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1. EINLEITUNG

Im Mittelpunkt der Untersuchung steht die Frage, wie der
Zuwachs in Waldbestinden zwischen den Bdumen verteilt wird
und wie der Verteilungsmodus von den Standortbedingungen
abhéngt. Die Konkurrenz benachbarter Pflanzen um Ressourcen
und auch die Zuwachsaufteilung zwischen ihnen liegt nach
SCHWINNING und WEINER (1998) in dem Kontinuum zwischen vol-
lig symmetrisch (alle Pflanzen erhalten die gleiche Menge an Res-
sourcen und bilden den gleichen Zuwachs, unabhingig von ihrer
GroBe) und vollig groBen-asymmetrisch (die groBeniiberlegenen
Pflanzen erhalten alle Ressourcen und aller Zuwachs konzentriert
sich auf sie). Grofen-asymmetrische Konkurrenz bedeutet, dass
groflere Individuen einen iiberproportionalen Anteil an Ressourcen
und Zuwachs erhalten. Eine solche Art der Konkurrenz kann auf
reichen Standorten erwartet werden, auf denen das Licht der limi-
tierende Faktor ist und groBere Bdume ihren besseren Zugang zum
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Licht nutzbar machen kénnen weil Wasser und Néhrstoffe ausrei-
chend zur Verfiigung stehen (CANNELL and GRACE, 1993; WEINER
and THoMAS, 1986). GroBen-symmetrische Konkurrenz um Res-
sourcen und Zuwachsverteilung bedeutet, dass die Ressourcenauf-
nahme und der Zuwachs von Konkurrenten proportional zu deren
Grofle ist. Diese Art von Konkurrenz herrscht nach Untersuchun-
gen in krautigen Pflanzenbestdnden bei Limitierung durch boden-
gebundene Ressourcen wie Wasser und mineralische Nahrstoffe
vor. Denn bodengebundene Ressourcen sind sehr mobil, diffundie-
ren schnell und koénnen kaum durch gréBere Bdume im Voraus
genutzt werden, wie das fiir Licht zutrifft (Kunk et al., 2008;
SCHWINNING und WEINER, 1998). Eine Reihe von Untersuchungen
lasst vermuten, dass die Art der Konkurrenz (asymmetrisch/sym-
metrisch) sich entlang Okologischer Gradienten dndert (HARA,
1993), dass sie sich mit fortschreitender Bestandesentwicklung
dndert (THOMAS and WEINER, 1989; WEINER and THOMAS, 1986),
und dass sie auch bei wechselnden Wuchsbedingungen von Jahr zu
Jahr unterschiedlich ausgeprégt sein kann. Letzteren Zusammen-
hang weist WICHMANN (2001) in dénischen Sitkafichten-Bestdnden
nach. Dort dndert sich der Modus von gréfen-asymmetrischer
Konkurrenz in niederschlagsreichen Jahren, wenn primér Licht der
limitierende Faktor ist, zu groBen-symmetrischer Konkurrenz in
trockenen Jahren, wenn in erster Linie die bodengebundenen Res-
sourcen limitierend sind.

Die Art der Konkurrenz resultiert aus dem Verhéltnis der Res-
sourcenausbeutung (Wasser, Licht, Nihrstoffe) von Bestandesglie-
dern unterschiedlicher Grofle. Die Ressourcenverteilung ist direkt
messtechnisch aber nur schwer zugénglich. Deshalb wird sie meis-
tens indirekt aus der Zuwachsverteilung zwischen den Individuen
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Abb. 1

Hypothesen tiber den Zusammenhang zwischen Pflanzengr6e und Zuwachs.

(a) Unterschiedliche lineare Zusammenhdnge zwischen PflanzengroBe und Zuwachs. Linie 1: Vollstindig symmetrische Konkurrenz; Linie 3:
leicht groBen-symmetrische Konkurrenz; Linie 4: vollstindig groBen-symmetrische Konkurrenz; Linie 5: groBen-asymmetrische Konkurrenz.
(b) Nichtlineare Zusammenhinge zwischen Pflanzengréfie und Zuwachs. Linie 2: nichtlineare konkave grofen-symmetrische Konkurrenz;
Linie 6: nichtlineare konvexe grolen-asymmetrische Konkurrenz; Linien 1 und 4 wie in A4bb. Ia.

Hypotheses on the relationship between plant size and growth rate.
(a) Different linear relationships between size and growth. Line 1: perfect symmetric competition;
Line 3: partial size-symmetric competition; Line 4: perfect size-symmetric competition; Line 5: size-asymmetric competition.
(b) Nonlinear relationships between plant size and growth. Line 2: nonlinear concave size-symmetric competition;
Line 6: nonlinear convex size-asymmetric competition; Lines 1 and 4 analogous to Fig. /a.

abgeleitet. Es wird also der Zusammenhang zwischen Grofle und
Zuwachs analysiert (vgl. Abb. I) und aus der Auspragung dieses
Zusammenhanges (Lage, Steilheit, Linearitit oder Nichtlinearitit
der GroBen-Zuwachs-Beziehung) auf die ansonsten schwer
zugingliche Art der Ressourcenverteilung geschlossen.

Abbildung 1 zeigt einige (a) lineare und (b) nichtlineare Auspré-
gungen des GroBen-Zuwachs-Zusammenhangs, die in dem Konti-
nuum zwischen vollstdndig symmetrischer Konkurrenz (Linie 1)
und stark grofen-asymmetrischer Konkurrenz (Linie 6) liegen. Mit
zunehmender Steilheit der Kurven nimmt die Allokation von Res-
sourcen bzw. der Zuwachs zu Gunsten der groflen Individuen im
Bestand zu. Im Einzelnen sind folgende Hypothesen iiber den
Zusammenhang zwischen Pflanzengrofe und Zuwachs dargestellt,
die auf den Definitionen von Symmetrie und Asymmetrie der Kon-
kurrenz von WEINER (1990) und SCHWINNING und WEINER (1998)
beruhen:

Linie 1: Vollstindig symmetrische Konkurrenz. Alle Pflanzen
erhalten denselben Zuwachs, unabhéngig von ihrer Grofe. Linie 2:
Konkav groflen-symmetrische Konkurrenz. Der Zuwachs nimmt in
diesem Fall degressiv mit der PflanzengroBe zu. Linie 3: Leicht
groflen-symmetrische Konkurrenz; der Zuwachs nimmt linear mit
der PflanzengroBe zu. Linie 4: Vollstindig groBen-symmetrische
Konkurrenz; der Zuwachs ist proportional zur Pflanzengrofe.
Linie 5: Leicht groBen-asymmetrische Konkurrenz. Der Zuwachs
nimmt linear mit der PflanzengroBe zu. Linie 6: Konvex grofien-
asymmetrische Konkurrenz; der Zuwachs steigt progressiv mit der
PflanzengroBe an.

Die Frage, wie die Auspriagung solcher Grofen-Zuwachs-Bezie-
hung von den Standortbedingungen abhéngt, wurde bisher vorwie-
gend an krautigen Pflanzen bzw. Bestinden untersucht. Demnach
steigt die Steilheit der Groen-Zuwachsbeziehung d.h. die Bevor-
teilung groBer Pflanzen mit der Fruchtbarkeit des Standortes. Soll-
ten diese bisher fiir krautige Bestdnde vermuteten Zusammenhinge
aber auch flir Waldbesténde gelten, dann wiirde das bedeuten, dass
sich die Art der Konkurrenz sowohl raumlich (in Abhéngigkeit von
den Standortbedingungen) als auch zeitlich von Jahr zu Jahr (in
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Abhingigkeit von der Witterung als Komponente der Standort-
bedingungen) dndern kann. Durch Klarung dieser Zusammenhénge
liee sich die Standortabhingigkeit der Bestandesstrukturdynamik
verstehen. Beispielsweise liee sich aufdecken, ob die vertikale
Strukturierung von Bestdnden und der Erhalt ihrer Unterschicht
durch die Standortbedingungen begiinstigt oder erschwert werden.
Die Modellbildung kénnte durch eine standortabhéngige Nachbil-
dung der Konkurrenzprozesse zu genaueren Prognosen gelangen.
Durchforstungsregeln koénnten standortspezifischer ausgestaltet
werden.

Wegen der groBlen wissenschaftlichen und praktischen Relevanz
der Grofen-Zuwachs-Beziehung werden auf der Grundlage von
langfristigen Versuchsflichen folgende drei Fragen bearbeitet:

Frage 1: Welcher der in Abb. I dargestellten Auspriagungen folgt
die GroBen-Zuwachs-Beziehung in einer umfangreichen Stich-
probe von Waldbestdnden? Die in der Forstwissenschaft ansonsten
eher fiir die Zuwachsschitzung eingesetzte Durchmesser-Durch-
messerzuwachs-Beziehung wird hier als Hilfsmittel fiir die Be-
schreibung und Quantifizierung des Konkurrenzmodus (symme-
trisch/asymmetrisch) eingefiihrt (PRETZSCH, 2006).

Frage 2: Zeigt die Steigung der Durchmesser-Durchmesser-
zuwachs-Beziehung aufler der bekannten Abhingigkeit von Alter,
Mitteldurchmesser und Bestandesdichte (WENK et al., 1990, S. 50
ff.) auch eine Abhéngigkeit von der Standortgiite? Welcher Zusam-
menhang besteht zwischen den Standortbedingungen und der Aus-
priagung der Konkurrenz im Sinne von Abb. 1?

Frage 3: In welchem Ausmal verschiebt sich die Zuwachsvertei-
lung auf drmeren Standorten zu Gunsten der kleineren und auf rei-
chen Standorten zu Gunsten der gréferen Nachbarn?

2. MATERIAL UND METHODEN
2.1 Material

Der Auswertung liegen langfristige Versuchflichen in Reinbe-
stinden im Flachland und Mittelgebirge von Bayern und Rhein-
land-Pfalz zu den Baumarten Fichte, Kiefer, Buche und Eiche



zugrunde. Im einzelnen handelt es sich um die 12 Fichtenversuchs-
flachen Sachsenried 3, Ottobeuren 8, Eglharting 72, 73, Denklin-
gen 84, Mitterteich 101, Fichtelberg 227, Feuchtwangen 261,
Eurach 605, Sachsenried 607, Weillenburg 613, Wackersdorf 619,
die 4 Buchenversuchsflidchen Mittelsinn 25, Hain 27, Starnberg 91,
Mitterteich 101, die 14 Kiefernversuchsflichen Schliisselfeld 50,
Bayreuth 52, Kulmbach 53, Schnaittenbach 58, Dudenhofen 222,
Heilsbronn 225, Pegnitz 226, Bodenwohr 229, 230, Wald-
sassen 238, Schwabach 304, Falkenberg 305, Niirnberg 338,
Weiden 614 und die 4 Eichenversuchsflichen Waldleiningen 88,
Rohrbrunn 90, Elmstein 63, Rohrbrunn 620. Nédhere Angaben zu
Anlagezeitpunkt, Anzahl der Aufnahmen, geographische Lage usw.
finden sich in Tabelle 1.

Um stabile Durchmesser-Zuwachsbeziehungen zu gewinnen,
wurden nur Zuwachsperioden = 5 Jahre einbezogen. Auflerdem
wurden nur solche Aufhahmen verwendet die auf mehr als 50 Béu-
men beruhen, sowie frei von Mischbaumarten und Stérungen
waren. Ubrig bleiben Aufnahmeergebnisse von Parzellen die ein
relativ breites Spektrum hinsichtlich Héhenbonitit, Bestandesalter,
GrofBe des Mittelstammes und Bestandesdichte (undurchforstet bis
stark hoch-/niederdurchforstet) abdecken. Die ertragskundlichen
Basisdaten sind in Tabelle 2 zusammengestellt.

2.2 Methoden

Die Untersuchung der Auspriagung der Grofen-Zuwachs-Bezie-

Brusthéhendurchmesser (d in mm) zu Beginn der Aufnahmeperi-
ode und mittlerem jahrlichen Durchmesserzuwachs (zd in mm) in
der Periode. Die Pflanzengréfle wird also liber den Stammdurch-
messer in der Hohe 1,30 m und der Groflenzuwachs iiber den jéhr-
lichen Durchmesserzuwachs des Stammes in derselben Hohe
beschrieben. Um die im Datensatz vorhandenen GroBen-Zuwachs-
Beziehungen den sechs Grundtypen in Abbildung 1 zuzuordnen,
wurden die Durchmesser-Durchmesserzuwachs-Wertepaare sowohl
iiber eine Gerade

zd=a,+a,xd (1)
als auch iiber ein Polynom zweiten Gerades

zd=b, +b,xd+b,xd’ ©)

ausgeglichen. Weicht b, in Formel (2) signifikant von Null ab, so
zeigt das einen nichtlinearen Verlauf an; ist b, positiv, so liegt ein
tiberproportionaler Anstieg zugrunde (4bb. Ib, Linie 6), ist b,
negativ, dann steckt ein degressiver Kurvenanstieg dahinter
(4bb. 1b, Linie 2). In allen anderen Féllen wird von einem linearen
Verlauf der Durchmesser-Durchmesserzuwachs-Beziehung ausge-
gangen, wobei weiter folgende Fille unterschieden werden: Voll-
stindig groBen-symmetrische Konkurrenz (4bb. Ia, Linie 4) falls
a, nicht signifikant von 0 verschieden ist, vollstindig symmetrische
Konkurrenz (4bb. 1a, Linie 1), falls a, nicht signifikant von 0 ver-
schieden ist, unterproportionale Zunahme des Zuwachse mit der

hung (Frage 1) erfolgt anhand der

Merkmale der einbezogenen Versuchsflichen gesondert nach Baumarten.
Characteristics of the long-term experimental plots included in this study

Beziehung zwischen

Tab. 1

separately for the four considered species.

GroBe (4bb. Ia, Linie 3) falls a, signifikant groBer als O ist, und

Merkmale Fichte Kiefer Buche Eiche
Anzahl Versuchsflichen 12 14 4 4
Versuchsanlage, Jahr 1887-1988 1900-1975 1871-1966 1934-1972
Anzahl Parzellen 2-13 1-12 2-5 3-6
Anzahl Aufhahmen 3-13 4-11 5-11 3-9
Hohe ii. NN in m 380-830 315-520 400-645 350-620
Jahresmitteltemp. in °C 5.9-8.0 5.7-8.4 5.5-7.5 6.5-8.5
Jahresniederschlag in mm a’ 668-1,204 650-745 893-1,080 750-830
Tab. 2

Kennwerte der Untersuchungsbestinde gesondert nach Baumarten. Angegeben sind Minimum, Maximum,
Mittelwert und Standardabweichung fiir Bestandesalter, Hohe des Grundflichenmittelstammes
der 100 stirksten Biume im Alter 100 (h,), Stand Density Index (SDI), Durchmesser des
Grundflichenmittelstammes (dg), und den Durchmesserzuwachs des Grundflichenmittelstammes (zdg).

Essentials of the experimental plots: Minimum, maximum, mean and standard deviation
of stand age (Alter), height of the quadratic mean diameter of the 100 thickest trees per hectare (h,),
Stand Density Index (SDI), quadratic mean diameter of the stand (d,), and mean annual
diameter increment of the quadratic mean diameter tree (zdg).

Variablen Statist. Kennwerte Fichte Kiefer Buche Eiche
n=286 n=160 n =98 n=27
Alter in min - max 16-119 6-116 43 - 169 66-113
Jahren Mittel (+ Stdabw) 61.8 (+25.0) 64.3 (£ 16.7) 99.0 (+36.4) 90.6 (+ 15.5)
h, in min - max 19.5-48.7 14.9-35.8 27.5-38.0 28.0-30.0
m Mittel (= Stdabw) 35.7(x6.1) 24.5(£4.7) 33.0 (£4.5) 29.4 (£0.5)
SDI Bdume min - max 283 - 1872 267 - 1261 434 - 950 460 - 900
proha Mittel (+ Stdabw) 1.056 (+ 286) 732 (= 181) 704 (+ 138) 681 (+ 132)
dgin min - max 47.8-496.9 84.6 —304.9 94.1 — 564.4 153.9-323.3
mm Mittel (+ Stdabw) 239.3 (+95.0) 203.4 (+52.7) 2719 (= 112.1) 246.8 (+49.0)
zd, in min - max 0.30-11.95 0.93-4.89 0.62-528 121-2.85
mm a’ Mittel (+ Stdabw) 2.97 (+1.57) 2.54 (+ 0.68) 2.17 (+0.76) 2.17 (£ 0.50)
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iiberproportionale Zunahme (4bb. la, Linie 5) falls a, signifikant
kleiner als O ist. Anhand dieser Regeln wurden auf den Regressi-
onsparametern a,, a, und b, aufbauend, alle GroBen-Zuwachs-
Beziehungen einem der sechs in 4bb. I unterschiedenen Bezie-
hungstypen zugeordnet.

Zur Priifung, ob die Steigung der Durchmesser-Durchmesserzu-
wachs-Beziehung auch von der Standortgiite abhingt (Frage 2)
wird wieder die Durchmesser-Zuwachs-Gerade (Gleichung 1) ein-
gesetzt (WENK et al., 1990, S. 50 ff.). Fiir alle n einbezogenen Ver-
suchsflichen und alle vorhandenen Zuwachsperioden wird die
Zuwachsgerade iiber OLS-Regression an die mittleren jahrlichen
Durchmesserzuwiéchse (mm Jahr™') und den Ausgangsdurchmesser
(mm) angepasst. Es resultieren n aus a, und a, bestehende Werte-
paare, die den jeweiligen y-Achsenabschnitt bzw. die Steigung der
Zuwachsgeraden repriasentieren. Weiter wurde fiir alle einbezoge-
nen Bestéinde und Aufnahmen die ertragskundlichen Kennwerte h,
(Hohe des Grundflichenmittelstammes der 100 stirksten Baume
im Alter 100 in m), SDI (Bestandesdichte-Index nach REINEKE
(1933)), Bestandesalter (in Jahren) und der d, (Durchmesser des
Grundflachenmittelstammes in cm) bestimmt.

Im Steigungsparameter a, kommt die Art der GroBenabhingig-
keit der Zuwachsverteilung zwischen den Bdumen zum Ausdruck.
Je steiler die Gerade (also je groBer a,), desto mehr profitieren
grofle Bdume von ihrer Dominanz und reduzieren zugleich den
Zuwachs kleinerer Nachbarn. Die Steigung verringert sich
bekanntlich mit fortschreitendem Bestandesalter (PRODAN, 1965,
S. 474-476). Die Durchmesser-Zuwachs-Gerade und ihre Lage-
und Steigungsparameter a, bzw. a, werden dafiir verwendet, die
Zuwachsrelation zwischen Bdumen unterschiedlicher Grofle inner-
halb eines Bestandes zu beschreiben. Die Durchmesser-Zuwachs-
Gerade eignet sich nicht dazu, den Zuwachs solcher Biaume zu
schitzen, die im Durchmesser unter oder {iber dem im Bestand ver-
tretenen Durchmesserspektrum liegen. Beispielsweise konnte eine
unerlaubte Extrapolation in geringe, im Bestand nicht vorhandene
Durchmesserbereiche, negative und damit unplausible Zuwachs-
werte erbringen.

Um den Einfluss des Standortes auf die Steigung bei gleichzeiti-
ger Einwirkung anderer Effekte wie Alter, Bestandesdichte usw. zu
priifen, wurden die a,-Werte iiber ein lineares Modell in Beziehung
zu den verfiigharen Bestandeskennwerten gesetzt. Letztlich
erbrachten neben h, auch SDI und d, einen signifikanten Beitrag
zu Erklarung der Steigung a,. Die Beziehung

a,=¢,+¢;xh, +¢,xSDI+c,xd, (3)

wurde fiir die vier einbezogenen Baumarten an die Daten angepas-
st. Vorzeichen und Betrag der Parameter c,, ¢, und c, lassen erken-
nen, wie Standort, Bestandesdichte und Bestandesentwicklungs-
phase die Zuwachsverteilung zwischen den Baumen determinieren.

Um zu verdeutlichen, in welchem Ausmal sich die Zuwachsver-
teilung auf drmeren Standorten zu Gunsten der kleineren und auf
reichen Standorten zu Gunsten der grofleren Nachbarn verschiebt
(Frage 3) wird die MafBzahl E eingefiihrt

E= In(z,)-1In(z,) In(z,/z,)
" In(d,)-In(d,) In(d,/d,)’

4)

Darin bezeichnet d; den Durchmesser des Mittelstammes
(d; = d,) und d, den Durchmesser eines Baumes der dem Mittel-
stamm um 1% im Durchmesser {iberlegen ist (d, = d; X 1.01). Wei-
ter stehen z, fiir den Durchmesserzuwachs des Mittelstammes und
z, fiir den Durchmesserzuwachs des Baumes, der 1% dicker ist als
der Mittelstamm. Der Kennwert gibt demnach an, um wie viel Pro-
zent ein Baum im Durchmesserzuwachs iiberlegen ist, wenn sein
Durchmesser um 1% groBer ist als der Mitteldurchmesser d,. Bei
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grofBensymmetrischer Konkurrenz, gleichbedeutend mit proportio-
nalem Zusammenhang zwischen Durchmesser und Durchmesser-
zuwachs, wire eine GroBeniiberlegenheit um 1% mit einer
Zuwachsiiberlegenheit von 1% verbunden. E-Werte iiber bzw. unter
1.0 zeigen das Ausmaf iiber- bzw. unterproportionaler Zunahme
von Ressourcenallokation und Zuwachs mit der Grofe an.

Fiir die gesamte Analyse wurde der Baumdurchmesser als Mal3
fiir die GroBe und der mittlere jédhrliche Durchmesserzuwachs als
MaB fiir den Groenzuwachs verwendet. Deshalb stiitzt sich auch
die Mafizahl E auf den Durchmesser bzw. Durchmesserzuwachs.
Um gesetzmaBige Zusammenhdnge zwischen Standortbedingungen
und Zuwachsallokation aufzudecken, sind Durchmesser bzw.
Durchmesserzuwachs besonders geeignet. Denn damit werden
hypothetische Annahmen iiber die Hohen- oder Formentwicklung
der Baume vermieden. Fiir praktische Zwecke und waldbauliche
Entscheidungsfindung wiren eine Auswertung auf Basis des Volu-
men- oder Biomassenzuwachses und der Bezug der Maf3zahl E auf
Volumen oder Biomasse sicher noch aufschlussreicher.

3. ERGEBNISSE

3.1 Welche Ausprigung hat die Grofien-Zuwachs-Beziehung in
den Untersuchungsbestinden?

Bei allen Baumarten verlaufen die Durchmesser-Zuwachsbezie-
hungen in der Mehrzahl der Félle linear steigend (7abelle 3, Linien
3, 4 und 5). Degressive Zunahme (Linie 2) bzw. progressive Zunah-
me (Linie 6) des Zuwachses mit der Grofle kommen in 1-24%
bzw. 1-6% der Fille vor. In 1-3% der Fille verlduft die Durch-
messer-Zuwachsbeziehung parallel zur y-Achse (Linie 1).

Weil bei Fichte 82%, bei Kiefer 75%, Buche 98% und Eiche
92% der Beziehungen lineare Form besitzen (Linien 3, 4 oder 5),
wird fiir die folgende Analyse in allen Fillen das lineare Modell
(Formel 1) angewendet, d.h. die Analyse der Zusammenhinge
basiert auf den Regressionsparametern a, und a,. Auch die eher
nichtlinearen Durchmesser-Zuwachs-Punktmuster werden fiir die
Beantwortung von Frage 2 linear ausgeglichen. Die resultierende
Steigung a, kann dann iber Gleichung (3) nach einheitlichem
Schema mit den BestimmungsgroBen SDI, d, und h, in Bezichung
gesetzt werden. Die Verwendung der Zuwachsgeraden auch in sol-
chen (eher seltener ausgeprigten) Fillen, wenn ein nichtlinearer
Ausgleich den Daten besser entsprechen wiirde, muss bei der
Ergebnisinterpretation beachtet werden: Im oberen und unteren
Feld der Parameterwerte a, ist die Zuwachsakkumulation auf die
groflen Bédume in Wirklichkeit noch starker bzw. noch schwécher
als das durch das lineare Modell zum Ausdruck kommt. Die Ergeb-
nisse des linearen Ausgleich stellen also eine eher vorsichtige
Schitzung der Ressourcenallokation bzw. Zuwachsallokation in
Abhingigkeit von den GroBen SDI, Entwicklungsphase und Stand-
ort dar.

3.2 Ist die Steigung der Durchmesser-Durchmesserzuwachs-
Beziehung von der Standortgiite abhingig?

Tabelle 2 zeigt gesondert fiir die Baumarten die statistischen
Kennwerte fiir das Bestandesalter (A), die Hohe des Grundfldchen-
mittelstammes der 100 stirksten Bdume im Alter 100 (h,), den
Stand Density Index (SDI) nach REINEKE (1933), berechnet mit
artspezifischen Allometrieparametern nach PRETZSCH und BIBER
(2005), den Durchmesser des Grundflichenmittelstammes (d,), und
den Durchmesserzuwachs des Grundflichenmittelstammes (zd,).
Die Regressionsanalyse erbrachte einen signifikanten Einfluss der
GroBen h,, SDI und d, auf den Steigungswerte a, der Zuwachsgera-
den. Parameter und statistische Kennwerte der Regressionsmodelle
sind in Tabelle 4 zusammengestellt. Alle in das Modell aufgenom-
menen Variablen sind mindestens auf dem Niveau p < 0,05 signifi-
kant. Um die Dezimalstellen der Parameterwerte ¢, bis c; gering zu



halten, wurden die unabhédngigen Variablen jeweils vor Eingang in
die Regressionsanalyse durch 1,000 geteilt.

Abbildung 2 enthdlt die wichtigste Aussage des Aufsatzes. Sie
zeigt die Verteilung des Zuwachses auf Bidume unterschiedlicher
GroBe in Abhingigkeit von der Standortbonitdt (h,) aber unter
ansonsten gleichen Bedingungen. Die relative Zuwachsverteilung
unter den Bdumen eines Bestandes kommt dabei in den unter-
schiedlichen Geradensteigungen zum Ausdruck. Die jeweils drei
Geraden fiir die Baumarten (a) Fichte, (b) Kiefer, (c) Buche und
(d) Eiche reprasentieren die Durchmesser-Durchmesserzuwachs-
Beziehung fiir die beste, mittlere und schlechteste Standortbonitét
im Datensatz der jeweiligen Baumart. Fiir die weiteren Einfluss-
grofen (SDI, d,) wurden die baumartenspezifischen Mittelwerte in
Gleichung (3) eingesetzt (vgl. Tabelle 2), z.B. SDI = 1,056 und
d, = 239.3 fiir die Fichte. Uber Gleichung (3) kann dann die Stei-
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gung a, berechnet werden, der dazugehdrige y-Achsenabschnitt
der Geraden ergibt sich durch Umformung von Gleichung (1) in
ay = zd, — a; X d, und Einsetzen der zd, und d,-Werte.

Die resultierenden Geraden zeigen, dass bei allen Baumarten die
Steilheit, d.h. die Asymmetrie der Konkurrenz mit der Standort-
bonitdt zunimmt. Bei geringen Bonitdten weisen die Geraden leicht
gréfen-symmetrische Konkurrenz auf, beim Ubergang zu mittleren
und besseren Bonititen liegt vollstindig grofen-symmetrische
Konkurrenz bzw. groflen-asymmetrische Konkurrenz vor. Im Fall
von Fichte und Kiefer schlieft das Kurvenspektrum perfekt
groflen-symmetrische Konkurrenz mit ein.

Die in Abbildung 2 dargestellten Geraden dienen zur Beschrei-
bung der Zuwachsrelationen zwischen den kleinen und grofien
Béumen innerhalb der Untersuchungsbestinde und sollen verdeut-
lichen, wie sich diese Zuwachsrelationen zwischen kleinen und
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Abb. 2

Zusammenhinge zwischen Durchmesser und Durchmesserzuwachs auf mittel-, best- und
schlechtwiichsigen Standorten fiir (a) Fichte, (b) Kiefer, (¢) Buche und (d) Eiche.
Fiir jede Baumart ist die Durchmesser-Durchmesserzuwachs-Gerade dargestellt fiir Standorte mit bester Oberhdhenbonitét
(steilste Gerade), mittlere OberhGhenbonitit (mittlere Gerade) und geringster Oberh6henbonitit (flachste Gerade).
Bei allen Baumarten nimmt die Steilheit der Geraden, d. h. die Asymmetrie der Konkurrenz mit der Standortbonitét zu.
Im Fall von Fichte und Kiefer schlieBt das Kurvenspektrum perfekt groBen-symmetrische Konkurrenz mit ein.

Relationship between stem diameter d and diameter growth z; for medium, best and poorest site conditions
for the species (a) Norway spruce, (b) Scots pine, (c) European beech, and (d) Sessile oak.

For each species is shown the diameter-diameter growth-relationship for sites with highest fertility (steepest line),
medium fertility (medium line), and lowest site fertility (shallow line). For all species applies, that the steepness of the slope,
i. e. the asymmetry of the competition increases from poor to fertile sites. In the case of Norway spruce
and Scots pine the range of straight lines includes perfect size-symmetric competition.
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groflen Bdumen in Abhéngigkeit von den Standortbedingungen
verdndern. Die Geraden wurden nicht fiir die Schitzung von
Durchmesserzuwéchsen in Abhingigkeit vom Durchmesser ent-
wickelt, und sie erbrachten bei unerlaubter Extrapolation in geringe
oder hohe Durchmesserbereiche unplausibel negative bzw. unrea-
listisch hohe Zuwachswerte.

3.3 In welchem Ausmaf verschiebt sich die Zuwachsverteilung
auf irmeren Standorten zu Gunsten der kleineren und auf
reichen Standorten zu Gunsten der grofieren Nachbarn?

Kennwert E gibt an, um wieviel Prozent ein Baum im Durchmes-
serzuwachs tiberlegen ist, wenn sein Durchmesser um 1% grof3er
ist als der Mitteldurchmesser d,. Bei proportionalem Zusammen-
hang zwischen Durchmesser und Durchmesserzuwachs, also bei
vollstindig groBen-symmetrischer Konkurrenz wire eine Groflen-
iberlegenheit um 1% mit einer Zuwachsiiberlegenheit von 1% ver-
bunden. E-Werte iiber 1.0 zeigen iiberproportionalen Anstieg von
Zuwachs und Ressourcenallokation groferer Bdume an, E-Werte
< 1.0 zeigen unterproportionale Versorgung groferer und iiberpro-
portionale Versorgung kleinerer Bdume an.

Nach Tabelle 5 herrscht in den untersuchten Eichen- und
Buchenbestinden im Mittel (E = 2.23 bzw. 2.24) stirkere grofien-
asymmetrische Konkurrenz zugunsten der dominanten Béume,
wihrend Fichte geringere (E = 1.83) und Kiefer (E = 1.47) geringe-
re Zuwachsallokation zugunsten der herrschenden Bdume erkennen
lassen. Im Vergleich zu Buche und Eiche spannen die Minimal-
und Maximalwerte bei Fichte und Kiefer einen groferen Werte-
bereich auf. Dieser reicht von E-Werten unter 1.0 bis {iber 1.0
und schliefit auch vollstindig gréfen-symmetrische Konkurrenz
(E = 1.0) ein. Bei Buche und Eiche ist das nicht der Fall. Hier indi-
zieren selbst die Minimalwerte von E deutlich groBen-asymmetri-
sche Konkurrenz zugunsten grofen-iiberlegener Nachbarn.

4. DISKUSSION UND SCHLUSSFOLGERUNG

Die Vielgestaltigkeit der gefundenen Durchmesser-Zuwachs-
Beziehungen (7ab. 3) wird verstdndlich, wenn man vom Verlauf der
potentiellen Durchmesser-Zuwachs-Entwicklung ausgeht, der in
Abbildung 3 schematisch dargestellt ist. Diese Zuwachskurve
reprasentiert den Altersverlauf eines konkurrenzfrei erwachsenen
Einzelbaumes (echte Zeitreihe) oder eine Chronosequenz konkur-

Tab. 3
Hiufigkeit (%) mit der die Linientypen 1 bis 6 (vgl. Abb. I) im analysierten Datensatz vertreten sind.

Frequency (%) of the shapes 1-6 (cf. Fig. 1) in the size-growth-relationships covered by the dataset.

Linie Fichte Kiefer Buche Eiche
n =286 n=160 n=98 n=27

() (%) (%) ()
1: vollstindig symmetrisch 2 3 1 0
2: konkav groflen-symmetrisch 12 24 1 8
3: leicht gréBen-symmetrisch 1 5 3 10
4: vollstindig grofen-symmetrisch 3 29 10 4
5: groBen-asymmetrisch 76 38 84 78
6: konvex groflen-asymmetrisch 6 1 1 0

Zuwachs Zuwachs
21117 2117
3 8 3 v 8
4 4 Y
9 9
5 5
10 —\10
6 6
GroBe GroéBe
(@) (b)
Abb. 3

Zusammenhang zwischen Grofle und Zuwachs (a) ohne Einfluss von Konkurrenz und (b) mit Konkurrenzwirkung in schematischer Darstellung.
(a) Der GroBlen-Zuwachs-Gang von konkurrenzfrei wachsenden Bdumen baut sich aus einer Vielzahl von Kurvenabschnitten auf,
die in der Formenvielfalt iiber die in Abbildung 1 isolierten Formen 1—6 hinausgehen.
(b) Verdnderung des Zusammenhangs zwischen Grofie und Zuwachs durch Konkurrenzausiibung von groflen auf kleine Baume.
Zuwachsreduktion kleiner in Relation zu groflen Baumen ist durch Pfeile dargestellt.

Relationship between size and growth (a) without competition effect and (b) modification of this relationship by competition
which large trees exert on small members of the same stand in schematic representation.
(a) Without competition effect the course of growth in dependence on size consists of curve segments with a broad variety
of curve shapes including those emphasizes in Fig. I.
(b) Relationship between size and growth without competition effect (thin line) and growth reduction due to competition represented by arrows.
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renzfrei erwachsener Baume (unechte Zeitreihe). Ohne Konkurrenz-
einfluss folgt die Gréfen-Zuwachs-Entwicklung in gleichaltrigen
Reinbestidnden einer uni-modalen Optimumkurve (u. a. AVERY und
BURKHART, 1983, S. 266; ScHUTZ, 1989, S. 4-5).

Abbildung 3b stellt schematisch dar, wie aus dem Verlauf der
theoretischen, potentiellen GréBen-Zuwachs-Entwicklung konkur-
renzfrei erwachsener Baume (glatte uni-modale Kurve) die vielge-
staltigen Zuwachsgeraden entstehen (diinn ausgezogene Geraden-
abschnitte), wie sie fiir die Untersuchungsbestinde beschrieben
wurden (4bb. 1a und b). Die Ursache fiir diese Umbildung besteht
darin, dass in gleichaltrigen Reinbestinden insbesondere der
Zuwachs kleinerer Badume durch die von gréeren Nachbarn ausge-
hende Konkurrenz stark reduziert wird (grau eingetragene Pfeile)
(ScHWINNING und WEINER, 1998). Er folgt dann nicht mehr der
potentiellen Grofen-Zuwachs-Entwicklung, sondern wird insbe-
sondere jeweils im linken Bereich der eingetragenen Abschnitte 1
bis 10 stark reduziert. Denn die Bdume in diesem Dimensionsspek-
trum sind besonders klein und deshalb unterlegen. Durch diese
konkurrenzbedingte Reduktion des Zuwachses vom potentiellen
(glatte uni-modale Kurve) zum wirklichen Zuwachs (diinn aus-
gezogene Geradenabschnitte) entstehen in allen Stadien der
Bestandesentwicklung iiberwiegend lineare, steigende GroBen-
Zuwachs-Beziehungen. Je nach Konkurrenzeinwirkung und Ent-
wicklungsstadium ist dabei die Steigung der GréfBen-Zuwachs-
Beziehung flacher oder steiler.

Die Reduktion des Zuwachses grofen-unterlegener Bestandes-
glieder (Lange der Reduktionspfeile) hingt von der Bestandesdich-
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Abb. 4

Effekt der Standortgiite auf die Groflen-Zuwachs-Beziehung
in schematischer Darstellung.

Effect of site fertility on the relationship between size and growth
in schematic representation.

te (SDI), dem Entwicklungsstadium des Bestandes (d,) und den
Standortbedingungen (h,) ab. Hinter der Vielgestaltigkeit der
GroBen-Zuwachs-Beziehungen (vgl. Haufigkeiten der verschiede-
nen Typen in Tabelle 3) steckt demnach der typische Verlauf einer
Zuwachskurve mit konvexer Aufschwungphase, Plateau, und kon-
kaver Abschwungphase. Und dieses uni-modale Grundmuster wird
iiberpriagt durch die Konkurrenzeinwirkung, die kleine im Ver-
gleich zu groBlen Bidumen je nach Standortbedingungen in unter-
schiedlichem Malle im Zuwachs reduziert.

Ein wichtiger Befund besteht darin, dass die Steigung der Durch-
messer-Durchmesserzuwachs-Geraden einen klaren Zusammen-
hang mit der Standortbonitit aufweist (4bb. 4) nachdem die Effekte
des Entwicklungsstadiums (d,) und der Bestandesdichte (SDI) eli-
miniert sind. Auf d&rmeren Standorten verlduft die Beziehung eher
flacher, d.h. der Unterschied im Zuwachs zwischen groBlen und
kleinen Baumen ist weniger stark ausgepragt als auf besseren Stan-
dorten (4bb. 4, flachste Gerade). Der Zuwachs nimmt also auf
armeren Standorten unterproportional zur Grofe zu. Da sich der
Zuwachs dort weniger stark auf die groBen Baume konzentriert,
konnen auch kleine Biume iiberleben und weisen relativ hohe
Zuwichse auf. Bei mittlerer Standortgiite nimmt der Zuwachs pro-
portional zur Grofe zu und es besteht eher groen-symmetrische
Konkurrenz (4bb. 4, Gerade mit mittlerer Steigung). Je besser der
Standort, desto stdrker profitieren grofe Bdume in Relation zu
ihren kleineren Nachbarn. Auf Standorten mit bester Bonitét
nimmt der Zuwachs mit zunechmender Gréf3e {iberproportional zu
und zeigt stark groBen-asymmetrische Konkurrenz an (4bb. 4,
steilste Gerade).

Die Befunde werden vor dem Hintergrund der standortspezifi-
schen Ressourcenlimitierung verstidndlich. Offenbar profitieren
herrschende Béume auf giinstigen Standorten im Zuwachs iiberpro-
portional, weil sie dort ihren iiberlegenen Zugang zum Licht aus-
schopfen konnen. Indem sie den unterstdndigen Bdumen Licht vor-
enthalten, steigern sie ihren eigenen Zuwachs und bremsen
zugleich den Zuwachs kleinerer Nachbarn. Dagegen konnen herr-
schende Baume auf armen Standorten, wo der Zuwachs durch Was-
ser oder Nahrstoffe limitiert ist, ihre GroBeniiberlegenheit weniger
nutzbar machen. Im Darwin’schen Sinne ist nicht die absolute
Hohe der Ressourcenversorgung oder des Zuwachses, sondern viel-
mehr der relative Vorteil eines Individuum gegeniiber dem anderen
malgeblich fiir die erfolgreiche Entwicklung im Bestand und iiber-
legene Fitness. Und die Zuwachsgerade ist eben deshalb so auf-
schlussreich, weil in ihrer Steigung die relativen Unterschiede in
der Zuwachsallokation zwischen groflen und kleinen Bdume zum
Ausdruck kommen.

Die aufgedeckte GesetzméBigkeit trdgt zur Theorie der Ressour-
cenallokation und Zuwachsverteilung und damit zum besseren Ver-
standnis der Strukturdynamik von Waldbestinden bei (PRETZSCH,

Tab. 4
Parameter, einfacher Standardfehler und Bestimmtsheitsmaf} fiir das lineare Modell (Gleichung 3)
zur Beschreibung der Steigung a, in Abhiéingigkeit von der Hohenbonitiit im Alter 100 (h,),
Bestandesdichteindex nach Reineke (SDI) und Durchmesser des Grundflichenmittelstammes (dg).

Parameters ( standard error) and coefficient of determination for the linear model (Equation 3)
of slope a, in dependency on top height at age 100 (h,), Stand Density Index according to Reineke (SDI),
and quadratic mean diameter (dg).

Para- Variable Fichte Kiefer Buche Eiche
meter n =286 n=160 n=98 n=27

Co 0.012 (£ 0.004) 0.032 (£ 0.004) 0.003 (£0.006)  -0.087 (£0.044)
¢l h,(m)/1,000 0.771 (£ 0.120) 0.742 (£0.114) 0.840 (£ 0.129) 3.435 (£ 1.614)
) SDI (Biume ha™)y/1,000 | 0.005 (£0.003)  -0.008 (£ 0.004)  0.009 (x 0.004) 0.017 (= 0.006)
C3 dg (mm)/1,000 -0.093 (£0.008) -0.130 (£0.011)  -0.072 (= 0.005) -0.033 (= 0.012)
R? 0.37 0.54 0.72 0.67
p-Wert p<0.001 p<0.001 p<0.001 p<0.001
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Tab. 5

Index E fiir mittlere, maximale und minimale Steigung der Zuwachsgeraden.

Der Kennwert gibt an, um wieviel Prozent ein Baum im Durchmesserzuwachs
iiberlegen ist, wenn sein Durchmesser um 1% grofier ist als der Mitteldurchmesser d,.
E = 1% entspricht gréflen-proportionaler Zunahme, E > 1% iiber- und E <1%
unterproportionaler Zunahme des Zuwachses mit steigendem Durchmesser.

Index E for medium, maximal, and minimal steepness of the slope of the
diameter-diameter growth-relationship. E indicates by what percentage the diameter growth
of a tree increases when its diameter is by 1% larger than the quandratic mean diameter.
E = 1% represents size-proportional increase of growth with increasing diameter, E > 1%
indicates overproportional, E < 1% subproportional increase of growth in relation to size.

Steigung Fichte Kiefer Buche Eiche
Zuwachsgerade E bei 1% E bei 1% E bei 1% E bei 1%
Mittel (%) 1.83 1.47 2.24 2.23
Min (%) 0.84 0.39 1.71 1.44
Max (%) 2.62 2.13 2.78 2.63

1997). Ahnliche Untersuchungen liegen bisher fiir krautige Bestin-
de (CANNELL and GRACE, 1993; MULLER et al., 2000; WEINER and
THOMAS, 1986) und nur vereinzelt fiir holzige Pflanzen (AMMER,
1996; HARA, 1993; KUK et al., 2008; THOMAS and WEINER, 1989;
WEINER and THOMAS, 1986; WICHMANN, 2001) vor. Da die zugrun-
deliegenden Versuchsfldchen iiber Jahrzehnte bis Jahrhunderte
unter Beobachtung stehen, die Individuen darin dauerhaft und zer-
storungsfrei zuginglich und in ihrer Entwicklung bekannt sind, und
die Untersuchungsbestinde auBerdem iiber ein denkbar breites
Spektrum von Standorten reichen (z. B. bei der Fichte von Ober-
hohenbonitit 20 m bis 49 m im Alter 100), kann mit ihnen erstmals
eine klare Abhingigkeit der GroBen-Zuwachs-Beziehung vom
Standort nachgewiesen werden. Im Rahmen von Folgeauswertun-
gen soll die bisher als Surrogatvariable fiir die Standortgiite ver-
wendete Oberhohenbonitit durch eine differenzierte Beschreibung
der Standorteigenschaften ersetzt werde. Auf diese Weise konnte
die limitierende Wirkung von Licht, Wasser und mineralischen
Niahrstoffen auf die GroBen-Zuwachs-Beziehung noch expliziter
analysiert werden.

Je besser die Standortgiite, desto steiler ist die Zuwachsgerade.
Und je steiler die Zuwachsgerade, desto weniger Ressourcen und
Zuwachs entfallen auf die diinneren unterstindigen Baume, d.h
desto weniger wird solchen Unterstindern das Uberleben gelingen.
Mit anderen Worten spiegelt die Steigung der Zuwachsgerade auch
die strukturelle Differenzierung wider: Flach ausgeprigte Zu-
wachsgeraden stehen fiir hinreichende Existenzbedingungen fiir
Untersténder, steile Geraden stehen fiir Ausdiinnung des Unterstan-
des durch iberproportionale Zuwachsallokation an dominanten
Bédumen. Unter sonst gleichen Bedingungen nimmt demnach die
Strukturdiversitit mit abnehmender Standortbonitit zu.

Der Zuwachsvorteil der mit einer GroBeniiberlegenheit von 1%
einhergeht betréigt auf den fruchtbarsten Standorten das 1.63-fache
(Buche) bis 5.46-fache (Kiefer) im Vergleich zu den drmsten Stan-
dorten (Tabelle 5). Das bedeutet, dass reiche Standorte echer zu
einer Hallenstruktur neigen, dass dort kleine im Vergleich zu
grolen Bdumen schlechter abschneiden und GroéBenforderung
durch Freistellung einen starkeren Zinseszinseffekt im Sinne einer
Zuwachskonzentration auf dominante freigestellte Bdume auslost.
Andersherum wird auf drmeren Standorten eher strukturelle Diver-
sitdt und Vielschichtigkeit ausgeprigt sein. Kleine Bdume werden
weniger stark durch grofle Nachbarn konkurrenziert und auch eine
Forderung ausgewihlter dominanter Einzelbdume ist dort weniger
wirksam, weil durch eine solche Forderung zugleich auch kleine
unterstindige Bdume {iberproportional begiinstigt werden.
Wihrend groBe Bdume auf reichen Standorten oder in nieder-
schlagsreichen Jahren ihre bevorzugte Lichtversorgung in Zuwachs
umsetzen konnen, tragt auf Standorten mit Wasser- und Nihr-
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stoftflimitierung oder in Jahren der Trockenheit Licht weniger zur
Zuwachsiiberlegenheit bei; vielmehr kann dann die starkere Beson-
nung herrschender Bidume sogar mit Respirationsverlusten zur
Kiihlung usw. verbunden sein.

Da die Untersuchung auf einem relativ breiten Spektrum von
Standortbedingungen und Bestandesdichten griindet, erbringt sie
klare Effekte dieser Faktoren auf das Muster der Zuwachsalloka-
tion zwischen den Bestandesgliedern. Durch kiinftige Einbezie-
hung von Inventurdaten, die nahezu das gesamte vorkommende
Spektrum an Standorten abdecken und durch Einbindung von
Versuchsflichen mit extremen Behandlungsvarianten (0-Flidchen,
A-Grade, Solitérversuche, Nelder-Versuche) konnen die gefunde-
nen Beziehungen zwischen Standortgiite und Modus der Konkur-
renz noch weiter abgesichert und damit reif fiir die Verwendung in
gingigen Waldwachstumssimulatoren wie MOSES, SILVA, BWIN-
PRO oder Prognaus werden (cf. PRETZSCH, 2009, S. 423 ff.).

Bisher verwendete Einzelbaummodelle differenzieren bei der
Konkurrenzschitzung nicht explizit nach der Standortgiite und dem
resultierenden Modus der Konkurrenz (BIGING and DOBBERTIN,
1995). Vielmehr finden Konkurrenzindizes Verwendung, die vor
allem die im Vergleich zum betrachteten Baum hoheren Nachbarn
in die Konkurrenzschitzung einbeziehen und den Zusammenhang
zwischen Konkurrenzindex und Zuwachsreduktionsfaktor (Durch-
messer- oder Hohe) fiir alle Standortbedingungen gleich beschrei-
ben. Fiir primdr lichtlimitierte Bdume auf gut mit Wasser und
mineralischen Néhrstoffen ausgestatteten Standorten ist dieser
Ansatz der Konkurrenzschétzung sicher adidquat fiir die Vorhersage
der Zuwachsleistung. Auf armen, wasser- oder nihrstofflimitierten
Standorten oder in Trockenjahren geht die Konkurrenz allerdings
gleichermafBien von groferen und kleineren Nachbarn aus und wird
symmetrischer. Die aufgedeckte Standortabhéngigkeit der Grofen-
Zuwachs-Beziehung ebnet den Weg fiir eine explizit standort-
abhéngige Konkurrenzschitzung in Wuchsmodellen. Fiir Szenario-
analysen zur standortgerechten Durchforstung von Bestéinden, zur
Nachbildung der Bestandesdynamik bei der Wiederkehr von
Trockenjahren oder fiir die Entwicklung adaptiver waldbaulicher
BehandlungsmafBnahmen angesichts der Klimadnderungen ist ein
verbessertes Verstehen und Vorhersagen der Zuwachsallokation auf
die Bestandesglieder essentiell.
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6. ZUSAMMENFASSUNG

Im Mittelpunkt steht die Frage, nach welchem Schliissel sich der
Zuwachs auf die Bidume eines Bestandes verteilt. Insbesondere
wird gepriift, ob der Verteilungsschliissel von den Standortbedin-
gungen abhédngt. Damit soll zum einen die Theorie der Stoffalloka-
tion vorangebracht werden, die bisher anhand krautiger Pflanzen
entwickelt, fiir Wildbestinde aber kaum gepriift wurde. Neben
dem Verstindnisgewinn hat Wissen iiber die Standortabhingigkeit
der Zuwachsallokation auch praktische Relevanz, indem es erlaubt,
Pflanzverband, Durchforstung oder StrukturierungsmafBinahmen
standortspezifisch zu steuern.

Aufgebaut wird auf Daten von insgesamt 34 Versuchsfldchen mit
571 Aufnahmen, die bis 1871 zuriickgehen und die Baumarten
Fichte, Kiefer, Buche und Eiche abdecken (Tabellen 1 und 2). Die
Versuchsbestinde decken ein breites Spektrum von Bonititen,
Bestandesdichten und Altersphasen ab (Tabelle 2). Fiir alle 571
Aufnahmezeitpunkte werden iiber OLS-Regression die Durchmes-
ser-Durchmesserzuwachs-Geraden berechnet und deren Steigung
als Indikator fiir die Art der Konkurrenz verwendet. Die Steigung
wird in ihrer Abhdngigkeit von Bestandesparametern analysiert
(Tabelle 4) und enthiillt folgende GesetzmiBigkeiten: Erwartungs-
gemdB nimmt die Steigung der Zuwachsgeraden im Zuge der
Bestandesentwicklung ab (7abelle 4). Bei Fichte, Buche und Eiche
nimmt die Steigung der Zuwachsgeraden mit zunehmender Bestan-
desdichte zu (Tabelle 4). Das wichtigste Ergebnis aber ist, dass die
Steigung der Zuwachsgeraden, unter sonst gleichen Bedingungen,
mit zunehmender Oberhohenbonitit signifikant ansteigt (Tabelle 4
und Abbildung 2). Je fruchtbarer der Standort, desto grofer ist der
Zuwachs herrschender Baume in Relation zu kleineren Nachbarn.
Auf drmeren Standorten dagegen sind unterstindige im Vergleich
zu groferen Nachbarn weniger benachteiligt (4bbildung 4).

Die Befunde werden vor dem Hintergrund der standorteigenen
Ressourcenlimitierung diskutiert: Demnach kommen herrschende
Béume auf giinstigen Standorten iiberproportional gut weg, weil sie
dort ihren {iberlegenen Zugang zum Licht ausschopfen konnen.
Indem sie den unterstindigen Baumen diese Ressource vorenthal-
ten, steigern sie ihren eigenen Zuwachs und bremsen zugleich den
Zuwachs kleinerer Nachbarn. Dagegen konnen herrschende Baume
auf armen Standorten, auf denen Zuwachs durch Wasser oder
Nahrstoffe limitiert ist, ihre GroBeniiberlegenheit weniger nutzbar
machen (4bbildung 4).

Diese Zusammenhénge haben Konsequenzen fiir die waldbauli-
che Steuerung und Modellierung von Konkurrenzreaktionen und
sie tragen zur Theoriebildung bei. Beispielsweise sind auf guten
Standorten — wegen der dort vorherrschenden Lichtlimitierung —
Zuwichse leichter auf ein bemessenes Teilkollektiv zu lenken.
Unterstdndige Baume und Strukturierung lassen sich dagegen ein-
facher auf drmeren durch Wasser oder mineralische N&hrstoffe
limitierten Standorten halten, weil dort auch kleine Baume noch
proportional zu ihrer Gro3e zuwachsen.

Die Verallgemeinerbarkeit einer Reduktionsfunktion fiir die
Zuwachsmodellierung in Einzelbaummodellen wird in Frage
gestellt. Den Ergebnissen nach diirfte auf schwachen Standorten
bei gleichem Konkurrenzindex und gleicher Pflanzengréfe mehr
Zuwachs geleistet werden als auf wiichsigen Standorten. Bisherige
theoretische Uberlegungen zur Symmetrie und Asymmetrie von
Konkurrenz in Waldbestédnden werden durch das einzigartige Infor-
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mationspotential langfristiger Versuchsflichen quantitativ weiter-
entwickelt.

7. Summary

Title of the paper: On the distribution of growth among the trees
in a stand and the dependency of the ratio of distribution on the
respective site conditions.

It is analysed how trees of different size share in stand growth
and whether the mode of resource distribution depends on the
stand’s site conditions. The analysis aims at a further development
of the theory of matter allocation on stand level, which is so far
based on herbaceous rather than on woody plants. The knowledge
about the site dependency of matter allocation should be consid-
ered by silvicultural prescriptions for spacing, thinning, and form-
ing stand heterogeneity and thus has also a far-reaching practical
relevance.

The analysis deals with Norway spruce, Scots pine, European
beech, and Sessile oak and is based on data from 34 long-term
experimental plots in stands of 571 surveys, the oldest dating back
to 1871 (Table 1). The plots cover a considerable range of site con-
ditions, stand densities, and age phases (7ables I and 2). For all
survey periods we applied OLS-regression in order to fit the rela-
tionship between mean diameter growth of the trees in the period
and diameter at the beginning of the period by a straight line. The
slope of this straight lines is applied as indicator for the mode
(symmetry/asymmetry) of competition and is analysed concerning
its dependency on stand and site variables (7able 4).

As expected the slope becomes shallower during stand develop-
ment (7able 4). In the case of Norway spruce, European beech and
Sessile oak an increase of stand density raises the slope of the
growth-size-relationship. However, the most remarkable result is
that the slope increases with increasing site index (7able 4 and Fig.
2). The more fertile the site the higher the growth of the dominant
trees in relation to smaller neighbours. By contrast, on poor sites
small trees are less inferior in growth in relation to their taller
neighbours (Fig. 4).

The results are discussed with respect to the site specific
resource limitation: On rich sites dominant trees come off dispro-
portionately well compared with subdominant neighbours as they
profit from pre-empting the light resource. By such a pre-emption
they benefit twice, by increasing their own growth and restricting
their smaller neighbours. In comparison, on poor sites where
growth is restricted by water and mineral nutrient limitation, tall
trees can make less use of their superiority in size and thus are less
superior in growth (Fig. 4).

The consequences of these findings concern silvicultural treat-
ment, modelling of competition, and extension of allocation theory.
On rich sites e. g., with dominating light limitation, growth can be
easier concentrated on a limited number of selected trees. However,
on poor sites understory trees still grow proportional to their size
and vertical structure is easier to maintain, as on such sites water
and nutrients are the limiting factors and restrict the competition
and superiority of dominant trees which is overwhelming on rich
sites.

In view of the results generalisation of a function for the growth
reduction in individual-tree models is hardly appropriate. On poor
sites under same competition index and sizes trees grow still rela-
tively more than on rich sites. The so fare site independent reduc-
tion function in individual-tree models requires site-dependency.
Theory concerning the symmetry and asymmetry of competition is
substantiated by the unique data base of the long-term experimental
plots in forests.
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8. Résumé

Titre de Darticle: A propos de la répartition de |’accroissement
entre les arbres d’un peuplement, et dépendance entre la clef de
cette répartition et les conditions stationnelles.

La question centrale est de déterminer selon quelle clef I’accrois-
sement se répartit dans les arbres d’un peuplement. En particulier
on cherche a savoir si la clef de répartition dépend des conditions
stationnelles. A cet effet pour une fois on doit élargir la théorie de
I’allocation de matiére, qui jusqu’a maintenant développée dans le
cas des plantes herbacées, n’avait été¢ qu’a peine essayée dans le cas
des peuplements forestiers.

En plus des progres dans la compréhension des phénomenes, le
savoir a propos de la dépendance stationnelle de I’allocation de
croissance a un caractére pratique essentiel, dans la mesure ou il
permet de décider, spécifiquement a la station, de la distance entre
les arbres, de 1’éclaircie ou des mesures de structuration de peuple-
ments.

Létude a été construite a partir des données de 34 places d’expé-
rience permanentes au total qui ont fourni 571 points de mesure, le
plus ancien suivi depuis 1871, et portant sur quatre essences: €pi-
céa, pin sylvestre, hétre et chéne (Tubleaux 1 et 2). Les peuple-
ments de I’étude couvrent un large spectre de fertilités, de densités
de peuplement et d’ages (7ableau 2). Pour I’ensemble des 571
points d’observation on a calculé par la méthode de régression
OLS les caractéristiques des droites de régression diametre —
accroissement en diameétre et utilisé leur pente comme indicateur
du type de concurrence. La pente a été analysée quant a sa dépen-
dance avec les parameétres de peuplement (7ableau 4) et a révélé la
validité de ces regles: conformément a notre attente la pente des
droites d’accroissement décroit au cours du développement du peu-
plement (7ableau 4). Dans le cas de 1’épicéa, du hétre et du chéne
la pente des droites d’accroissement croit avec une augmentation
de la densité du peuplement (7ableau 4). Mais le résultat le plus
important est que, toutes choses égales par ailleurs, la pente des
droites d’accroissement augmente significativement avec la fertilité
mesurée a partir de 1’étage dominant (7ableau 4 et Figure 2). Plus
la station est fertile, plus grand est 1’accroissement des arbres
dominants en comparaison avec celui de leurs voisins plus petits.
Dans les stations plus pauvres au contraire les arbres dominés, en
comparaison avec leurs plus grands voisins, sont moins défavorisés
(Figure 4).

Les résultats sont discutés sur fond de limitation des ressources
propre aux stations: selon ce point de vue les arbres dominants se
développent plus que proportionnellement bien dans les stations
favorables car ils peuvent y trouver leur accés privilégée a la lumie-
re; alors qu’ils privent de cette ressource les arbres dominés, ils
accélérent leur propre accroissement et freinent en méme temps
I’accroissement de leurs voisins plus petits. A 1’inverse, dans les
stations pauvres, ou 1’accroissement est limité par manque d’eau ou
de substances nutritives, les arbres dominants voient leur dominan-
ce en hauteur moins productive (Figure 4).

Ces relations ont des conséquences pour la conduite de la sylvi-
culture et la modélisation des réactions de concurrence et elles
concourent a la formation de la théorie. Par exemple dans les
bonnes stations, du fait de la prépondérance de la limitation de
lumiére qui y regne, les accroissements doivent étre concentrés
plus facilement sur un nombre limité d’arbres sélectionnés. Les
arbres dominés se laissent plus facilement cultiver, et la structura-
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tion du peuplement plus facilement organiser, dans les stations plus
pauvres limitées par le manque d’eau et de substances nutritives,
parce que méme les petits arbres s’y accroissent encore proportion-
nellement a leur hauteur.

Il se pose ici la question de la généralisation d’une fonction de
réduction pour la modélisation de I’accroissement dans des
modeles d’arbre isolé. Selon les résultats, dans les stations pauvres,
dans I’hypothése d’un méme index de concurrence et d’une méme
hauteur des arbres, il devrait se produire plus d’accroissement que
sur les stations riches. Les réflexions théoriques menées jusqu’a
maintenant sur la symétrie et I’asymétrie de la concurrence dans les
peuplements forestiers sont en cours de développement marqué
grace au potentiel unique des places de recherche permanentes.

R.K.
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