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Zur Abhiingigkeit der Baum- und Krautschicht
mitteleuropéischer Waldgesellschaften von der
Néhrstoffversorgung des Bodens

- Christoph Leuschner, Kassel -

Summary

The dependence on nutrient availability of the tree and herb layer of Central European
Jorest communities. This paper reviews results from forest ecology, phytosociology and soil
science on the relationship between soil fertility, and structure, species diversity and produc-
tivity of the tree and herb layers of various Central European forest communities. Nutrient-
poor acidic soils are far more widespread than base-rich or alkalic soils (pH 5 to 7) under the
forests of Germany (ratio 3 or 4 to 1). The pools of salt-exchangeable Ca, K and Mg in the
soil were found to be more variable between poor and rich forest soils than the total N (N,)
pool or net N mineralization (N,;,) rates. Thus, parameters such as base saturation, exchan-
geable Ca, K, Mg pools or pH more precisely separate between nutrient-poor and rich forest
communities than N, or N ;.. This differential behaviour of the nutrient species is thought to
result from the fact that N is released mainly from organic material, that may accumulate in
low-fertility soils, whereas cation exchange plays a more important role in the case of Ca, K
and Mg. In situ measurements of N mineralization in 67 German beech forests showed no sig-
nificant differences between Luzulo-Fagetum typicum, L.-F. milietosum, Galio-Fagetum and
Hordelymo-Fagetum, i.e. between nutrient-poor and rich communities.

Fertilization and atmospheric N deposition can significantly increase tree growth rates over
short and medium time spans. Comparisons between forest stands of different soil fertility in
Germany, however, showed either positive nutrient/growth relationships or, as for three beech
forests in Central Germany, above-ground growth rates that were independent of soil pH and
fertility. More data on tree growth (including both above- and below-ground dry matter pro-
duction) at sites of different fertility are needed.

The species diversity of the herb layer was positively correlated to the corresponding tree
species diversity in 20 forest communities of S Germany. In various beech forest communi-
ties, species diversity and cover of the herb layer were found to increase with soil chemical
factors such as pH, base saturation or the Mg, pool, but decreased with increasing beech fine
root density in the topsoil and increasing thickness of the forest floor. Thus, nutrient availa-
bility may affect the herb layer of forests in both a direct (physiological) and an indirect way
(through tree root competition). The forest floor light regime was found to be of minor impor-
tance for the cover of the herb layer of beech forests.

1. Einleitung

Aus einem globalen Blickwinkel betrachtet sind die Verfiigbarkeit von Wasser und das
Temperaturregime die wichtigsten Standortfaktoren der Wilder der Erde. Mit diesen beiden
Faktoren allein 14Bt sich namlich die grofrdumige Verbreitung der Waldformationen und
deren regional unterschiedliche Produktivitit befriedigend beschreiben (SCHROEDER 1998,
WARING & RUNNING 1998). Nihrstoffe erscheinen auf dieser MaBstabsebene als ein zweitran-
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giger Standortfaktor. Innerhalb eines klimatisch definierten Landschaftsraumes dagegen hat
die Nahrstoffverfiigbarkeit eine grole Bedeutung fiir die Gliederung der Waldgesellschaften:
So griindet die floristische und strukturelle Differenzierung der Waldgesellschaften Mitteleu-
ropas in starkem MafBe auf bodenchemischen Unterschieden (z.B. TUXEN 1954, ELLENBERG
1977, 1996). Die synsystematische Gliederung der nemoralen Wilder im Osten Nordameri-
kas stiitzt sich ebenfalls auf bodenchemische Faktoren (SCHROEDER 1998).

Nahrstoffzufuhr, sei es durch Diingung oder atmosphirischen Eintrag, erhoht vielerorts die
oberirdische Biomasse und das Hohenwachstum der Wilder (LYR et al. 1992, JOCHHEIM et al.
1995, KLADTKE 1995), worin sich eine verbreitete Nahrstoff-Limitierung des Waldwachstums
ausdriickt. Nahrstoffe beeinflussen aber nicht nur die Baumschicht, sondern auch die Kraut-
schicht eines Waldes (HOFMANN 1995). Der Standortfaktor Nahrstoffe ist deshalb nicht nur fiir
die Waldertragskunde und die Waldokologie wichtig, sondern auch bedeutsam, um die vor-
liegenden synsystematischen Gliederungen der mitteleuropdischen Wilder auf eine okolo-
gisch fundierte Grundlage zu stellen.

Die hier prisentierte Ubersicht untersucht einige wichtige Beziehungen zwischen dem
chemischen Bodenzustand und der Artenzusammensetzung und Produktivitit der Baume
sowie der Waldboden-Krautschicht mit dem Ziel, die Bedeutung des Standortfaktors Nihr-
stoffversorgung in mitteleuropdischen Wildern nicht nur qualitativ, sondern auch quantitativ
zu erfassen. Dazu werden Ergebnisse der bodenkundlichen, waldokologischen und pflanzen-
soziologischen Forschung in Mitteleuropa ausgewertet und durch eigene Erkenntnisse aus
nordwestdeutschen Wildern ergénzt. Ein solcherart umfassendes und vielschichtiges Thema
erlaubt allerdings keine erschopfende oder gar abschlieBende Darstellung, sondern eher das
Aufzeigen von offenen Fragen.

2. Nihrstoffe in Wildern - ein Wirkungsschema

Nihrstoffe beeinflussen in Wildern sowohl die Bidume, die hinsichtlich der Biomasse und
Produktivitit klar dominieren, als auch die Krautschichtpflanzen. Zu unterscheiden sind (1)
physiologische (hier als ,direkt” bezeichnete) Wirkungen der Nihrstoffe auf das Pflanzen-
wachstum, die sich in artspezifischem Néhrstoffbedarf, Aufnahmekinetiken und Nahrstoff-
Nutzungseffizienzen ausdriicken, und (2) ,,indirekte* Effekte der Nahrstoffversorgung. Letz-
tere sind vor allem im Hinblick auf die Nihrstoffabhingigkeit der Krautschicht bedeutsam:
Das Wachstum der Krautschichtpflanzen wird in erheblichem Mafle von den Eigenschaften
der Baume (Wurzelverteilung und -dichte, Schattenwurf der Krone) mit beeinfluBt, die wie-
derum von der Nahrstoffversorgung abhdngen konnen (Abb. 1). Hohe Bodenaziditit konnte
nach diesem Schema einerseits das Wachstum calcicoler Krautschichtpflanzen durch Wasser-
stoffionen- und Aluminium-Toxizitdt oder P- und Ca-Mangel behindern, andererseits iiber
hohe Durchwurzelungsdichten der Béume und verdnderten Kronen-Lichtdurchla$l die Vita-
litdt der Krautschicht beeinflussen.

Fiir das Pflanzenwachstum sind ungefahr 16 Elemente einschlielich C, H und O notwen-
dig. Zur Charakterisierung der standortlichen Nahrstoffversorgung geniigt in der Regel die
Erfassung der Vorrite, Nachlieferungsraten oder Konzentrationen der fiinf Makronihrele-
mente N, P, Ca, K und Mg im Boden. Dabei haben folgende Nahrstofffraktionen und -fliisse
besondere Bedeutung fiir die pflanzliche Erndhrung:

(a)Die aktuelle Mineralisierungsrate von Stickstoff in der organischen Substanz,
(b)die in der organischen Substanz gebundenen Vorrite an Ca, K und Mg, die durch Minera-
lisierung freisetzbar sind,

(c)die an Kationen-Austauschern im Boden gebundenen Vorrite an Ca, K und Mg, und
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(d)die pflanzenverfiigbaren P-Fraktionen im Boden, die ndherungsweise durch die organisch
gebundenenen P-Vorrite im Boden charakterisierbar sind.

Neben den genannten Nihrstoffvorrdten und Nachlieferungsraten einschlieBlich der
Basensittigung an den Austauschern wird das Pflanzenwachstum durch bodenchemische
Intensititsfaktoren beeinfluBt, unter denen die H*-Ionenkonzentration und das Ca/Al- und
Ca/H-Verhiltnis der Bodenlosung am einflufreichsten sind.
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Abb. 1: Schema der Kausalbeziehungen zwischen bodenchemischen Grofien (links) und der Kraut-
schicht (rechts) eines Waldes. Angegeben sind fiir die Pflanzenerndhrung wichtige Nahrstoff-
fraktionen und bodenchemische Intensitdtsfaktoren (BS = Basensittigung, Nmin = N-Minerali-
sierungsrate).

3. Nahrstoffvorrite und Nahrstoff-Nachlieferung
in mitteleuropéischen Waldboden

Mehr als 70 % der Fldche Deutschlands wird von Gesteinen eingenommen, auf denen sich
saure und in der Regel nihrstoffarme Mineralboden bilden. Zu diesen Substraten gehoren
pleistozdne Sande und Kiese, Sandsteine, Gneis, Granit, Tonstein u.a. Auf basenreiche Sub-
strate (Kalksteine und Mergel, Basalte und pleistozéine Mergel sowie nicht entkalkte Lofleh-
me) entfallen entsprechend weniger als ein Drittel der Fldche (Abb. 2; nach einer groben Aus-
wertung einer Bodenkarte von SCHLICHTING in SCHEFFER & SCHACHTSCHABEL 1989). Fiir die
Waldfldche Hessens wird ein Verhiltnis von 4 zu 1 zwischen sauren und neutral bis basischen
Substraten angegeben (RIEK & WOLFF 1996). Noch deutlicher wird das klare Ubergewicht
saurer Boden in den mitteleuropdischen Wildern aus der flichendeckenden Waldbodenzu-
standserhebung in Deuschland: 80 Prozent aller untersuchter Standorte hatten im minerali-
schen Oberboden (0 - 10 cm) einen pH(CaCl,, KCI)-Wert kleiner 4, und 60 % eine Basensiit-
tigung kleiner 25 bis 30 % (Abb. 3 und 4, RIEK & WOLFF 1996). Eine Folge dieser zum Sau-
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ren geneigten, deutlich asymmetrischen Verteilung der Azidititsgrade in den mitteleuropéi-
schen Waldboden sind geringe bis sehr geringe austauschbare Vorrite an Calcium, Kalium
und Magnesium in der Mehrzahl der geologischen Substrate bzw. Waldgesellschaften. Diese
durchweg kleinen Nahrstoffvorrite sind mit niedrigen Basensittigungen und generell kleinen
Kationen-Austauschkapazititen in fast allen sauren Substraten verbunden.
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Abb. 2: Relative Hiufigkeit der Gesteine in Deutschland (alte und neue Bundesldnder) nach einer gro-
ben Auswertung einer Bodenkarte von SCHLICHTING in SCHEFFER & SCHACHTSCHABEL (1989)
(Zahlen in %).

100 -PKH (%)

60 lf

40

20 4 rd n=413 ||
0 M . e

2 25 8 35 4 45 5 55 6 65 7 75
pH-Wert in 0-10 cm Tiefe
Abb. 3: pH(KCI, CaCl,)-Werte im mineralischen Oberboden von 413 Bodenprofilen unter Wald nach

der deutschen Waldbodenzustandserhebung (nach RiIEk & WOLFF 1996; PKH = prozentuale
kumulative Haufigkeit, Senkrechte: Median).
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Abb. 4: Basensittigung im mineralischen Oberboden von 304 Bodenprofilen unter Wald nach der deut-
schen Waldbodenzustandserhebung (nach RiEk & WOLFF 1996; PKH = prozentuale kumulati-
ve Hiufigkeit, Senkrechte: Median).
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Abb. 5: pH(CaCl,)-Werte, Austauschkapazitit, Basenséttigung und austauschbare Aluminium-, Magne-
sium und Ca+K+Mg-Vorrite in Waldbodenprofilen von 23 Pedotopen des Landkreises Osna-
briick (nach Daten von HANTL 1990; analysiert wurden 4 bis 87 Proben pro Pedotop); am lin-
ken Rand wurden die zugehorigen geologischen Substrate angegeben. Die Vorrite beziehen
sich auf 0-40 cm Mineralbodentiefe, die pH- und die Basensittigungswerte auf den Ah-Hori-
zont.

Wie gering die diesbeziiglichen Unterschiede zwischen den verschiedenen sauren Aus-
gangsgesteinen sind, zeigen Analysen von HANTL (1990) in einem breiten Spektrum von Sub-
straten im Landkreis Osnabriick. Die austauschbaren Mg-Vorrite im Oberboden (0 - 40 cm)
von bodensauren Wildern auf so unterschiedlichen Substraten wie Flugsand, Schmelz-
wassersand, Sandlo, Geschiebelehm, Sand- und Tonstein oder versauertem Lo variierten
recht einheitlich zwischen 15 und 50 (max. 100) kg ha'; auf Kalk- und Mergelstein wurden
dagegen bis zu Sfach hohere Werte (max. 350 kg ha™, Abb. 5) erreicht. Eine entsprechende
Abstufung zwischen den Substrattypen gilt auch fiir die austauschbaren Ca- und K-Vorrite,
fiir die Basensittigung und die Kationen-Austauschkapazitét (Abb. 5). Fiir die Walderndhrung
bedeutsam ist schlieBlich, daf die austauschbaren Aluminiumvorrite in den geringer versau-
erten, silikatreicheren Substraten meist hoher sind als in den sehr sauren nahrstoffirmsten
Sandboden.
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Abb. 6: pH (H,0)-Werte, austauschbare Ca+K+Mg- und Al-Vorrite, N,-Vorrat, Mg-Vorrat und Stick-
stoff-Nettomineralisation in Boden unter 22 pedologisch unterschiedlichen Laubwaldbestéinden
in Ostniedersachsen (nach Daten von GONNERT 1989). Die Vorrite beziehen sich auf ca. 0 - 30
cm Mineralboden (schraffierte Balken) oder die organische Auflage (leere Balken). pH-Werte
= Mittel von 16 Messungen in 1978/79.

Zu dhnlichen Ergebnissen kam GONNERT (1989) bei seinen Untersuchungen in Buchen-
und Birken-Eichenwildern auf armen bis méBig reichen altpleistozénen Substraten in der
Liineburger Heide (Niedersachsen): Die Differenzierung der sauren bis stark sauren Substra-
te nach ihren austauschbaren Mg-, Ca- und K-Vorriten und dem pH-Wert war auch hier ver-
gleichsweise gering (Abb. 6). Mit vier- bis fiinffach hoheren Vorriten heben sich nur die rei-
cheren Geschiebelehme unter Galio-Fagetum circaeetosum deutlich von dem breiten Spek-
trum drmerer Substrate ab (Boden auf basischen Festsubstraten wurden von GONNERT [1989]
nicht untersucht).

Die Stickstoffverfiigbarkeit variiert zwischen den geologischen Substraten in andersartiger
Weise als die an den Austauschern gebundenen Néhrstoffe Ca, K und Mg. Zahlen zum N -Vor-
rat und zur N-Nettomineralisation in 22 grundwasserfernen Laubwildern der Liineburger
Heide von GONNERT (1989) lassen eine Abnahme der Vorrite und Umsitze in Richtung auf
die am stirksten versauerten Standorte erkennen (Abb. 6). Anders als im Falle der Néhrele-
mente Ca, K und Mg fehlt jedoch in diesem Standortspektrum der deutliche Unterschied zwi-
schen den basenreicheren und den basenarmen Substraten, d.h. Luzulo-Fagetum und Galio-
Fagetum unterscheiden sich in der N-Nachlieferung eher graduell. Auf der anderen Seite ist
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die Differenzierung innerhalb der Gruppe der sauren Standorte (d.h. unter den Subassoziatio-
nen des Luzulo-Fagetum und des Betulo-Quercetum) deutlicher als bei den zugehorigen Ca-,
K- und Mg-Vorriten.

Das unterschiedliche Verhalten der Nihrelementspezies 146t sich in einerseits hohen Varia-
tionskoeffizienten der (Ca+K+Mg),,- bzw. Mg,,-Werte (75 bis 200 %) zwischen den Stand-
orttypen, andererseits vergleichsweise niedrigen Variationskoeffizienten der N- bzw. N -
Werte (25 bis 46 %, Tab. 1) erkennen. Die recht geringe Differenzierung zwischen den Wald-
gesellschaften im Hinblick auf die N-Versorgung zeigt sich ebenfalls deutlich, wenn man die
Nettomineralisation in sechs wichtigen Buchenwald-Assoziationen (bzw. Subassoziationen)
Mitteleuropas anhand der Meflergebnisse an 67 Standorten miteinander vergleicht (Abb. 7):
Die Nachlieferungsraten von Bestdnden des Luzulo-Fagetum typicum, L.-F. milietosum,
Galio-Fagetum und Hordelymo-Fagetum zeigen keine deutlichen Unterschiede untereinan-
der. Lediglich die drmsten, meist durch Streuentzug verhagerten Standorte des L.-F. leuco-
bryetosum und die trockenheitsbeeinfluiten Bestande des Carici-Fagetum weisen signifikant
niedrigere N-Nachlieferungen als die vier erstgenannten Gesellschaften auf. Die Untersu-
chungen zur potentiellen N-Nachlieferung von BUCKING (1972) in Siidwestdeutschland zei-
gen ebenfalls, daB3 absolute N-Nachlieferungsraten wenig zur Differenzierung zwischen Stand-
orten bodenarmer und bodenreicher Buchenwald-Gesellschaften geeignet sind.

Tab. 1: Variabilitdt einiger bodenchemischer Parameter zwischen verschiedenen Standorten unter
Laubwildern Mittel- und Nordwestdeutschlands (Variationskoeffizienten in %, n = 10 bis 30
Fldchen). Austauschbare Ca-, K-, Mg- und Al-Vorrite im Oberboden sowie N-Nettominerali-
sation in der Vegetationsperiode nach verschiedenen Autoren.

Gonnert 1989 Hantl 1990 Templin 1998 Ellenberg 1996

(Liineburger Heide) (Osnabriick) (nordl. Nieders.) (Mitteleuropa)
n 21 22 10 30
(Ca+K+Mg),,, (040 cm) 125.0 204.0
Mguch (0'40 c"") 76.2 128.1
Al (040 cm) 51.9 45.9
N,o¢ (0-30 cm) 24.4
Niin (Profil) 33.3 46.4 29.9

Neben dem pH-Wert gehoren also die austauschbaren Kationenvorrite und die Basensitti-
gung zu denjenigen Parametern, die bodenarme und -reiche Waldstandorte deutlich differen-
zieren, wihrend die Stickstoffverfiigbarkeit eine Nahrstoffgrofe ist, die zwischen sauren und
basischen Standorten eher graduelle Unterschiede aufweist, solange nicht Trockenheit oder
Nihrstoffentzug zu einer starken Behinderung der Mineralisierung fithren. Eine Ursache der
innerhalb der Standortamplitude recht ausgeglichenen N-Nachlieferung ist die Tatsache, dafl
saure Boden mit geringer Basensittigung zur Akkumulation von Auflagehumus neigen, in
welchem zusitzlich zum ndhrstoffarmen Mineralboden verstirkt Stickstoff mineralisiert wird.
Abb. 8 zeigt den Zusammenhang zwischen der Basensittigung des oberen Mineralbodens und
dem Vorrat an Auflagehumus fiir ein breites Spektrum deutscher Waldboden. Anders als im
Falle der vornehmlich an den Austauschern gebundenen Kationen Ca, K und Mg wird Stick-
stoff fast ausschlieBlich iiber die Mineralisierung organischer Substanz bereitgestellt. Mach-
tige Auflagen sind daher vor allem bei N geeignet, die Nahrstoffarmut des Mineralbodens in
gewissem Mafle zu kompensieren. Vergleichende Messungen zur Stickstoff-Nettomineralisa-
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tion in Buchenwildern auf Diinensand, Schmelzwassersand und Geschiebelehm in Nieder-
sachsen durch TEMPLIN (unveroff.) bestdtigen die Bedeutung der organischen Auflage: Sie
besall vor allem an den sehr armen Standorten eine iiberragende Bedeutung fiir die Freiset-
zung von NH," und NO; (Abb. 9). Bemerkenswerterweise lieferten die silikatarmen
Diinensande mit ihren méachtigen Auflagen sogar gréfere N-Mengen als die im tiibrigen rei-
cheren Geschiebelehme nach.
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Abb. 7: Stickstoff-Nettomineralisationsraten (Mittelwerte + Standardabweichung) in sechs
Buchenwald-Gesellschaften nach in situ-Inkubationsversuchen mit Polyethlyenbeuteln bzw.
Zylindern nach Messungen von GONNERT (1989), TEMPLIN (unverdff.), GRIMME (1975), V.
Gapow (1975), KRIEBITZSCH & BUHMANN (1989), RUNGE (1974), BAUHUS (1994), VAN PRAAG
& WEISSEN (1973), SCHMIDT & REICHHARDT (unver6ff.), MROTZEK (1998), LEUSCHNER & HELL-
WwIG (unverdff.) und ELLENBERG (1977) tiberwiegend in Niedersachsen und Nordhessen (Sum-
men der Vegetationsperiode VP - meist 30, z.t. 38 oder 53 Wochen - fiir den biologisch aktiven

Oberboden, meist bis 30 oder 40 cm Tiefe incl. Auflage).
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Abb. 8: Kohlenstoffvorrite in der organischen Auflage verschiedener Waldbéden Deutschlands (Mit-
telwerte und Standardabweichung, nach Daten bei ULRICH & PUHE 1993, n = 578 Profile). Mit
der Michtigkeit der Auflagehorizonte steigt in der Regel auch die Stickstoff-Mineralisationsra-
te des Bodens.
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Abb. 9: Stickstoff-Nettomineralisationsraten in 2 Buchenwéldern auf holozidnem Diinensand, 3 auf saa-
leeiszeitlichem Schmelzwassersand, 4 auf saaleeiszeitlichem Geschiebelehm sowie 3 Kiefern-
wildern auf Schmelzwassersand in Niedersachsen (in situ-Inkubation mit Zylindern wéhrend
26 Wochen zwischen April und November 1998 (nach TEMPLIN, unverdft.).

(Aufl. = organ. Auflage, Min. = Mineralboden 0-10 cm).

4. Vorkommen und Wachstum mitteleuropéischer Baumarten in
Abhéngigkeit vom Nihrstoffangebot

Die Beziehung zwischen den mitteleuropdischen Baumarten und der Nahrstoffverfiigbar-
keit 148t sich in zweierlei Hinsicht untersuchen, (1) mittels der im Freiland beobachteten Stand-
ortamplitude der Arten und (2) anhand empirisch gefundener Nahrstoff-Wachstums-Bezie-
hungen.

Unter den rund 40 waldbildenden Baumarten Mitteleuropas aulerhalb der Alpen finden
sich nur 15 bis 20, die in der Kronenschicht naturnaher Waldgesellschaften in nennenswerten
Anteilen vertreten sind (Abb. 10). Etwa 10 dieser Baumarten (also etwas mehr als die Half-
te) stuft ELLENBERG (1996) als sdureempfindlich und/oder besonders nihrstoffbediirftig ein,
indem er in den Okogrammen der Abb. 11 den physiologisch bedingten Potenzbereich dieser
Arten auf Standorte geringer Séurestirke begrenzte. Dies sind Winterlinde, Sommerlinde,
Bergulme, Bergahorn, Spitzahorn, Esche, Flaumeiche, Schwarzerle, Traubenkirsche und
Eibe. Als sduretolerant und wenig néhrstoffbediirftig diirfen dagegen Trauben- und Stieleiche,
Rotbuche, Hainbuche, Hinge- und Moorbirke, Waldkiefer, Fichte und Tanne gelten. Alle 20
Baumarten zeigen jedoch nach ELLENBERG’s Einschdtzung ihr Wuchsoptimum an schwach
sauren bis neutralen Standorten und eine Vitalitdtsabnahme in Richtung auf saure, ndhrstoff-
arme Boden.

Das umfangreiche Aufnahmematerial von HARTMANN & JAHN (1967) aus Waldbestidnden
des Mittelgebirgsraumes, das das 6kologische Verhalten der Baumarten charakterisiert, stiitzt
im wesentlichen ELLENBERG’s (1996) Beobachtungen zu den physiologischen Toleranzberei-
chen: Die drei Ahornarten, Winterlinde, Esche, Bergulme, Vogelkirsche und auch die von
ELLENBERG als sduretolerant eingestufte Hainbuche wurden nur an Standorten mit Basenst-
tigungen im Oberboden groBer 30 Prozent gefunden (Abb. 11). Beim Ubergang vom Austau-
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scher- zum Aluminium-Pufferbereich féllt also rund die Halfte der mitteleuropédischen wald-
bildenden Baumarten aus und iiberldBt das Feld sduretoleranten Arten wie der Traubeneiche
und der Buche, die auch an Standorten mit Basensittigungen < 5 % noch konkurrenzkréftig
sind.

Eine Verbesserung der Néhrstoffversorgung fiihrt an vielen mitteleuropdischen Standorten
zu einer hoheren Zuwachsleistung der Baume zumindest in ihren oberirdischen Biomasse-
Fraktionen. Das belegen zunichst zahlreiche Diingungsexperimente an Jungpflanzen (z.B.
BURSCHEL 1966) wie auch an Altbizumen (HOLSTENER-JORGENSEN 1970, NILSSON et al. 1995).
Basierend auf Laboruntersuchungen lat sich die nahrstoffabhéngige Zuwachsleistung von
Jungbdumen mit physiologischen Modellen befriedigend beschreiben (INGESTAD & LUND
1986) und in der nutrient response efficiency einer Baumart ausdriicken (PASTOR & BRIDGHAM
1999).

Ein weiterer eindrucksvoller Beleg fiir die enge Néhrstoff-Wachstums-Beziehung bei mit-
teleuropdischen Bdumen sind die wahrscheinlich vor allem durch erhohte N-Immissionen
hervorgerufenen rezenten Zuwachssteigerungen in vielen Wildern (BREUER 1993, KLADTKE
1995, ROHLE 1995). Dariiberhinaus kdnnen Zuwachsvergleiche von Waldbestinden unter-
schiedlich néhrstoffversorgter Standorte den Einflul der Bodenfruchtbarkeit aufzeigen. Enge
Korrelationen wurden z.B. zwischen dem N-Gehalt des Oberbodens und dem Schaftvolu-
menzuwachs von Kiefern oder dem Hohenzuwachs von Fichten (TOLLE 1969, FIEDLER et al.
1976, Abb. 12), und zwischen dem P-Gehalt des Bodens und der Hohe von Fichten in Ost-
deutschland (HEINZE & FIEDLER 1978) gefunden.

Traubeneiche
Rotbuche

Hainbuche

24 32 31 58 8 77 18

Bergahorn | e Rl

29 17 31 14 37 6

Vogelkirsche = | — >0

Spitzahorn —=ea

1“7 4 12 13
Esche b

55 17 a 21 15
Winterlinde

10 20 0 14 011
Bergulme e———— s

14 g 0 110
Feldah

16 22 4 7

T T I [

100 80 60 40 20 0

Basensiittigung des Oberbodens (%)

Abb. 10: Stetigkeit von 10 Baumarten im Aufnahmematerial von HARTMANN & JAHN (1967) in 130
Laubwaldbestidnden des nordlichen mitteleuropéischen Berglandes in Abhéngigkeit von der
Basensittigung des Oberbodens (10 - 50 cm); die Dicke der Balken wie auch die Zahlen geben
die Stetigkeit in % an. Traubeneiche und Buche wurden nach eigenen Beobachtungen hin-
zugefiigt.
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Abb. 11: Physiologische Amplitude (Rasterflichen) und Herrschaftsbereich unter Konkurrenzbedingun-
gen (okologisches Optimum, fette Linien) von 20 mitteleuropdischen Baumarten in der sub-
montanen Stufe an Standorten unterschiedlicher Bodenaziditdt und Bodenfeuchte (dunkelgrau:
Potenzoptimum, innerhalb der diinnen Linie: Potenzbereich, nach ELLENBERG 1996).

Trotz dieser Befunde ist die Beziehung zwischen der Nahrstoffverfiigbarkeit und der Pro-
duktivitdt mitteleuropdischer Baumarten offenbar weniger eindeutig, als dies zun#chst
erscheinen mag. Zum einen diirfte sie unter den Baumarten verschieden eng ausgepragt sein.
So fanden HEINZE & FIEDLER (1978) im ostthiiringischen Buntsandstein-Gebiet nur undeutli-
che Zusammenhiinge zwischen dem Boden-Stickstoff- und -Phosphorgehalt und dem Hohen-
und Radialzuwachs von Kiefern- und Fichtenbestdnden. Merkliche N-Diingungseffekte zeig-
ten ostdeutsche Fichtenbestinde nur in den mittleren Berglagen, aber nicht in anderen Regio-
nen (FIEDLER et al. 1978). Hundertjihrige Buchenbestinde im franzosischen Jura wiesen die
groften Hohen- und Volumenzuwichse auf tiefgriindigen Kolluvien sowie auf sauren Braun-
erden auf, geringere dagegen in basenreicheren (aber flachgriindigeren und trockeneren)
Braunerden oder Rendzinen (TEISSIER DU CROS 1981, Abb. 13). Luzulo-Fageten waren hier
also produktiver als Hordelymo-Fageten. Diese Ergebnisse deuten darauf hin, daB an vielen
Waldstandorten Mitteleuropas nicht in erster Linie Néhrstoffmangel, sondern andere Fakto-
ren (namentlich Wassermangel) den Zuwachs der Baume begrenzen.

Welch geringen EinfluB manchenorts die standortliche Nahrstoffversorgung auf die Pro-
duktivitit mitteleuropdischer Wilder hat, zeigen eindrucksvoll auch die umfassenden Pro-
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duktionszahlen aus drei 110- bis 150-jdhrigen Buchenaltholzbestinden in der weiteren Umge-
bung von Goéttingen (Tab. 2). Die Bestéinde in der Liineburger Heide, im Solling und im Got-
tinger Wald représentieren ein sehr weites bodenchemisches Spektrum, das von extrem basen-
und néhrstoff(vor allem Mg-)armen Sandboden bis zu basenreichen Kalkboden reicht und
eine pH-(KCI)-Amplitude zwischen 2.9 und 6.7 umfafit. Die recht genau ermittelte oberirdi-
sche Produktion (d.h. Holzzuwachs und Produktion an Blittern, Friichten, Zweigen u.a.) lag
in allen Bestéinden zwischen 1000 und 1100 g m™ und wurde offenbar von der Nihrstoffar-
mut und der hohen Aziditdt im Solling und in der Liineburger Heide nicht negativ beeinfluf3t.
Dies mag auch daran liegen, da3 die N-Mineralisation anders als die Kationen-Verfiigbarkeit
nur relativ geringe Unterschiede zwischen den beiden sauren und dem basischen Standort auf-
wies (69 bis 99 kg N ha” Vegetationsperiode™, Tab. 2). Dieser Befund stiitzt also die in Kap.
3 getroffene Aussage zur vergleichsweise geringen standortlichen Variabilitdt der N-Nachlie-
ferung. Noch bemerkenswerter ist aber das Ergebnis, da die unterirdische Produktion (vor
allem an Feinwurzeln) in den bodensauren Buchenwildern 6- bis 7-fach hoher ist als im Kalk-
buchenwald und folglich die Gesamtproduktivitit der Buchenwélder in Richtung auf saure
nahrstoffarme Standorte zu- und nicht abnimmt (HERTEL 1999). Nihrstoffarmut diirfte also
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Abb. 12: (oben) Schaftvolumenzuwachs von 10-jahrigen Kiefern des nordostdeutschen Tieflandes in
Abhingigkeit vom Stickstoffgehalt des Oberbodens (nach TOLLE 1969). (unten) Baumhohe von
70-jahrigen Fichten im Thiiringer Buntsandsteingebiet in Abhingigkeit vom N-Gehalt des
Oberbodens (nach FIEDLER et al. 1976 in LyR et al. 1992).
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nach diesen Ergebnissen die Produktion und Umsatzrate von Buchenfeinwurzeln erhohen und
damit zu einer insgesamt hoheren Produktionsleistung der sauren Bestdnde fiihren. Mogli-
cherweise kommt der reicheren Krautschicht an basischen Standorten dabei eine kompensa-
torische Rolle im Okosystemaren C-Haushalt zu. Ein weiteres wichtiges Ergebnis dieses
Buchenwald-Vergleiches ist die hohere Feinwurzelmasse und Feinwurzeldichte im Oberbo-
den der sauren Buchenwilder, die die Zusammensetzung und den Deckungsgrad der Kraut-
schicht offenbar wesentlich mitbestimmt (s. Kap. 5).

hs m? - ha'!
Hohe von Fagus in 100 Jahren R IE R

38,3
m
34 KOLLUVIUW &8
(sehr tiefgrindig)
7
32 g g 7,6
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30 6,9
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lativ feucht, tiefgrindi
o6 4 (relativ feucht, tiefgrindig) 555
24 verbraunt (mittelgriindig) 49
1
22 - 4,25
RENDZINEN )
typisch (flachgriindig)
== stidexponiert (besonders trocken) 46

Abb. 13: Baumhdohen und jéhrlicher Zuwachs von 100-jdhrigen Buchenwildern auf verschieden kalkrei-
chen und mehr oder minder versauerten Standorten im franzosischen Jura (nach BECKER et al.
(1980) und VALDENAIRE (1979) in ELLENBERG 1996).

Standortvergleiche sind im Hinblick auf die Frage der Néhrstofflimitierung in mancher
Hinsicht aufschlufireicher als Diingungsexperimente, in denen Nahrstoffe meist kurzfristig
(gepulst) und in unnatiirlich hohen Dosen gegeben werden, wihrend langjdhrige physiologi-
sche und morphologische Anpassungsvorginge der Baume unberiicksichtigt bleiben. Es muf3
deshalb kein Widerspruch sein, wenn N-Diingung einerseits den Holzzuwachs (zumindest
kurzfristig) steigert, auf der anderen Seite aber Waldbestiinde auf unterschiedlich nahrstoff-
reichen Bdden nur geringe Wachstumsunterschiede zeigen. Die hier diskutierten wenigen und
sich teilweise widersprechenden Zahlen mogen zeigen, dall die Néhrstoff-Wachstums-Bezie-
hung der mitteleuropdischen Baumarten als erst ungeniigend bekannt gelten muf3. Dies giit
auch fiir diesbeziigliche Unterschiede zwischen den Baumarten. Forschungsbedarf besteht
auch im Hinblick auf die Gesamt-Produktivitit der Baume auf unterschiedlich fruchtbaren
Boden, weil iiblicherweise nur die forstwirtschaftlich bedeutenden Groflen Festmeter Holz
und Baumhohe erhoben werden. Wiinschenswert ist schlieBlich eine Beurteilung des Néhr-
stoffaktors in seiner relativen Bedeutung zu anderen EinfluBgrofien, insbesondere Wasser.
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Tab. 2: KenngroBen der standortlichen Nihrstoffversorgung, der Krautschicht sowie der Biomasse und
Produktivitit der Biume in drei standortlich unterschiedenen Buchenaltholzbestédnden (110- bis
150-jahrig) in Nordwestdeutschland (links: Liineburger Heide OBS5, Mitte: Solling B1, rechts:
Gottinger Wald). Die bodenchemischen Zahlen betreffen den Oberboden (0 - 10 cm) mit Aus-
nahme der N, -Werte (Auflage und 0- ca. 20 cm Mineralboden), Feinwurzelmasse pro Profil,
Feinwurzeldichte im Oberboden (Ofh oder Ah).

Luzulo-Fagetum Luzulo-Fagetum Hordelymo-Fagetum
lathyretosum
Tieflands-Ausprigung submontane Ausprigung
trennartenloser Oxalis acetosella-
edaphischer Typ edaphischer Typ
pleistozédne Sand Buntsandstein/Lo8 Muschelkalk (L68)
pH(KCI) 29 2.9 6.7
Mg, (xmol. g) 0.2 24 187
-1
Alex (umol. ) 34 774 0
CIN 26.2 19.4 131
N, (kg N ha'') 69 99 87
Deckung Kraut- 1 10 90
schicht (%)
Artenzahl Kraut- 1 7 28
schicht
Holzmasse (kgm?)  24.3 31.0 357
Blattmasse (g m?) 306 314 326
Feinwurzelmasse 448 309 329
@m?)
Feinwurzeldichte 297 164 133
(g 100ml-")
Produktion ober- 1101 1089 1023
irdisch (g m2a)
Produktion unter- 623 748 96
irdisch (g m2a)
Gesamt-Produktion 1724 1837 1119

(gm2a’)

5. Deckung und Artenreichtum der Krautschicht mitteleuropiischer
Wilder in Abhéngigkeit vom Nihrstoffangebot

Die Krautschicht der Wilder ist in synsystematischer Hinsicht bedeutsamer als die Baum-
schicht, also deren Beziehung zum standortlichen Nahrstoffangebot aus pflanzensoziologi-
scher Sicht besonders interessant. DaB sich die vier wichtigsten Buchenwald-Gesellschaften
niherungsweise entlang einer Azidititsachse des Bodens anordnen lassen (Abb. 14), 148t
erkennen, wie wichtig bodenchemische Eigenschaften fiir die Gliederung der mitteleuropéi-
schen Wilder sind. Im folgenden wird versucht, die Bedeutung des Nahrstoffangebotes fiir
die Artenzusammensetzung und den Deckungsgrad der Krautschicht mitteleuropdischer
Waldgesellschaften von verschiedenen Blickwinkeln aus zu analysieren. Es wurde bereits
dargelegt, dafl sowohl direkte physiologische als auch indirekte, von der Vitalitit der Baume
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abhéngige Wirkungspfade bedeutsam sind (Abb. 15). Der direkte Einflufl des Nihrstoffange-
botes und des bodenchemischen Milieus auf das Wachstum von Waldboden-Krautschicht-
pflanzen ist in vielen physiologischen Laboratoriums-Experimenten untersucht worden (z.B.
BOGNER 1968, RUNGE & RODE 1991). Hier sollen vor allem die bisher wenig beachteten indi-
rekten Wirkungen unterschiedlicher Bodenfruchtbarkeit betrachtet werden, und zwar (1) das
Lichtangebot am Waldboden, das iiber den Kronenschluf vom Nihrstoffangebot abhingig
sein kann, und (2) die mogliche Konkurrenz zwischen Krautschichtwurzeln und Baumwur-
zeln.
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7 —
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Carici-Fagetum Moor 1952

typicum

lathyretosum

Hordelymo-Fagetum Kuhn em. Dierschke 1989
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Galio-odorati-Fagetum Sougnez et Thill 1959
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typicum (‘trennartenloser E-Typ') Luzulo-Fagetum Meusel 1937 em. Heinken 1995

— leucobry (l br. gl.-E-Typ')

N

Abb. 14: Edaphische Gliederung wichtiger mitteleuropéischer Buchenwald-Gesellschaften der submon-
tanen Stufe; die ndherungsweise Zuordnung zu den pH-Werten des Oberbodens erfolgte nach
verschiedenen Literaturangaben und eigenen Messungen (edaphische Typen (‘E-Typen’) nach
HEINKEN 1995).
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Abb. 15: Schematische Darstellung wichtiger Einflufifaktoren der Krautschicht eines Waldes.
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Vielleicht liegt es am Artenreichtum und der Uppigkeit der Krautschicht, daB Waldgesell-
schaften auf basischen Standorten im allgemeinen als produktiver als jene auf sauren Bdden
eingeschitzt werden. Dal dieser Schlu8 manchmal irrefiihrend sein kann, wurde bereits durch
den obigen Vergleich der Produktivitit der Buche an drei Standorten angedeutet. Tatséchlich
ist die Krautschicht basischer, nihrstoffreicherer Waldgesellschaften im Mittel artenreicher
als jene saurer, nihrstoffarmer Waldgesellschaften. Eine Auswertung des umfangreichen, von
OBERDORFER (1992) zusammengestellten Aufnahmematerials aus siiddeutschen Wéldern
ermoglichte die Bestimmung von Krautschicht-Artenzahlen fiir eine Reihe wichtiger Wald-
gesellschaften, wobei in den Zahlen nur GefiaBpflanzenarten mit > 10 % Stetigkeit im Auf-
nahmematerial Beriicksichtigung fanden. Die gefundene Variationsbreite der Krautschicht-
Diversitidt in stiddeutschen Wildern ist betrachtlich und reicht von 15 Arten im Leucobryo-
Pinetum bis zu 109 Arten im Potentillo-Quercetum (Abb. 16). Als besonders artenarm erwie-
sen sich viele Gesellschaften bodensaurer Syntaxa, darunter des Dicrano-Pinion, des Luzulo-
Fagenion, des Betulion pubescentis und des Quercion robori-petraeae. Ausgesprochen reich
dagegen sind buchenarme oder buchenfreie Waldgesellschaften maBig saurer bis alkalischer
Boden (darunter Galio-Carpinetum und Quercetum pubescenti-petraeae). Als relativ arten-
reich in der Krautschicht (60 - 79 stete Arten pro Aufnahmeflidche) miissen auch Hordelymo-
und Carici-Fagetum sowie bodenreichere Feuchtwilder (Stellario-Carpinetum, Pruno-Fra-
xinetum, Querco-Ulmetum) gelten. Waldgesellschaften im Herrschaftsbereich der Rotbuche
(d.h. innerhalb der gestrichelten Linie in Abb. 16) sind im allgemeinen drmer an Kraut-
schichtarten als Wilder jenseits der Trocken- und der Nissegrenze der Buche.

Einen deutlichen Hinweis auf die Bedeutung indirekter Zusammenhinge zwischen Néhr-
stoffangebot und Krautschicht liefert die enge positive Korrelation zwischen der Diversitiit
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Abb. 16: Artenzahlen in der Krautschicht verschieden basenreicher und bodenfeuchter siiddeutscher
Waldgesellschaften nach zahlreichen, bei OBERDORFER (1992) zusammengestellten Aufnah-
men; beriicksichtigt wurden nur Gefafpflanzen mit einer Stetigkeit im Aufnahmematerial > 10
%. Die gestrichelte Linie gibt den Herrschaftsbereich der Rotbuche an. Die Zahl der Aufnah-
men pro Gesellschaft schwankt zwischen etwa 20 und 2500. Die Aufnahmen stammen iiber-
wiegend aus dem Mittelgebirgs- und Voralpenraum, nicht jedoch aus den deutschen Alpen.
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der Krautschicht und jener der Baumschicht in den Waldgesellschaften Siiddeutschlands
(ohne Alpen). Diese bemerkenswerte Beziehung ergibt sich aus der Analyse des in OBERDOR-
FER (1992) zusammengesteliten Aufnahmematerials, aus dem 20 wichtige Waldgesellschaften
nach der Anzahl steter Krautschichtarten (Stetigkeit > 10 %) und steter Baumarten (Stetigkeit
> 20 %) untersucht wurden (Abb. 17). Krautschichtartenreiche Gesellschaften wie das Poten-
tillo-Quercetum, das Galio-Carpinetum, das Quercetum pubescenti-petraeae und das Aceri-
Tilietum weisen gleichzeitig eine bemerkenswert hohe Zahl an steten Baumarten (6 bis 9) in
der Kronenschicht auf. Die in der Krautschicht artendrmeren Gesellschaften des Luzulo-
Fagetum, Salicetum cinereae und des Betulo-Quercetum beherbergen dagegen nur ein bis drei
stete Baumarten, sind also auch in der Krone artenarm.
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Abb. 17: Beziehung zwischen der Artenzahl steter Baumarten und der steter Krautschichtarten
(GefaBpflanzen) in 20 Waldgesellschaften Siiddeutschlands nach zahlreichen, bei OBERDORFER
(1992) zusammengestellten Aufnahmen; beriicksichtigt wurden nur GefaBpflanzen mit einer
Stetigkeit im Aufnahmematerial > 10 % sowie Baume > 20 %. PQ - Potentillo-Quercetum, Qp
- Quercetum pubescenti-petraeae, GC - Galio-Carpinetum, AT - Aceri-Tilietum, QU - Querco-
Ulmetum, SC - Stellario-Carpinetum, FA - Fraxino-Alnetum, CF - Carici-Fagetum, SA - Stel-
lario-Alnetum, PE - Pruno-Fraxinetum, HF - Hordelymo-Fagetum, HQ - Holco-Quercetum, CA
- Carici elongatae-Alnetum, Sp - Salicetum pentandro-cinereae, Sa - Salicetum albae, GF -
Galio-Fagetum, BQ - Betulo-Quercetum, Sc - Salicetum cinereae, LF - Luzulo-Fagetum, LP-
Leucobryo-Pinetum.

Zur Erkldrung dieser auffallenden Beziehung zwischen Kraut- und Baumschicht-Diver-
sitdt sind mehrere Hypothesen denkbar, darunter (1) die Annahme einer gleichartigen, phy-
siologisch begriindeten Vermeidung saurer und nahrstoffarmer Standorte durch viele Kraut-
schichtarten und Baume, und (2) eine direkte Beeinflussung der Krautschichtpflanzen-Diver-
sitdt durch die Anzahl der stet vertretenen Baumarten in artenreichen Wildern auf dem Wege
einer positiven chemischen oder biologischen Interaktion. Moglich wire dies tiber Wurzelex-
sudate, Blattinhaltsstoffe, spezifische Mykorrhizapilze oder Rauber-Herbivoren-Systeme.
Sicherlich spielt aber in dieser Beziehung auch die konkurrenzbeherrschende Stellung der
Buche eine Rolle, die andere Baumarten und moglicherweise auch manche Krautschichtarten
zuriickdringt: Alle wichtigen Buchenwald-Gesellschaften (Luzulo-, Galio-, Hordelymo- und
Carici-Fagetum) sind ndmlich nicht nur in ihrer Baumschicht, sondern auch in der Kraut-
schicht deutlich artendrmer als viele standortlich verwandte buchenfreie Gesellschaften (Abb.
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17). Ohne daB hier die Mechanismen der Baumschicht-Krautschicht-Wechselwirkungen zu
kldren wiren, muf3 doch gefolgert werden, dafl der Artenreichtum der Krautschicht sicherlich
nicht nur von Standortfaktoren wie dem Nihrstoffangebot auf direktem Wege, sondern ma8-
geblich auch von einem Komplex indirekter Faktoren einschlieflich Pflanze-Pflanze- und
Pflanze-Tier-Interaktionen beeinfluit wird.

Der Lichtgenufl am Waldboden ist einer dieser indirekten Faktoren, der vom Kronenschluf3
der Baume bestimmt wird und damit auch vom bodenchemischen Zustand abhéngen konnte,
wenn Wilder auf armen, sauren Boden geringere Blattflichen ausbilden als Wilder auf néihr-
stoffreichen. Eine derartige Abhéngigkeit des Blattflichenindex von der Bodenfruchtbarkeit
lassen Untersuchungen von HOFFMANN & JENSSEN (1997) in ostdeutschen Buchenwildern
vermuten; entsprechendes wurde auch von ELLENBERG (1996) angenommen. Eigene Untersu-
chungen zum Blattflichenindex in 20 mittel- und nordwestdeutschen Buchenwildern stiitzen
diese Hypothese einer vom Bodenzustand abhingigen Blattflichenentwicklung der Buche
allerdings nicht: Die Blattflachenindices verschiedener 100- bis 150-jdhriger geschlossener
Buchenbestinde variierten zwischen 5.5 und 9.5, und zwar weitgehend unabhingig von
bodenchemischen Parametern wie dem C/N-Verhéltnis oder den austauschbaren Mg- und Al-
Vorriten (Abb. 18). Lediglich zwischen der Basensittigung und dem Blattfldchenindex ergab
sich eine angedeutete positive Beziehung, die sich jedoch bei hohen Basensittigungen in eine
negative umkehrte (Abb. 18: oben links). In Ubereinstimmung mit diesen Ergebnissen erga-
ben Lichtmessungen am Waldboden in sechs Buchenwildern auf unterschiedlichem Boden-
substrat keine eindeutige Korrelation der Kronen-Transmissivitdt mit dem pH-Wert oder der
Basensittigung des Oberbodens (Abb. 19). Die am stédrksten versauerten Bestdnde des Luzu-
lo-Fagetum erzeugten einen &hnlich dunklen Schatten wie die basenreichen Hordelymo-
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Abb. 18: Beziehung zwischen dem Blattflichenindex von Buchenaltbestdnden und der Basensittigung,
dem C/N-Verhiltnis, dem austauschbaren Magnesiumvorrat oder dem austauschbaren Alumi-
niumvorrat des Oberbodens in 23 standortlich unterschiedenen Bestinden aus Mittel- und
Nordwestdeutschland (nach Daten von Voss, FOETzKI und LEUSCHNER, unverdff.). Der Blatt-
flachenindex wurde mit jeweils 10 Kiibeln im Herbst 1997 erfafit.
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Fageten. Zumindest im Falle der mittel- und nordwestdeutschen Buchenwilder kann also die
indirekte Beeinflussung der Krautschicht iiber den Wirkungspfad Nahrstoffe - Kronenschluf3
- Lichtgenuf} als unbedeutend ausgeschlossen werden.
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Abb. 19: Relativer Lichtgenufl am Waldboden unter 6 Buchenaltbestéinden, die sich im pH-Wert und der
Basensittigung des Oberbodens (Ah) unterscheiden (Daten von HAGEMEIER, unverdff., MROT-
ZeK 1998 und ScHMID & LEUSCHNER 1998 aus dem Solling B1, Géttinger Wald, Liineburger
Heide OBS, Ziegelrodaer Forst, Kyffhduser und Zierenberg; jeweils 48 bis 121 MeBpunkte).
Offene Symbole: Durch Relief oder Auflichtung bedingt liickigere Bestéinde.

Wichtiger fiir den Deckungsgrad und den Artenreichtum der Krautschicht scheint dagegen
ein anderer, indirekt auf das Nahrstoffangebot zuriickgehender Faktor zu sein, die Dichte
lebender Feinwurzeln der Buche im Oberboden (organische Auflage oder Ah-Horizont). In
sechs untersuchten Buchenbestinden war diese im sauren Luzulo-Fagetum des Solling und
der Liineburger Heide mit 165 - 300 mg Feinwurzelmasse pro 100 ml Bodenvolumen héher
als in den basenreichen Bestdnden des Galio- und Hordelymo-Fagetum von Zierenberg und
aus dem Goéttinger Wald (110 - 140 mg 100 ml’, Abb. 20). Hohe Feinwurzeldichten der
Biume konnten daher vor allem auf armen Boden ein wirkungsvoller Ausschluf3faktor fiir
viele Krautschichtpflanzen sein, indem intensive Konkurrenz um Néhrstoffe und Wasser die
Etablierung und das Wachstum dieser Pflanzen verhindern.
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Abb. 20: Dichte lebender Feinwurzeln der Buche im Oberboden (Ofh oder Ah) in 6 Buchenaltbestinden,
die sich in der Basensittigung des Oberbodens unterscheiden (Liineburger Heide OBS5 - LH,
Solling B1 - SO, Kyffhauser - KY, Ziegelrodaer Forst - ZF, Zierenberg - ZI, Géttinger Wald -
GW; nach Messungen von HERTEL 1999, SCHMID & LEUSCHNER 1998 und PAAR 1994).

Wie artenreich die Krautschicht eines Waldes ist, wird also offenbar nicht nur von den
Nahrstoffvorraten und dem bodenchemischen Milieu, sondern auch von der Intensitit des
Konkurrenzkampfes um Bodenressourcen bestimmt. Um die relative Bedeutung dieser Ein-

127



Tab. 3: Korrelationskoeffizienten r und Irrtumswahrscheinlichkeit P (%) der Beziehungen zwischen
verschiedenen EinfluBfaktoren bzw. Faktorenkombinationen und der Artenzahl der Kraut-
schicht (100 - 300 m? Fldchen) nach Daten aus 6 standortlich verschiedenen Buchenaltbestin-
den in Mittel- und Nordwestdeutschland (s. Abb. 19).

r P
pH(KCI, CaCl,) 0.71 10.9
WlraadioR [ose]
Wurzeldichte m 04
pH - 10° 0.87 24

Auflagedicke

pH - 10¢ 0.94 0.7
Wau.dichte - Auflagedick
pH-: Licht -10° 0.54 26.5
Waurzeldichte

pH: Licht -10¢ 0.77 73

Wau.dichte - Auflagedicke
Basensittigung 0.57 24.0
Bas.sitt. - 100 0.88 23
Wurzeldichte

Basensittigung 0.73 10.1
Wurzeldichte - Auflagedicke
Mg,, 0.78 6.6

Mg,, - 10°

Waurzeldichte o7 75

Mg, 108
Wu.dichte - Aufiagedicke 0.78 6.7
CaKMg,, 10°
Wulzelc.l‘i‘chte 0.7 83
Waurzeldichte 0.79 (neg.) 6.2

fluBgroBen und deren Wechselwirkung untereinander abschitzen zu konnen, wurden sechs
Buchenwilder auf sehr unterschiedlichem geologischen Substrat, die sich in der Artenzahl
(A) und im Deckungsgrad (D) der Krautschicht stark unterscheiden, ndher untersucht: Dies
sind die zwei bereits genannten Luzulo-Fageten im Solling auf Buntsandstein (A: 7 Arten, D:
10 %) und in der Liineburger Heide auf pleistozidnen Sanden (A: 1, D: 1 %), ein Galio-Fage-
tum auf L6B im mitteldeutschen Trockengebiet im Ziegelrodaer Forst (A: 17, D: 30 %), ein
Galio-Fagetum auf Basalt bei Zierenberg/Kassel (A: 24, D: 100 %), das bereits erwihnte
Hordelymo-Fagetum auf Muschelkalk im Gottinger Wald (A: 28, D: 90 %) und ein kraut-
schichtarmes Carici-Fagetum auf Gips im Kyffhiuser (A: 4, D: 8 %). Untersucht wurden
bodenchemische Parameter (austauschbare Ca-, K-, Mg-Vorrite, Basensittigung, pH-Wert im
Oberboden), die Michtigkeit der organischen Auflage, die Dichte der Buchenwurzeln im
Oberboden und der Lichtgenu8 am Waldboden. In Korrelationsanalysen wurde untersucht,
welche Einzelfaktoren oder Faktorenkombinationen in enger Beziehung zur Krautschicht-
Artenzahl und zum Deckungsgrad stehen.

Bodenchemische Zustandsgroen (pH(KCI, CaCl,)-Wert, austauschbarer Mg-Vorrat,
Basensittigung) allein korrelieren nur schwach mit der Artenzahl in diesen sechs Buchen-
wildern, ebenso wie die Wurzeldichte (negative Beziehung) und Licht, wenn sie isoliert
betrachtet werden (Tab. 3). Hohe Korrelationskoeffizienten (r > 0.9 bzw. Irrttumswahrschein-
lichkeiten P < 1 %) wurden dagegen bei einer Kombination der Faktoren pH, Wurzeldichte
(und Auflagedicke) erhalten. Abb. 21 zeigt die enge Korrelation zwischen dem Koeffizienten
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pH - 1000 / Wurzeldichte und der Artenzahl der Krautschicht der sechs Buchenwailder. Wird
der pH-Wert durch die Basensittigung oder den Mg,,-Wert ersetzt, ist die Beziehung zur
Artenzahl dagegen schwicher.

30
25
20

15

Artenzahl Krautschicht

pH - 1000
Wurzeldichte

Abb. 21: Beziehung zwischen dem Quotienten aus pH(KCl)-Wert des Oberbodens und der Wurzeldich-

Tab. 4:

r

te der Buche, und der Artenzahl der Krautschicht in 6 standértlich unterschiedlichen Buchen-
altbestdnden (s. Abb. 19; GroBe der Aufnahmefldchen: 100 - 300 m2). r=0.96.

Korrelationskoeffizienten r und Irrtumswahrscheinlichkeit P (%) der Beziehungen zwischen
verschiedenen Einflufaktoren bzw. Faktorenkombinationen und der Deckung der Krautschicht
(100 - 300 m? Fliachen) nach Daten aus 6 standortlich verschiedenen Buchenaltbestinden in
Mittel- und Nordwestdeutschland (s. Abb. 19).

pH(KCI, CaCl,) 0.74
__pH-10° 0.88
Waurzeldichte :

H-10° 0.86
Auflagedicke
N Y
Wau.dichte - Auflagedicke m
pH- Licht -10° 0.71
Waurzeldichte

H- Licht -10* 0.91
Wu.dichte - Auflagedicke
Basensittigung 043
Bas.sitt. - 100 0.89
Wurzeldichte

Basensittigung 0.97
Wurzeldichte - Auflagedicke
Mg,, 0.92
Mg,, - 10°
Wurzeldichte 0.0
Mg, 10°
Wau.dichte - Auflagedick 0.98
S’I‘_ngqﬁs 0.73
urzeldichte

Wurzeldichte 0.64 (neg.)

9.1

21

27

0.9

11.5

0.2

9.9

16.6

Im Falle des Deckungsgrades der Krautschicht wurden - anders als bei der Artenzahl -
engere Beziehungen zu Koeffizienten aus Mg,, oder Basensittigung und Wurzeldichte bzw.
Auflagedicke gefunden als zu Koeffizienten aus pH-Wert, Wurzeldichte und Auflagedicke
(Tab. 4). Artendiversitit und Deckungsgrad werden demnach nicht von denselben Faktoren-
kombinationen kontrolliert.
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Wenn auch mit sechs Bestidnden ein nur recht begrenztes Stichprobenkollektiv untersucht
werden konnte, lassen diese Ergebnisse doch erkennen, dafl Artenzahl und Deckung der
Krautschicht von Buchenwildern durch erhShte Basizitit und grofere Nahrstoffverfiigbarkeit
positiv beeinflufit werden, wie dies zu erwarten war. In dieser Abhéngigkeit driickt sich also
der direkte Einflu des chemischen Bodenmilieus auf das Wachstum calcicoler bzw. calcifu-
ger Krautschichtpflanzen aus. Ahnlich bedeutsam scheint aber auch der negative EinfluB der
Waurzeldichte der Béume und der Auflagedicke zu sein, ersterer, weil er die Verfiigbarkeit von
Nihrstoffen und Wasser fiir die Krautschicht limitieren kann, letzterer, weil méchtige Aufla-
gen offenbar die erfolgreiche Etablierung von Krautschichtpflanzen behindern und gleichzei-
tig verlangsamte Stoffumsitze im Boden anzeigen.
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