andere Mischbestände
aus Licht- und Schattenbaumarten wie EichelBuche Quercus petra
ea (Mattuschka) Liebl./Fagus sylvatica 1., Kiefer/Fichte Pinus
sylvestris L.lPicea abies (L.) Karst. und KieferIBuche Pinus
sylvestris L.lFagus sylvatica 1. weisen BONNEMANN (1939) bzw.
WIEDEMANN (1943, 1951)nach 50 Jahre langer Beobachtung posi
tive Wechselwirkungseffekte nach. Diese Mischbestände weisen
Mischungsanteile zwischen 30 und 70 auf, sind 120 bis 140 Jahre
alt und der jeweils leistungsfähigeren Baumart in der Trocken
stoffleistung um bis zu 6% überlegen. DITIMAR et a!. (1986)
beschreibt für langfristige Kiefern-Buchen-Versuchsflächen in der
Dübener Heide positive Wechselwirkungseffekte gegenüber dem
Reinbestand, die je nach Alters- und Mischungsstruktur 7-25 %
betragen. Ähnlich hohe Überlegenheit erbringen nach BURGER
(1941)und WIMMENAUER (1941)Lärchen-Buchen-Mischbestände.

Wesentlich höhere Überlegenheit von 50% weisen DEBELL et a!.
(1989) für die Mischung von Eucalyptus saligna SM. und der
Leguminose Albizifalcataria (L.) FOSBERG in Hawainach. Gemes
sen an solchen Leistungsrelationen im subtropischen Raum, fallen
die Mischungseffekte bei Wirtschaftsbaumarten im temperierten
und borealenBereichmit circa± 30% eher gering aus.
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Abb. 6 a-c
~chetypisc~eReaktionsmuster derTrockenstoffleistung bei

MIschung zweierBaumarten. Mischungen aus Fichte Piceaabies
(L.) ~arst. undBuch~Fagus sylvatica L. imFlachland mit negativem

Mischungseffekt, Flehteund Bucheim submontanen Bereich mit
neutralem Effektund LärcheLarixdecidua Mi1!. undFichte Picea
abies(L.) Karst.im subalpinen Bereichmitpositiven Mischungsre-

aktionen(vona nach c). Bei neutralem Mischungseffekt würden
die Leistungsdaten der Mischbestände auf linearen Verbindungs

linienzwischen den Reinbeständen liegen(links- bzw.
rechtsseitige Ordinate).

Archetypal response patternof drybiomass production in two
speciesmixtures. Mixtures of sprucePiceaabies (L.) Karst. and

beechFagus sylvatica L. in flat landareaswithunfavourable mixture
effects, spruceand beechin submontane areaswithneutral effects
and larchLarixdecidua Mil!.and sprucePicea abies (L.) Karst. in

sub-alpine areaswithbeneficialmixture reactions (froma to c),
Forneutralmixtureeffectsthe yielddatafor mixed stands would

lie on a linearline connecting thepurestands(left-hand and
right-hand ordinates).

Der Fichten-Buchen-Mischversuch Zwiesel 111 (Abb. 6 b)
repräsentiert einen neutralen Mischungseffekt. Auf allen Parzellen
dieser Versuchsflächen nimmt die Gesamtwuchsleistung an
Trockenstoffproportional zum Mischungsanteil zu. Die Punkte lie
gen auf der Verbindungslinie zwischen den Reinbestands-Parzel
len. Demnach geht die Produktionssteigerung allein auf den Ersatz
der Buche durch die auf diesem Standort besser wüchsige Fichte
zurück, nicht aber auf positiveWechselwirkungen zwischen beiden
Arten.

In beiden Fichten-Buchen-Mischbeständen (Abb. 6 a und b)
steigt die Leistung der Fichte (Dreiecke) proportional zum
Mischungsanteil an. Die Reaktionder Buche(Kreise) fallt dagegen
negativ bzw. neutral aus. Im ersten Fall leidet die Buche unter der
im Höhenwachstum überlegenen Fichte. Im zweiten Fall sind die
Kräfteverhältnisse ausbalanciert. Diese zweiReaktionstypen unter
scheidet schon WIEDEMANN (1942, 1943, 1951). In Norddeutsch
land erbringenFichten-Buchen-Mischbestände bei gleichwüchsiger
Buche etwa dieselbe Trockenstoffleistung wie die entsprechenden
Reinbestände. Bei mattwüchsiger Buche liegt der Mischbestand
um etwa 19% unter der Trockenstoffleistung des Buchenrein
bestandes auf gleichem Standort. KENNEL (1965) untersucht die
Mischung aus Fichte und Buche im bayerischen Voralpengebiet, im
Bayerischen Wald und im niedersächsischen Harz und BURGER
(1941) in der Schweiz mit ähnlichem Ergebnis. Es lässt sich
zusammenfassen, dass bei Mischungdieser Schattenbaumarten die
Trockenstoffleistung der Mischbestände in keinem Fall gesichert
über jener gleich großer vergleichbarer Reinbestandsflächen liegt,
häufig aber deutlich darunter.

Positive Wechselwirkungen und absolute Überlegenheit ergeben
sich dagegen häufig bei Mischung von Licht- und Schattenbaum
arten. ZÖHRER (1969) weist für Lärchen-Fichten-Mischbestände

Störungen, waldbauliehe Behandlung

Je größer die Amplitudenvariation seiner Mischbaumarten, umso
elastischer ist ein Bestand gegenüber Störungseinflüssen
(Abschn. 2). Beispielhaft zeigen das die Jahreszuwachsgänge auf
der Fichten-Buchen-Versuchsfläche Schongau814 von 1960-1995
(Abb. 7). Auf das Trockenjahr 1976reagiert die Fichte Picea abies
(L.) Karst. dort, im Unterschied zur Buche Fagus sylvaticaL., mit
einem drastischen Zuwachsrückgang. In Fichten-Reinbeständen
würde das zu empfindlichen Produktionsverlusten führen. In Fich
ten-Buchen-Mischbeständen können solche Störungen abgepuffert
werden, indem die Produktion auf die Buche umgesteuert wird
(Abb.3).

Leistungsvergleiche zwischenRein- und Mischbeständen stützen
sichmeist nur auf mehr oder wenigerungestörteVersuchsbestände.
Nach Kalamitäten oder ungeplanten Nutzungen werden betroffene
Parzellen aufgegeben und nur geschlossene Parzellen weiter
geführt. Die aus s~lchen Versuchsflächen abgeleiteten Aussagen
zur Unter- oder Überlegenheit von Mischbeständen sind damit
auch nur für solche "normalen" Verhältnisse gültig. Durch Ein
beziehung der Reaktionsmuster nach Störungen gewinnt ein
Leistungsvergleich an Realitätsnähe. Am Beispiel von Fichte und
Buche wird im Folgenden nachgewiesen, dass Reinbestände dieser
Arten auf Störungen in Form von Durchforstungen grundlegend
andersreagierenals Mischbestände.

Die Analyseder Durchforstungs-Zuwachs-Beziehung in Reinbe
ständenbaut auf 19 Durchforstungsversuchen mit 26 Fichten-und
30 Buchenparzellen (Picea abies (L.) Karst. bzw. Fagus sylvatica
1.) auf, die in Bayernund Niedersachsen liegen. Die ältesten sind
seit der Gründerzeitdes Ertragskundlichen Versuchswesens, Mitte
des 19. Jahrhunderts, unter regelmäßiger Beobachtung. Sie setzen
sich mit wenigen Ausnahmen aus jeweilsdrei Parzellenzusammen,
die im Standort und Alter identisch sind, seit Versuchsbeginn aber
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Jahren variieren die Dichten dort noch stärker als in den Reinbe
ständen. Aus den bis zu 20 turnusmäßigen Aufnahmen von aus
scheidendem, verbleibendem und gesamtem Bestand sind die
Durchforstungsentnahmen, die Reaktiondes verbleibenden Bestan
des unddamitauchdie Gesamtwuchsleistung quantifizierbar.

Abbildung 8 (a-e) verdeutlicht für den Fichten-Reinbestand,
Buchen-Reinbestand bzw. Fichten-Buchen-Mischbestand die
Trockenstoffleistung auf unterschiedlich stark durchforsteten Par
zellen im Vergleich zum undurchforsteten A-Grad (=100 Prozent)
im Alter 100. Betrachtet man zunächst das Reaktionsmuster der
Reinbestände (a und b), so ist bemerkenswert, dass die Trocken
stoffleistung beim Übergangvom A- zum B-Grad bei beiden Bau
marten um 5-10% ansteigt. Beim Übergang vom B- zum C-Grad
lässt sich eine Abnahme der Gesamtwuchsleistung feststellen; auf
der Mehrzahlder Buchen-Versuchsflächen liegt die Gesamtwuchs
leistungbeim C-Gradaber immernochhöher als beim A-Grad.Die
eingetragenen Balken für den einfachenStandardfehler weisen für
den B-Grad signifikante Unterschiede vom A-Grad nach. Die
Wuchsleistung der unbehandelten Parzellendient den behandelten
als Referenz,ist gleich 100%-Wertgesetztund besitzt deshalbkei
nen Standardfehler.

Nach über BO-jährigerVersuchsarbeit lässt sich damit eindeutig
ein Wachstumsanstieg vom A- zum B-Grad und ein Wachstums
rückgang bei Überschreitung des B-Grades konstatieren. Der
Zusammenhang zwischen Dichte und Wachstum stellt sich damit
als Optimurnkurve dar.Die Annäherungan die maximaleDichteist
mit Wachstumseinschränkungen von 5-10% verbunden. Dagegen
nimmt die Trockenstoffleistung in den Fichten-Buchen-Mischbe
ständen (Abb. 8 c) über einen breiten Dichtebereich hinweg recht
ähnliche Werte an. Selbst Dichteabsenkungen über 50% ziehen
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Abb. 7 a undb
Jahrringbreitenentwicklung vonFichten Piceaabies(L.) Karst. (a)

undBuchen FagussylvaticaL. (b) auf derMischbestands-Versuchs
fläche Schongau 814. DieFichte reagiertgegenüber derBuche

wesentlich empfindlicher auf dieTrockenheit imJahr 1976.

Development of annual ringwidthin sprucePiceaabies(L.) Karst.
(left)andbeechFagussylvaticaL. (right) on the mixed standtrial
areaSchongau 814. Onthat site spruce shows muchmoresensitive

reactions to the drought ofthe year 1976thanbeech.

konsequent nach den Vorschriften für den A-, B- und C-Grad
(schwache, mäßige bzw. starke Niederdurchforstung) behandelt
wurden und deshalb ein breites Spektrum von Bestandesdichten
abdecken. Die Analyseder Dichte-Zuwachs-Relation im Mischbe
stand basiert auf insgesamt23 vorwiegend in Süddeutschland gele
genen Fichten-Buchen-Versuchsflächen mit insgesamt 78 Parzel
len, die seit 1954 unter Beobachtung stehen. Mit einem
Grundflächenspektrum von 25-80 m2 • ha-J im Alter von etwa 100
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Abb, 8 a-c
Dichte-Wachstums-Beziehungen in Rein-undMischbeständen aus Fichte Piceaabies (L.)Karst. und

BucheFagus sylvaticaL. Dargestellt ist dierelative Trockenstoffleistung bei verschiedener Grund
flächenhaltung imAlter 100.

(a) Ergebnisse aus 9 Fichten-Durchforstungsversuchen mit 26 Parzellen. Seit 1870 konsequent A-, B
undC-Grad durchforstet (schwache, mäßige bzw. starke Niederdurchforstung).

(b)Ergebnis von 10 Buchen-Durchforstungsversuchen mit 30 Parzellen. Seit 1870 konsequent
schwach, mäßigbzw, starkniederdurchforstet.

(c)Ergebnisse von23 Mischbestandsversuchen mit 78 Parzellen, unterBeobachtung seit 1954.
DerVersuchsaufbau schließtunbehandelte Parzellen, schwache, mäßige und starkeDurchforstung

sowieLichtung ein.
Density-growth-relationships in pureandmixedstands fromsprucePicea abies (L.)Karst. and
beechFagus sylvaticaL.. Therelative drybiomass production, given variations inbasalareaat

age 100is represented.
(a) Results from9 spruce thiuning experiments with26 plots.Consistently applied A, B and C

thinning-degree since 1870 (light, moderate and heavy thinning frombelowrespectively).
(b)Results from 10 beechthinning experiments with30 plots.Consistently subjected to light,

moderate and heavythinning frombelowsince1870.

(c) Results from23 mixed standexperiments with78 plots underobservation since 1954. The
experimental design included untreated plots, light, moderate and strongthinning as weIl as clearance.
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kaum Produktionsverluste nach sich. Im Vergleich zu entsprechen
den Reinbeständen könnenFichten-Buchen-Mischbestände Störun
gen durch Durchforstungseingriffe besser durch Mehrzuwachs des
verbleibenden Bestandes kompensieren.

U~sache für. dieses Reaktionsmuster ist die Raumbesetzung mit
dominanter FIchte und dominanter aber auch subdominanter
Buche.Hierdurchnimmt die Summe der Kronenschirmflächen und
au~h die Häufigkeit von Mehrfachüberschirmung vom Rein- zum
MIschbestand zu. In solchen Beständen können Entnahmen oder
Ausfällein einerSchichtdurchZuwachs eineranderen Schichtauf
gefangen werden. Diese Abfederung wird insbesondere mit zuneh
mendemAlter wirksam. Im Mischbestand könnendie verbleiben
den ~äume die entstehenden Lücken schließen, die altersbedingte
Verlichtung bremsenund denBestandeszuwachs stabilhalten.

4. DISKUSSION

Aussagen über die Leistungsrelation zwischen Rein- und Misch
beständenwarenin der Gründerzeit der Forstwissenschaften wegen
schmaler Datenbasis mehr von Glauben als von Wissen getragen
(MÖLLER, 1922; WIEDEMANN, 1951). Dank langfristiger Versuchs
anlagen lässt sich heute das Wissen über Zwei-Arten-Mischungen
verdichten. Je nach Artenmischung, Standort, waldbaulicher
Behandlung und Risiko können die Mischungseffekte sehr unter
schiedlich ausfallen. Mit der Kombination von Pionier- mit
Klimaxbaumarten, ontogenetisch früh mit spätkulminierenden
Arten, Licht- mit Schattenbaumarten wird ein "Job-sharing" der
Arten ermöglicht, das ihre Ressourcenausbeute um bis zu 30%
gegenüber dem Reinbestand steigern kann. Bei Ähnlichkeit der
ökologischen Amplituden und funktionalen Eigenschaften konkur
rieren die Arten dagegen gleichzeitig um dieselben Ressourcen im
Kronen- und Wurzelraum. Negative Wechselwirkungen und Min
derleistungen von30% könnendie Folgesein.

Besondere Aussichten auf Mehrleistung bestehen bei Arten, die
auf einem Standort etwa gleiche Leistung erbringen, und sich in
ihrer räumlich-zeitlichen Raumausbeutung ergänzen. Das kannbei
spielsweise durch die kombinierte Raumbesetzung mit Lichtbaum
arten (z, B. Larix decidua Mill.,Pinussylvestris L.), Halbschatten
baumarten (Picea abies (L.) Karst., Pseudotsuga menziesii Mirb.)
und Schattenbaumarten (Fagus sylvatica L., Abies alba MilL)
erreicht werden. Durch eine solche Schichtung von Arten mit
unterschiedlicher Schattentoleranz kann durch obere Schichten
transmittierte Strahlung von darunter liegenden Schichten genutzt
werden. Produktivitätsgewinne erbringen auchBaumartenmischun
gen, deren Jahres- oder Altersgänge sich zeitlich ergänzen. Ange
nommen der Zuwachs von Art I in einem Zwei-Arten-Mischbe
stand kulminiert früh und fällt dann rasch ab, dann kann einem
Abfall des Gesamtzuwachses durch Beimischung einer Art 2, die
sich antizyklisch entwickelt, entgegengewirkt werden. ASSMANN
(1970) zeigt, dass sich die arttypische Periodizität auf verschiede
nen Zeitskalen widerspiegelt. Arten, die im Jahresverlauf früh kul
minieren, zeigen diese Eigenschaft auch innerhalb des Lebens.
Mischbaumarten mit antizyklischem Jahreszuwachsgang ergänzen
sich häufig auch innerhalb des Alterszuwachsganges. Räumliche
und zeitlicheDifferenzierungen in der Ressourcennutzung tretenz.
B. in Fichten-Buchen-Mischbeständen auch kombiniert auf. Im
Frühjahr, vor Laubaustrieb der Buche, kann die Strahlung tiefer
und intensiver in den Bestandeindringen, die Winterruhe der Fich
te verkürzen und ihre per se überlegene Vegetationszeit gegenüber
der Buche weiternach vorne verlängern (SCHOBER, 1950/51). Die
Wechselwirkungseffekte werden umso größer, je intensiver Fichte
und Buche miteinander gemischt sind (ELLENBERG et al., 1986).
Wie zuvor gezeigt, kann aber auch eine Art alleine von der
Mischungprofitieren, sodass die unterlegene Art nur bei kontinu
ierlicherBegünstigung im Rahmen der Pflegeerhaltenbleibt.
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In Wäldern lassen sich solche räumlich-zeitlichen Prozesse der
Raumbesetzung durchWachstum oderRaumfreigabe durch Morta
~itä!, .auf Grund der ~~umliche? und zeitlichen Dimensionierung
individuell und zerstörungsfrei erfassen. Deshalb können lang
fristig und räumlich explizit aufgenommene Versuchsbestände in
Wäldern einen einzigartigen Beitrag zum Verständnis der Raum
Zeit-Dynamik vonMischungen leisten.

Die für Grasland und natürliche Waldökosysteme gefundenen
systematischen Leistungsanstiege um 30 bis 50 ProzentbeimÜber
gang vom Reinbestand zur Zwei-Arten-Mischung (CASPERESEN
und PACALA, 2001;HECTOR et aL, 1999; LOREAU et al., 2001;PFIS
TERER und SCHMID, 2002) lassen sich also nur sehr eingeschränkt
auf Wirtschaftswälder übertragen. Vermutlich ist in borealen und
temperierten Wäldern die Nischendifferenzierung aufgrund der
Artenreduktion durchdie Eiszeiten und der geringeren Evolutions
und Koevolutiongeschwindigkeit langlebiger Bäume vergleichs
weise gering. Deshalb fällt die Effizienzsteigerung in der Ressour
cenausbeute und der Produktivitätsanstieg beim Übergang von
Rein- zu Mischbeständen mit maximal 30% geringer aus. Hinzu
kommt, dass viele der untersuchten Wälder nicht die natürliche
Artenmischung repräsentieren. Es handeltsich dabeioft um Kunst
produkte aus leistungsstarken Arten wie Fichte Ptcea abies (L.)
Karst. und Douglasie Pseudotsuga menziesii Mirb., die außerhalb
ihresnatürlichen Verbreitungsgebietes kultiviertwerden. Ihre gene
tischeVariation spiegelt häufignichtmehr dienatürliche Selektion,
sondern eine vom Menschen unter wirtschaftlichen Kriterien
gesteuerte Auslese wider. Solche Wälder sind also nicht auf eine
optimale Nischennutzung durch die Mischbaumarten ausgerichtet.
Es können Nischenüberlappungen und Risiken auftreten, die sich
in negativen Wechselwirkungseffekten der Mischung äußern.

Die Kombination mehrerer Arten ist gleichbedeutend mit einer
Risikostreu~g. Mischbestände sind in der Regel elastischer
gegenüber Anderungen der Standortbedingungen und resilienter
bei natürlichen Ausfällen oder Störungen durch waldbauliche Ein
griffe. Angenommen auf einemgut wasserversorgten, basenarmen
Standort im bayerischen AlpenvorIand, auf dem die Fichte Picea
abies (L.) Karst. die Buche Fagus sylvatica L. im Wachstum weit
übertrifft, würden einem Fichtenreinbestand zur Erhöhung von
Biodiversität und ästhetischem Wert Buchen beigemischt. Dann
bedeutet der Ersatz der Fichte durch die langsamer wüchsige
Bucheunterungestörter Entwicklung einenbeträchtlichen Ertrags
entgang, verursacht also Opportunitätskosten. Kalkuliert man aber
die größere Stabilität gegenüber Störungen mit ein, so können die
Opportunitätskosten u. U. wesentlich geringer ausfallen. Das zei
gen Simulationsstudien zum Effekt der Klimaveränderungen auf
das Wachstum von Rein- und Mischbeständen aus Fichte und
Buche in Deutschland (PRETZSCH undDURSKY, 2002; PRETZSCH et
al., 2002). Nimmtman für den genannten StandorteinenTempera
turanstieg in der Vegetationsperiode um 2 Grad Celsius, ein Rück
gang der Niederschläge in der Vegetationsperiode um 10 Prozent
und eine Verlängerung der Vegetationszeit um 10 Tage an, dann
sinktdie Produktivität derFichtedort um mehr als 10Prozent. Eine
30-prozentige Beimischung von Buche, die den unterstellten Kli
maänderungen besser gewachsen ist, könnte die klimabedingten
Zuwachsverluste der Fichte überkompensieren. Angesichts zuneh
mender Störungen unserer Waldökosysteme durch Stoffeinträge
undKlimaveränderungen werden die Vorteile einer solchenRisiko
streuung künftigvermutlich steigen(LINDNER und CRAMER, 2002).

Abweichungen von der normalen Bestandesdichte mit lockerem
Kronenschluss können Mischbestände besser abpuffern. Das gilt
sowohl für eine Annäherung an die maximale Dichte durch unter
lassene Pflege, als auch für Dichteabsenkungen infolge von wald
baulichen Eingriffen und Kalamitäten. Im Reinbestand besteht
zwischen Dichte und Wachstum eine Optimumbeziehung, Im
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Abb.9
Zusammenhang zwischen Bestandesdichte und Wachstum im
Rein-und Mischbestand in schematischer Darstellung. Die

Bestandesdichte-Wachstums-Beziehung folgtin Mischbeständen
einerSättigungskurve, in Reinbeständen einerOptimumkurve.
Dasbringtdie größereZuwachsresilienz vonMischbeständen
(schwarz ausgezogene Linie) im Vergleich zu Reinbeständen

(weiß ausgezogene Linien) zumAusdruck.
Schematic representation ofrelationshipsbetween standdensity

and growth in pureand mixedstands.
In mixedstandsthe density-growth relationship follows a saturation
curveand an optimum curvein purestands.Thisreflects the greater

growth resilience in mixedstands(blacksolidline)as compared
with that in pure stands(whitesolidline).

Mischbestand geht die Trockenstoffieistung weder bei Grund
flächenabsenkungen auf 40 bis 50% noch bei Annäherung an die
maximale Dichte signifikant zurück. Dieser wichtige Zusammen
hang ist in Abbildung 9 schematisch dargestellt. Dem Misch
bestand (schwarz ausgezogene Linie) sind zweiReinbestände(weiß
ausgefüllteLinien) gegenübergestellt. Der erste Fall (obere Linie)
unterstellt die für manche Baumarten bei mittlerer Dichte nachge
wiesene Leistungsüberlegenheit des Reinbestandes gegenüber dem
Mischbestand. Senkt eine Störung die Dichte ab, so reagieren
Reinbestände mit empfindlichen Zuwachsverlusten und werden
unterlegen. Das Wachstum im Mischbestand bleibt dagegen in
einem weiten Dichtebereich stabil. Selbst wenn Mischbestände
unter "normalen" Bedingungen unterlegen sind, können sie bei
Störungen oder Nichtbehandlung aufgrund ihrer größeren ResiIi
enz eine Überlegenheit entfalten. Im zweiten Fall (untereLinie) ist
der Reinbestanddem Mischbestandschon unter "Normalbedingun
gen" unterlegen. In diesem Fall nimmt die Unterlegenheit bei posi
tiven oder negativenAbweichungen von der mittleren Dichte, z. B.
bei unterlassener Pflege oder ungeplanter Unterbrechung des
Bestandesschlusses weiter zu. Die unter "Normalbedingungen"
gefundene Leistungsrelation zwischen Rein- und Mischbeständen
kann sich also durch Einbeziehung des Risikos erheblich verschie
ben. Ausschlaggebend dafür ist letztlich die Eintrittswahrschein
lichkeit und das räumliche Verteilungsmuster von Schäden und
Störungen.Beispielsweise nimmt die Produktivitäteines Mischbe
standes nach Reduktion der Bestandesdichte (vgI. Abb. 9, schwarz
ausgezogene Linie) umso empfindlicher ab, je geklumpter die
Störung auftritt. Die temporär blendende Leistungsüberlegenheit
künstlicher Reinbestände kehrt sich häufig in Unterlegenheit um,
wenndie Risiken einkalkuliertwerden. So ist die Fichte unter Nor
malbedingungen zwar auf vielen Standortender Buche erdrückend
überlegen, ihre Schädigung durch Sturmwurf ist aber vier mal so
groß (VON LüpKE und SPELLMANN, 1999). Mischbestände können
über solche Störungen, die gleichbedeutend mit einer abrupten
Auslenkung der Bestandesdichte vom mittleren in den geringen
Bereich sind, mit geringeren Zuwachsverlusten als Reinbestände
hinwegkommen. Stärkere Einbrüche der Bestandesdichte, bei-
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spielsweise durch flächendeckenden Windwurf vorwüchsiger und
großkroniger Fichten in Mischbeständen mit führender Buche
(ROITMANN, 1986), verursachen aber auch in Mischbeständen
empfindliche Zuwachsverluste.

Die gefundenen Leistungsrelationen in der Trockenstoffieistung
alleineerlaubenselbstverständlich noch keine Entscheidungfür die
Begründung von Rein- oder Mischbeständen oder für eine
bestimmte Bestockungsdichte. Eine solche Entscheidung wird je
nach Rahmenbedingungen und Zielhierarchie, wenn beispielsweise
die Quantität der Produktion (z. B. Papierholz, Energieholz, c
Speicherung), die Qualität (z. B. Bau- oder Furnierholz) oder
Sicherheit und Risikovorsorge (Stabilisierung gegen Sturm oder
Erosionsschutz) im Vordergrund stehen, sehr unterschiedlich aus
fallen. Vergegenwärtigt man sich aber, dass eine geeignete
Mischung die Trockensubstanzproduktion um bis zu 30 Prozent
erhöhen kann und darüber hinaus andere Waldfunktionen gewähr
leistet, so können die aufgezeigten Leistungsrelationen zum aus
schlaggebenden Kriterium der Entscheidungsfindung werden. Auf
grund ihrer im Vergleich zu annuellen Systemen um zwei
Zehnerpotenzen längeren Lebensdauerhaftet Wäldern eine höhere
Risikogefährdung an. Hinzu kommen zyklische Störungen durch
waldbauliche Eingriffe. Deshalb hat die durch Mischung herge
stellte Risikostreuung in Wäldern einen größeren Stellenwertals in
kurzlebigeren Ökosystemen. Die Risikostreuung durch Baumarten
vielfaltmuss aber nicht zwangsläufigauf eine Baumartenmischung
hinauslaufen. Denn die gewünschte Diversifikation könnte man
auch durch räumlich voneinander getrennte Reinbestände dieser
Arten herstellen. Durch eine solche räumliche Trennung der Arten
könnten sogar etwaige negative Wechselwirkungen der Arten
mischung umgangen und vermehrter Pflegeaufwand bei enger
Verzahnung von Mischbaumarten mit unterschiedlichem Leis
tungsvermögen vermieden werden. Die gefundenen positiven
Mischungseffekte bis zu 30 %, die Zuwachsresilienz gegenüber
Störungen und Einsparung von Bestandesbegründungskosten bei
Totalausfall einer Art können aber nur bei inniger Verzahnung aus
geschöpftwerden.
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6. ZUSAMMENFASSUNG

Im Mittelpunkt steht die Frage, wie Baumartenvielfalt und Pro
duktivitätvon Wäldern zusammenhängen. Auf der Basis langfristi
ger Versuchsflächen wird analysiert, wie sich der Übergang von
Monokulturen zu Mischbeständen auf die Produktivität auswirkt.
Betrachtet werden wirtschaftlich wichtige Baumarten der tempe
rierten und borealenKlimazone. Je nach Artenmischung und Stand
ort können die Mischungseffekte sehr unterschiedlich ausfallen
(Abb. 2). Durch Kombination von Pionier- mit Klimaxbaumarten,
ontogenetisch früh mit spätkulminierenden Arten, Licht- mit Schat
tenbaumarten kann die Ressourcenausbeute um bis zu 30%
gegenüberdem Reinbestandgesteigertwerden.Bei Ähnlichkeitder
ökologischen Amplituden und funktionalen Eigenschaftenkonkur
rieren die Arten dagegen gleichzeitigum dieselben Ressourcen im
Kronen- und Wurzelraum. Negative Wechselwirkungen und Min
derleistungen von 30% können die Folge sein (Abb. 6). Diese für
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mittlere Bestandesdichten nachgewiesenen Leistungsrelationen
zwischen Rein- und Mischbeständen können sich bei Eintritt von
Störungenzugunstenvon Mischbeständen verschieben (Abb. 7 und
8). Denn die Kombination mehrererArten ist gleichbedeutend mit
einer Risikostreuung. Mischbestände sind in der Regel elastischer
gegenüber Änderungen der Standortbedingungen und resilienter
bei natürlichen Ausfallen oder Störungendurch waldbauliehe Ein
griffe (Abb. 9). Im Mischbestand können Entnahmenund Ausfalle
einer Art durch Mehrzuwachs der verbleibenden Art abgepuffert
werden.

7. Summary

Titleofthe paper: Diversity andProductivity ofForests.

This contribution focuses on the questionhow tree species rich
ness is related to forestproductivity. Basedon long-term experimen
tal plots the effects of the transition from mono-cultures to mixed
stands are analysed. Important commercial tree species from tem
perate and boreal climate zones are considered. Depending on the
type of mixture and site conditionsthe effectsfrom speciesmixtu
res on productivitymay vary considerably (Fig. 2). Combinations
of early and late successional tree species, ontogenetically early
and late culminating species, shade-intolerant and shade-tolerant
species may raise the efficiency of resource utilisation by up to
30 % compared with that in pure stands. By contrast,where ecolo
gical amplitudes and functional characteristics are similar, species
will compete for the same resources in crown and root system.
Antagonistic effects from species interaction and productivity
reductions by up 10 30% may ensue (Fig. 6). With the occurrence
of risk the productivity relationships between pure and mixed
stands,related to medium stand densities, may experience a shift in
favour of mixed stands (Fig. 7 and 8). The reason being that the
combination of several species is synonymous with risk distributi
on. As a rule, mixed standsare more flexiblein the face of changes
in site conditionsand more resilient to natural disturbances or per
turbations on account of silvicultural treatment (Fig. 9). In mixed
stands silvicultural removals or severe loss of one species may be
compensatedfor by acceleratedgrowthof the remainingspecies.

8. Resume

Titre de l'article: Diversite et productivite des forets.

La question centrale est de savoir dans quelle mesure sont liees
la diversiteet la productivite des forets,En se basant sur des placet
tes experimentales permanentes on a analyse comment le passage
des monocultures aux peuplements nielanges influencaitla produc
tivite; pour ce faire on a pris en consideration les essences des
zones climatiques temperee et boreale importantes au plan econo
mique. Selon le melange des essences et al station les consequen
ces peuvent se manifester fort differemment, En combinant les
essences pionnieres et climatiques, les essences aontogenese pre
coce avec celles, qui culminenttardivement, les essences de lumie
re et d'ombre les produits recoltes peuvent etre jusqu'ä 30%
superieurs aceux d'un peuplement pur. Avec des niches ecologi
ques et des caracteristiques fonctionnelles identiques les essences
sont eu revanche toutes en concurrence, simultanement, pour les
memes ressourees, dans la zone des couronnes et dans celle des
racines, dans ce cas on peut aboutirades effetsnegatifsdu change
ment et aune perte de production de 30% (Fig. 6). Les relations
ainsi etablies entre la productiondes peuplements purs et celle des
peuplementsmelanges - dans le cas de degres de plenitude moyens
- peuvent se trouver modifiees au benefice des peuplements
nielanges si des elements perturbateurs interviennent (Fig. 7 et 8).
En effet combiner plusieurs especes revient arepartir les risques.
En regle generale les peuplements nielanges font preuve d'elasti
cite vis ä vis des modificationsdes conditions de station et de resi-
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lience lors de phenomenes naturels ou de perturbationsliees ä des
interventions sylvicoles (Fig. 9). Dans un peuplementmelange,des
prelevements ou des pertes sur une especepeuvent etre compenses
par le gain d'accroissementde cellesqui demeurent.
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