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Okosystemare Untersuchungen zur Heide-Wald-Sukzession

— Michael Runge, Christoph Leuschner und Michael Rode, Géttingen —

Abstract

Ecosystem investigations in the heathland-forest succession

Three (supposed) stages of the heathland forest succession on nutrient-poor sandy soils are
compared, considering particularly the ressource use. In the sequence Calluna-heathland,
birch-pine forest, oak-beech forest increasing amounts of nutrients are cycled within the eco-
system. Nitrogen is cited as an example to illustrate that this increase is not only the conse-
quence of a growing ecosystem nutrient stock but also (and in the case of nitrogen preponde-
rantly) of an accelerated turnover of the extant stock. The better nutrient availability, resulting
from this acceleration, supports the growth of species with a higher nutrient demand (as oak
and beech) and enables the beech to replace, finally, the competing tree species. Decisive for the
success of the beech is this species” superiority in the competition for the ecosystem inde-
pendent ressource , light“, but a sufficient supply with the ecosystem dependent ressource
yhutrients“ is a precondition that this superiority can take effect.

1. Das Phinomen

Die Callunaheiden Nordwestdeutschlands sind eindrucksvolle Beispiele einer vom Men-
schen geschaffenen Vegetation. Selbst wenn sie kleinflichig in dhnlicher Zusammensetzung
auch natiirlich existieren sollten, so geht ihr grofiflichiges Vorkommen, wie seit langem be-
kannt, auf eine bestimmte biuerliche Bewirtschaftung zuriick. Sobald jedoch diese Bewirt-
schaftung eingestellt wird, setzt eine spontane Umwandlung der Heiden zu Wald ein. In der
Regel stellen sich zunichst Birken (Betula pendula, u. U. auch B. pubescens) und Kiefern (Pi-
nus sylvestris) ein, die das primire Waldstadium bilden; anschlieffend treten zunehmend Eichen
(Quercus petraea, Q. robur) und schliefllich auch Buchen (Fagus sylvatica) auf, die die Pionier-
holzarten letztlich verdringen. Als Endglieder dieser Sukzession werden - je nach Standort
wechselnd — Eichen-Buchenwilder oder Buchenwilder erwartet.

Das Primarwaldstadium wird nach Aufgabe der Heide-Bewirtschaftung sehr schnell, d.h.
in wenigen Jahrzehnten, erreicht. Die weitere Umwandlung vollzieht sich wesentlich lang-
samer, so daf} bisher keine vollstindigen Sukzessionen dokumentiert sind und die erwarteten
Endstadien indirekt erschlossen werden missen. Immerhin gibt es bereits aus Indizien ge-
wonnene, genaue Vorstellungen tiber solche Endstadien in Abhingigkeit von den Bodenbe-
dingungen, wie sie z.B. von JAHN (1986) vorgestellt worden sind. Sicherlich gibt es noch
Interpretationsspielraum im Hinblick auf einzelne Endstadien, auf den Verlauf und die Dauer
der Sukzessionen und vor allem auch zur Frage des Einflusses von Wildverbiss auf die Wald-
dynamik, doch wird an dem grundsitzlichen Verlauf, wie anfangs skizziert, kaum noch
gezweifelt.

Im Vergleich mit anderen sind an der Heide-Wald-Sukzession nur wenige Arten entschei-
dend beteiligt. Das macht sie zu einem relativ einfachen Beispiel, das aus diesem Grund ge-
wahlt wurde, um Untersuchungen zum okosystemaren Hintergrund einer Sukzession vorzu-
nehmen. Einige zentrale Fragestellungen, die den Untersuchungen zugrundeliegen, sollen hier
erlautert und mit ersten Ergebnissen illustriert werden.
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2. Allgemeine Uberlegungen zur Okosystem-Sukzession

Bei allen natiirlichen Sukzessionen handelt es sich nicht allein um Verinderungen von
Pfl anzengcmemschaften oder Biozénosen sondern stets auch um Verinderungen von Okosy-
stemen in der Zeit. Denn mit der Zusammensetzung der Biozonose dndert sich gleichzeitig der
Standort. Und ebenso wie in diesem Prozess die Biozoénose auf den Standort wirkt, hat der sich
andernde Standort Riickwirkungen auf die Biozonose. Das uns ins Auge fallende Phinomen
ist der Artenwandel vor allem der Phytozénose. Es verwundert daher nicht, daf§ dieser in der
Sukzessionsforschung bisher im Vordergrund des Interesses stand. Ein tiefergehendes Ver-
stindnis von Sukzessionen 14t sich jedoch erreichen, wenn auflerdem die Standortsinderun-
gen und deren Riickwirkungen auf die Biozénose beriicksichtigt werden. Einen Beitrag zu ei-
ner solchen 6kosystemaren Betrachtung sollen unsere Untersuchungen liefern.

Eine stark vereinfachte Ubersicht iiber Riick- und Wechselwirkungen, von denen eine
Sukzession beeinflufit wird, gibt Abb. 1:

FLORA

<« Wechselwirkungen
(u.a. Konkurrenz)

Standort
(ua.Ressourcen)

\/

VEGETATION

Abb. 1: Vegetation als Ergebnis des Zusammenwirkens von Flora, Standort und Wechselwirkung zwischen
den Arten.

Die an einem Ort sich herausbildende Vegetation ist primir abhingig von der Flora, d.h.

von der Gesamtheit der Arten, die diesen Ort erreichen konnen. Wie schnell und in welcher
Menge sie ihn erreichen, hingt neben ihrer Distanz vor allem von ihrer Ausbreitungsfahigkeit
ab. Eine erste nicht zufillige Ursache ihrer zeitlichen Aufeinanderfolge an einem Ort ist
somit der Unterschied in der Fihigkeit der Arten zur Verbreitung ihrer Samen.
Ob im weiteren die eintreffenden Arten sich behaupten konnen, ist abhingig einerseits von
den abiotischen Standortsbedingungen und andererseits von Wechselwirkungen zwischen
den Arten, vor allem ihrer Konkurrenz. Mit der Anderung der Standortsbedingungen unter
dem Einfluf der entstehenden Vegetation dndert sich deren Selektionswirkung. Damit wird
in der Folge eine erneute Anderung der Vegetation erméglicht oder erzwungen und damit
u. U. wieder eine Anderung der Standortsbedingungen. Gleichzeitig kénnen sich die Kon-
kurrenzverhiltnisse verschieben und ihrerseits zu Anderungen der Vegetation und des Stand-
orts fithren.

Wir wissen, dafl als Ergebnis dieser ineinandergreifenden Prozesse und Regelmechanismen
ein Endstadium entstehen kann, in dem die Vegetation keinen bedeutenden gerichteten Verén-
derungen mehr unterliegt. In diesem Stadium haben sich aus dem Bestand der Flora diejenigen
Arten eingestellt, die unter den gegebenen Standortsbedingungen die konkurrenzstirksten
sind. Zudem bedeutet die Existenz eines solchen Endstadiums, daf§ sich auch der Standort
nicht mehr wesentlich indert. Im Verhiltnis von Standort und Vegetation ist somit ein Zu-
stand erreicht worden, in dem Anderungsimpulse weder vom Standort auf die Vegetation noch
von der Vegetation auf den Standort ausgehen. Das Okosystem insgesamt befindet sich dann
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nahezu in ,stationdrem Zustand“. — Auch dieser Zustand kann jedoch nur voriibergehend ein-
treten, da er stets entweder durch Eingriffe von auffen oder durch altersbedingten Zusammen-
bruch des Pflanzenbestandes gestdrt wird. Falls diese Storungen allerdings zu quasi-zyklischen
Anderungen (»Regenerationszyklen®) fiihren, kann bei Betrachtung ausreichend langer Zeit-
riume, d.h. in einer anderen Zeitskala, wieder von einem ,,stationiren Zustand“ gesprochen
werden (vgl. REMMERT 1985). Die Heide-Wald-Sukzession sollte sich mit ihrem buchenbe-
herrschten Endstadium und den anschliefenden Regenerationszyklen auf solche stationiren
Zustinde hinentwickeln.

Nach diesen Uberlegungen ist es fiir das Verstindnis von Sukzessionen notwendig oder
zumindest wiinschenswert, drei Einflufkomplexe zu beriicksichtigen:

Die Ausbreitungs- und Ansiedlungsfihigkeit der Arten,
den Standort (einschliefllich seiner Anderung) und )
die interspezifische Konkurrenz (einschliefflich ihrer Anderung).

Der erste Komplex interessiert in unserem Vorhaben nur indirekt; unsere Untersuchungen
setzen ein nach Ansiedlung der Arten und befassen sich im wesentlichen mit den beiden ande-
ren Komplexen. Diese sollen noch etwas eingehender erdrtert werden:

Die als Standort zusammengefafiten Umwelteinfliisse lassen sich untergliedern in Intensi-
titsfaktoren und Kapazititsfaktoren. Zu den Ersteren gehéren z.B. das Temperaturregime
(also tages- und jahreszeitliche Temperaturamplituden, Ausmafd und zeitliche Verteilung von
Temperaturextremen, usw.) oder auch die Boden-pH-Werte, d.h. Faktoren, die in ihrer jewei-
ligen Intensitit die Pflanzen beeinflussen, ohne dafl sie in deren Stoffwechsel umgesetzt wer-
den. Zu den Letzteren gehoren dagegen die Faktoren, deren verfiigbare Menge fiir die Pflanzen
von Bedeutung ist, da sie in deren Stoffwechsel benétigt werden. Vom Bedarf der Pflanzen her
geschen konnen sie daher auch als verfiigbare Ressourcen des Standorts bezeichnet werden.
Voraussetzung fiir die Existenz an einem Standort ist, daff sich die Arten unter der gegebenen
Kombination von Intensititsfaktoren behaupten und auflerdem in ausreichendem Mafie mit
den bendtigten Ressourcen versorgen konnen.

Bei der Untersuchung von Sukzessionen miissen beide Faktorengruppen beriicksichtigt
werden. Im Hinblick auf die Konkurrenz sind allerdings die Kapazititsfaktoren oder Ressour-
cen von vorrangigem Interesse (exploitation competition).

Im Folgenden soll vor allem auf Energie und Mineralstoffe (speziell am Beispiel des
Stickstoffs) eingegangen werden. Energie tritt als Strahlungsenergie (Licht) in die Biozonose
des Okosystems ein und wird als Warme, d.h. in einer Form, die biologisch nicht wieder
nutzbar ist, abgegeben. Mineralstoffe werden dagegen nach ihrer Nutzung zum Aufbau von
Biomasse und nach einer Zwischenlagerung in Streu und Humus durch Mineralisierung er-
neut nutzbar. Daraus ergibt sich als Unterschied zwischen beiden Ressourcen, dafl das An-
gebot an Strahlungsenergie stets unabhingig ist vom Zustand eines Okosystems und vom
jeweiligen Sukzessionsstadium. Ob z.B. ein gegebener Ort von einer Callunaheide oder von
einem Buchenwald eingenommen wird, ist ohne Einfluff auf die eintreffende Menge an Pho-
tonen — auch wenn diese unterschiedlich effektiv genutzt werden. Das Angebot an Nihr-
stoffen ist dagegen in der Regel vom Zustand des Okosystems und damit auch vom jewei-
ligen Sukzessionsstadium abhingig. Im Verlauf der Sukzession kann das Angebot sowohl
durch eine Verinderung des dkosysteminternen Nihrstoffkapitals als auch durch eine Ver-
anderung der Umsatzraten variiert werden. Die Ausgangssituation und, davon abhingig, die
anfingliche Konkurrenzsituation kénnen dabei sehr unterschiedlich sein: Abgesehen von
dem sehr unwahrscheinlichen Fall des genau dem Bedarf entsprechenden Angebotes werden
Nihrstoffe primir entweder tiberschiissig oder im Mangel vorhanden sein. Im ersten Falle
(auf nihrstoffreichen Béden) werden die Arten, die im Rahmen der Intensititsfaktoren fiir
eine Besiedlung in Frage kommen, zunichst nur um das Licht konkurrieren (das Wasseran-
gebot sei hier der Einfachheit halber aufler Betracht gelassen) Im zweiten Falle (auf nihr-
stoffarmen Boden) werden sich zunichst nur Arten mit geringen Nahrstoffanspriichen an-
siedeln konnen. Soweit fiir die Ansiedlung mehrere Arten in Frage kommen, entwickelt sich
im weiteren Verlauf eine interspezifische Nahrstoffkonkurrenz. In der Regel fithrt diese nicht
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allein zu einer vollstindigen Verdringung von Arten. Vielmehr kommt zur Nihrstoffkon-
kurrenz sehr bald eine Lichtkonkurrenz hinzu (vgl. TILMAN 1990). Letztlich setzen sich
dann diejenigen Arten durch, die die zur Verfiigung stehenden Nihrstoffe am effektivsten
dazu nutzen kénnen, den Konkurrenten die Lichtenergie vorzuenthalten. In diesem Falle
kann die Nihrstoffversorgung den Sukzessionsverlauf beeinflussen, wenn gleichzeitig der
Skosysteminterne Nihrstoffvorrat und/oder der Nihrstoffumsatz zunchmen. Denn damit
konnen anspruchsvollere und in den fritheren Stadien ausgeschlossene Arten sich ansiedeln
und in die Konkurrenz eingreifen. Ob die Zunahme des ékosysteminternen Nahrstoffvor-
rates auf Verwitterung von Mineralen und Luftstickstoffbindung oder auf Immissionen zu-
riickgeht, ist dabei prinzipiell gleichgiiltig. Die Nahrstoffspeicherung im System ebenso wie
die Steigerung der Umsatzraten sind allerdings sehr komplexe und von zahlreichen Einfluf3-
groflen abhingige Vorginge. Diese Thematik hat fiir uns besonderes Interesse, da wir an-
nehmen, dafl die Heide-Wald-Sukzession den Typus reprisentiert, der ausgehend von limi-
tierendem Nihrstoffangebot im weiteren Verlauf durch die Erhohung der systeminternen
Vorrite und der Nihrstoffumsitze stark beeinfluflt wird.

Wasser nimmt im Hinblick auf die Kontrolle durch das Okosystem eine Zwischenstellung
zwischen Energie und Nihrstoffen ein. Gleichgiiltig ob es als Grundwasserspende, als Ober-
flichenabfluf} oder durch Verdunstung das System verlafit, wird es zwar nicht biologisch un-
brauchbar, geht jedoch auch nicht in einen internen Zyklus ein. Dennoch steht die Versorgung
der Pflanzen unter einer begrenzten internen Kontrolle, da das Vermogen zu Aufnahme und
voriibergehender Speicherung vom Zustand des Okosystems abhingig ist. Darauf soll jedoch
im Folgenden nicht niher eingegangen werden.

3. Ziele des Vorhabens

Im Vergleich verschiedener Stadien streben wir an, die wihrend der Sukzession ablaufen-
den Anderungen der Umsitze von Energie, Nihrstoffen und Wasser im Okosystem zu erfas-
sen, und die zugrundeliegenden Steuerungsmechanismen abzuleiten. Den allgemeinen Vor-
iiberlegungen entsprechend geht es uns im Hinblick auf die Steuerungsmechanismen vor allem
um drei Grundfragen:

a) Wie indern sich die Standortsbedingungen (unter besonderer Berticksichtigung der 6kosy-
stemabhingigen Ressourcen) wihrend der Sukzession?

b) Welche Eigenschaften der wichtigsten Arten, sind fiir Auftreten und vor allem fiir ihr
Konkurrenzvermogen entscheidend?

¢) Welcher Art sind die gegenseitigen Beziehungen zwischen den Anderungen in der Verfiig-
barkeit von Ressourcen und dem Auftreten einzelner Arten?

Primir ist dieses Vorhaben somit grundlagenorientiert. Wir erwarten jedoch, daff die Er-
gebnisse auch Aussagen zur praktischen Bedeutung der Okosystemverinderungen ermdgli-
chen, so z.B. fiir die Hohe und Qualitit der Grundwasserspende oder fiir das Regionalklima.

4. Methoden

Das technisch-methodische Vorgehen soll nur summarisch vorgestellt werden:

Drei Stadien der Sukzession, nimlich das Callunaheide-Stadium, das Birken-Kiefernwald-
Stadium und das Eichen-Buchenwald-Stadium werden mit je zwei Probeflichen untersucht.
Die Birken-Kiefernwilder stocken auf chemaligen Callunaheide-Flichen; auf den Eichen-Bu-
chenwaldflichen hat dagegen nie eine Callunaheide existiert. Sie sind daher, genau genommen,
selbst keine Sukzessionsstadien, reprisentieren aber Verhiltnisse, die in einem entsprechenden
Endstadium der Sukzession erreicht werden miissen (= Zielstadium). Boden- und Bestandeser-
hebungen finden auf allen Probeflichen statt. Energie-, Wasser- und Elementumsatz werden
auf je einer Fliche der verschiedenen Stadien untersucht, und zwar mit den in der Okosystem-
forschung inzwischen erprobten und u.a. im ,,Sollmgpro]ekt“ (ELLENBERG et al. 1986) ent-
wickelten Methoden. Die Mefitiirme oder -geriiste, die in diesem Zusammenhang errichtet
wurden, werden gleichzeitig genutzt fiir Untersuchungen der Lichtkonkurrenz, der Photo-
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synthese und des Wasserhaushalts der Baumarten (Betula pendula, Pinus sylvestris, Quercus
petraea, Fagus sylvatica). Schliefllich werden Regressionen zwischen dem Brusthohendurch-
messer (BHD) und der in Fraktionen aufgegliederten Baumbiomasse (oberirdisch) ermittelt,
um tber eine sowohl kontinuierliche wie jihrlich wiederholte Messung der BHD-Zunahme
den Zuwachs ableiten zu kénnen. Gleichzeitig dienen diese Messungen, erginzt um Bestim-
mungen des Streufalls und der Elementgehalte, zur Ermittlung von Elementvorriten und Ele-
mentumsatzen.

5. Bestandesaufbau und Boden der Probeflichen

Die Flichen liegen im Gebiet um Unterliiff, d.h. am siidlichen Rand des Forstlichen
Wuchsbezirks Hohe Heide in einem Gebiet mit relativ hohen Jahresniederschligen (langjihri-
ges Mittel des Wuchsbezirkes = 730 mm; nach GORGES 1969).

Die Heideflichen sind pflanzensoziologisch dem Genisto-Callunetum zuzuordnen. — Et-
was ausfiihrlicher sollen in Anlehnung an SCHMITT (1993) die den Heideflichen unmittelbar
benachbarten Birken-Kiefernwilder vorgestellt werden. Denn derartige Bestinde in ausrei-
chender Grofie, die spontan entstanden sind und nicht forstlich iiberformt wurden, sind nicht
hiufig. Sie sind gleichzeitig aber als Durchgangsstadien der Sukzession von besonderem Inter-
esse. Einer der untersuchten Bestande (Rahberg) erfiillt das Kriterium der unbeeinfluflten Ent-
wicklung nicht ganz. Es handelt sich um einen bis zu 30 Jahren alten Bestand, der zwar durch
natiirliche Ansamung aber nach Abtrieb eines Vorbestandes aufgekommen ist. Dieser Vorbe-
stand war etwa zu Beginn des Jahrhunderts auf einer Callunaheide aufgekommen, nachdem
zur Erleichterung der Ansamung in etwa 2 m Abstand Furchen gepfliigt worden waren. Der
heutige Bestand erreicht eine Hoéhe von maximal 12 m und besteht aus etwa 75% Kiefer und
25% Birke (Betula pendula). Mit 3825 Biumen pro Hektar ist er vergleichsweise dicht. — Der
zweite Bestand (Schillohsberg) hat sich nach Aufhéren der intensiven Schafbeweidung unbe-
einfluflt aus einer Callunaheide entwickelt. Er besteht aus etwa 90% Kiefer und 10% Birke und
erreicht eine Hohe von maximal 16 m. Die iltesten Biume erreichen cin Alter von 40 Jahren.
Der Bestand ist tiber cinen lingeren Zeitraum aufgekommen und ist mit 824 Baumen pro Hek-
tar relativ offen. — Die unterschiedliche Struktur der Bestinde hat deutlichen Einfluf} auf die
Dichte der Verjingungsschicht, d.h. den Baumjungwuchs bis zu 1 m Hohe (Tab. 1). Einheit-
lich treten jedoch in beiden Fillen Kiefer und Birke stark zuriick, wihrend beide Eichenarten
(zusammengenommen) eindeutig dominieren. Selbst die Buche ist bereits vertreten, wenn auch
nur mit je einem Exemplar. Diese unterschiedliche Zusammensetzung von Baum- und Verjiin-
gungsschicht macht den Durchgangscharakter der Birken-Kiefernwilder sehr anschaulich. —
Der als Zielstadium der Sukzession untersuchte Eichen-Buchenwald besteht auf der Hauptun-
tersuchungsflache aus bis zu 140 Jahren alten Buchen, die etwa 75% der Fliche decken, und
aus bis zu 220 Jahren alten Eichen (Quercus petraea), die die restlichen 25% decken. Der Be-
stand erreicht eine Hohe von 27 m. Eine Krautschicht ist nicht ausgebildet. In dem nur zu Ein-
zelaspekten herangezogenen Vergleichsbestand treten neben der Buche nur vereinzelte Eichen
auf.

Als Bodentyp tritt unter Callunaheiden und den aus ihnen hervorgegangenen Birken-Kie-
fernwildern ein Eisen-Humus-Podsol auf (LEUSCHNER 1993). Verinderungen des Boden-
typs unter dem Einfluf} des Baumbewuchses sind nur in geringem Mafle festzustellen. Unter
Eichen-Buchenwald findet sich dagegen podsolige Braunerde. Ausgangsmaterialien der Bo-
denbildung sind in allen Fillen Schmelzwassersande oder -kiese im Unterboden und dariiber
liegende Geschiebedecksande in einer Machtigkeit zwischen 40 und 70 cm. Stellenweise ist eine
diinne Flugsandlage (bis zu 10 cm) vorhanden.

Trotz der unterschiedlichen Bodentypen sind die Béden in ihrer Korngréflenzusammen-
setzung und in ihren chemischen Eigenschaften sehr dhnlich. Dominierende Korngréfenfrak-
tion ist Mittelsand, Ton ist nur in sehr geringen Anteilen vorhanden (Abb. 2). In allen Fillen
sind die Boden vor allem in den A-Horizonten extrem sauer (Abb. 3). Die durchschnittlichen
pH-Werte sinken von der Callunaheide iiber den Birken-Kiefernwald bis zum Eichen-Bu-
chenwald ab. Damit steht in Ubereinstimmung, daf§ auch die effektive Austauschkapazitit in
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Tab. 1: Zusammensetzung der Verjiingungsschicht (Baum-Jungwuchs bis 1 m Hohe) in den untersuchten
Birken-Kiefernwildern (aus SCHMITT 1993, vereinfacht).

Flédche Schillohsberg Rahberg
Aufnahmequadrate: 2b 20
n/Aufn. (sx) 10.2 (4.2) 4,2 (11.8)
n % n %
Eiche 222 87.4 44 53.0
Birke 14 5y 5 3 3.6
Eberesche 8 3.2 25 30.1
Traubenkirsche 3 1.2 5 6.0
Kiefer 2 0.8 2 2.4
Wacholder 2 0.8 -1 182
Buche 1 0.4 1 1.2
Fichte 2 0.8
Faulbaum : ; 2 2.4
Summe 254 100.0 83 100.0

allen Béden extrem niedrig und tendenziell im Eichen-Buchenwald am niedrigsten ist (RODE
et al. 1992). Ein extrem niedriger pH-Wert als Intensititsfaktor wird somit sowohl von der
Eiche wie von der Buche toleriert und ist kein Hinderungsgrund fir das Ablaufen der Sukzes-
sion (vgl. LEUSCHNER et al. 1993).

6. Ressourcennutzung in den verschiedenen Sukzessionsstadien.

Fiir Mineralstoffe als Ressourcen in der Sukzession soll der Stickstoff als Beispiel herange-
zogen werden. Dieses Element ist von besonderem Interesse, da es erstens von den Pflanzen in
den groften Mengen aus dem Boden aufgenommen wird, da es zweitens in Sukzessionen, die
von Mangelbedingungen ausgehen, in der Regel der wachstumslimitierende Faktor ist, und da
es heute durch seine hohe Immission stark in die Okosystemdynamik eingreift (vgl. STEU-
BING 1993).

Die Gesamtvorrite an N, die in Form organischer Verbindungen in Mineralboden und or-
ganischer Auflage vorhanden sind, unterscheiden sich in den verschiedenen Sukzessionsstadien
nur wenig und liegen in einer Gréflenordnung von 4500 bis 6000 kg/ha. Diese Géfenordnung
entspricht der, die z.B. auch fiir Kiefernwilder auf nihrstoffarmen Sanden NO-Deutschlands
angegeben wird (HEINSDORF 1963), und liegt im unteren Bereich der fiir Waldokosysteme
des gemifligten Klimas bekannten Spanne (RUNGE 1983). Moglicherweise besteht eine leichte
Tendenz zu héheren Vorriten in den Waldékosystemen gegentiber den HeideSkosystemen,
vor allem wenn bedacht wird, daf§ auch im Bestand selbst N gespeichert ist. Doch auch wenn
man diese angesichts von nur sechs zu vergleichenden Bestinden unsichere Tendenz als gege-
ben annimmt, bleibt cher bemerkenswert, dafd sie so schwach ist. Eindeutig ist dagegen eine
Tendenz zu hoheren Vorriten in der organischen Auflage von den Callunaheiden tiber die Bir-
ken-Kiefernwilder zu den Eichen-Buchenwildern (Abb. 4). Das bedeutet gleichzeitig, daf} der
besser mineralisierbare Teil des Gesamtvorrates erhdht wird. Der damit von den Callunahei-
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Abb. 2: Mittlere Korngroflenverteilung in den Bodenprofilen der verschiedenen Sukzessionsstadien.
CH = Callunaheide; BK = Birken-Kiefernwald; EB = Eichen-Buchenwald.
¢S, mS, fS = Grob-, Mittel- und Feinsand; U = Schluff; T = Ton.

den bis zu den Eichen-Buchenwildern gesteigerte Umsatz zeigt sich entsprechend in den mit
der Streu jahrlich anfallenden N-Mengen. Nach den ersten Jahresbilanzen steigen sie von etwa
7 tiber 30 bis zu 51 kg N/ha an. Wahrend somit der Vorrat allenfalls unbedeutend ansteigt,
wird im Eichen-Buchenwald mindestens das 7-fache des Umsatzes in der Callunaheide er-
reicht. Fiir den Umsatz der anderen Makroelemente gilt eine prinzipiell vergleichbare Abstu-
fung, wenn auch die relative Steigerung bei den einzelnen Elementen unterschiedlich ist
(RODE 1993). Allgemein wird somit der Elementumsatz im Zuge der Sukzession gesteigert.
Das damit erhohte Angebot an die Pflanzen betrachten wir als eine entscheidende Vorausset-
zung dafir, dafl die Buche sich nicht nur einstellen sondern auch erfolgreich mit den anderen
Baumarten konkurrieren kann.
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Abb. 3: pH (11,0 und pH (kcy in den Profilen der verschiedenen Sukzessionsstadien (Bezeichnung wie bei
Abb. 2).

Wie bereits angefiihrt, ist letztlich die Lichtkonkurrenz entscheidend fiir die Durchsetzung
iiberlegener Arten. Konkurrenzfahigkeit in dieser Hinsicht setzt allerdings nicht unbedingt ein
hohes Photosynthesevermogen voraus. BAZZAZ (1979) hat sogar die Regel aufgestellt, daff Ar-
ten frither Sukzessionsstadien hohere Photosyntheseleistungen bezogen auf die Blattflichen-
einheit erreichen als Arten spiterer Stadien. Diese Regel trifft auf die an der Heide-Wald-Suk-
zession beteiligten Baumarten insofern zu als die Buche unter den Laubbaumarten das niedrig-
ste Photosynthesevermdgen (= maximal erreichbare Nettophotosyntheserate pro Blattflichen-
einheit unter optimalen Strahlungs-, Temperatur- und Feuchtebedingungen bei natiirlichem
CO,-Gehalt der Luft) aufweist (Tab. 2). Dieses relativ niedrige Vermogen liegt in der gleichen
Groflenordnung wie bei Buchen anderer Wuchsorte (SCHULTE et al. 1993) und ist daher nicht
etwa durch unglinstige Standortsbedingungen verursacht. Von der o. g. Regel weichen die
anderen Arten insofern ab als die Eiche eine noch hohere Leistungsfahigkeit besitzt als die Bir-
ke. Die Kiefer fillt mit einem besonders niedrigen Photosynthesevermdgen heraus, ist jedoch
auf Grund des abweichenden Baus ihrer Nadeln mit den Laubbaumarten nicht direkt ver-
gleichbar.

Diese Ergebnisse bestitigen, dafl das Photosynthesevermdgen unter den Eigenschaften,
die fiir die Lichtkonkurrenz entscheidend sind, nur untergeordnete Bedeutung hat. Letztlich
entscheidend ist als Summe verschiedener Eigenschaften das Vermdgen, den Konkurrenten
Lichtenergie vorzuenthalten. In dieser Hinsicht ist die Buche bekannt effektiv. Eine der
Eigenschaften, die zu dieser Effektivitat beitragen, ist im Eichen-Buchenbestand gut zu be-
obachten: Ein Unterschied zwischen beiden Arten besteht in der Ausbildung des Kronen-
raumes, der bei der Buchen tiefer gestaffelt ist als bei der Eiche. Dazu triagt wahrscheinlich
bei, daff die Buche extremere Schattenblitter ausbildet, die noch bei sehr geringer durch-
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Abb. 4: Stickstoffvorrite in den Béden der Untersuchungsflichen, unterteilt nach organischer Auflage und
Mineralboden (Bezeichnung wie bei Abb. 2).

Tab. 2: Maximale Nettophotosyntheserate (tmol COz - m™ s™) der untersuchten Baumarten
am Wuchsort, gemessen unter Lichtsittigung, optimaler Temperatur, nicht limitierender Was-
serversorgung und natiirlicher CO2-Konzentration der Luft (= Photosynthesevermogen). Die
Werte gelten bei den Laubbaumarten fiir die einseitige Blattfliche, bei der Kiefer fiir die gesam-
te Blattoberfliche.

Pinus sylvestris" Betula pendula? Quercus petraea? Fagus sylvatica?
L 4,3 12,6 19,1 9,9
S % 12,3 154 9.3

L = Lichtkrone; S = Schattenkrone.
= Vegetationsperiode 1990,
%) = Vegetationsperiode 1992.
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schnittlicher Lichtintensitit ihren CO,-Gaswechsel mit positiver Bilanz betreiben konnen
(STICKAN u. ZHANG 1992); dazu tragt aber auch bei, dafl die Buche die Stellung ihrer
Blitter im Hinblick auf den Lichteinfall besser optimieren kann. In Abb. 5 sind die Blatt-
stellungswinkel als Abweichung von der Horizontalen in verschiedenen Kronenhohen von
Buche und Eiche kumulativ aufgetragen worden. Dabei ergibt sich, daf§ Abweichungen von
der Horizontalen bei der Buche umso geringer sind, je niedriger sich die Blitter im Kro-
nenraum befinden. Im oberen Kronenraum sind die Blitter dagegen hiufiger und starker
steil gestellt. Die Eiche zeigt die gleiche Tendenz, erreicht jedoch bei geringerer Kronentiefe
keine vergleichbare Horizontalstellung. Dazu kommt bei der Eiche eine hier nicht darstell-
bare Tendenz zu stirker gehaufter (wirteliger) Anordnung der Blitter, verbunden mit star-
kerer gegenseitiger Uberlagerung und Beschattung. Eine Folge dieser unterschiedlichen Blatt-
anordnung im Kronenraum ist, daff auch bei gleichem Blattflichenindex die Projektionsfliche
der Blitter und damit die Fahigkeit, den Konkurrenten Licht vorzuenthalten, bei der Eiche
geringer wire als bei der Buche. Die Entwicklung im untersuchten Bestand scheint daher
zu noch starkerer Buchendominanz zu fihren.

Mef3bares Resultat dieser unterschiedlichen Fahigkeit ist die unter den jeweiligen Bestand
gelangende Menge an Lichtenergie, am einfachsten gemessen und angegeben als relative Be-
leuchtungsstirke. Abb. 6 gibt die Hiufigkeitsverteilung der Mefiwerte der relativen Beleuch-
tungsstirke an verschiedenen Transekten in den verschiedenen Bestinden wieder. Mit breiter
Amplitude zeigt Calluna die ineffektivste Lichtnutzung (Maximum um 50%). Die gemittelte
Haiufigkeitsverteilung der Mefiwerte in den Birken-Kiefernwildern 1afit ebenfalls eine grofie
Spannweite erkennen. Das Hiufigkeitsmaximum ist jedoch bereits zu Werten um 15% ver-
schoben. Auf der Eichen-Buchenfliche ist unter beiden Baumarten getrennt gemessen worden.
Hier reicht die Amplitude nur noch bis maximal 7%. Zunichst erscheint hier widerspriichlich,
dafl unter Eiche ein Hiufigkeitsmaximum bei niedrigeren Werten als unter Buche auftritt. Die

16T T T T 1 T T T | —
- = B Heide .
. v v Anflugwalder
£ 12 | * Eiche i
3 : = Buche
2 ]
o = /< —
=2 [
= B -
)
X
o | —
Lg :
: [
He) 4L ] N By =
T E -
B 5 \
P m
2Li ¥ N
opven” | o Ty 4y e
0 20 40 60 80 100

rel. Beleuchtungsstarke (%)

Abb. 6: Hiufigkeitsverteilung von Mefiwerten der relativen Beleuchtungsstirke in den verschiedenen
Sukzessionsstadien. Die Kurven reprisentieren Messungen an jeweils mehreren Transekten. Im Eichen-
Buchenwald wurden die Messungen unter beiden Baumarten getrennt ausgewertet.
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Ursache dafiir ist, dafl unter Eiche Buchen aufkommen und sich halten konnten, die inzwi-
schen in die Eichenkronen vordringen und eine zusitzliche Beschattung bewirken. Die Zu-
sammenfassung der Lichtverteilungskurven in Abb. 6 zeigt u. E. sehr klar, daf§ die Ressource
Licht im Zuge der Heide-Wald-Sukzession zunehmend effektiver genutzt, d.h. moglichen
Konkurrenten vorenthalten wird.

7. Schlufifolgerung

Das Erreichen eines von der Buche beherrschten Endstadiums der Heide-Wald-Sukzes-
sion konnte, wie einleitend angefiihrt, bisher noch nicht direkt verfolgt werden. Die vorlaufi-
gen Ergebnisse unserer Untersuchungen stehen jedoch in Einklang mit der Erwartung, dafl
sich ohne Eingriff des Menschen letztlich die Buche durchsetzen wird. Der Vergleich von Cal-
lunaheide, Birken-Kiefernwald und einem dem hypothetischen Endstadium nahestehenden
Eichen-Buchenwald hat keine Intensitits- oder Kapazitatsfaktoren erkennen lassen, die einer
solchen Entwicklung entgegenstehen wiirden.

Fir diese Schlufffolgerung ist die Nihrstoffverfugbarkeit von besonderer Bedeutung, da die
hier untersuchte Sukzession auf extrem verarmten Boden abliuft. Genau genommen, ist bisher
nicht bewiesen, daff die im Eichen-Buchenwald festgestellte hohere Nihrstoffverfiigbarkeit in
einer von Callunaheide ausgehenden Sukzession erreicht werden kann. Die betrichtliche Stei-
gerung dieser Verfiigharkeit im Birken-Kiefernwald gegeniiber der urspriinglichen Calluna-
heide macht jedoch eine weitere Entwicklung in gleicher Richtung sehr wahrscheinlich.

Am Beispiel des Stickstoffs ist vorgestellt worden, dafl eine solche Steigerung nicht allein durch
Anhaufung eines hoheren 6kosystemaren Vorrats sondern auch (und in diesem Falle vorran-
gig) durch eine Umsatzintensivierung erreicht werden kann. Auch bei den tibrigen Makroele-
menten steht der von Callunaheide tiber Birken-Kiefernwald bis zum Eichen-Buchenwald
steigende Umsatz in Zusammenhang mit zunchmenden Vorriten in der organischen Auflage.
Wieweit in diesen Fillen eine Umverteilung zwischen verschiedenen Kompartimenten des
Okosystems stattfindet und wieweit Eintrige in das System zur Verfiigbarkeit der Nihrstoffe
beitragen, werden die laufenden Untersuchungen zeigen. Zumindest fiir die Entwicklung von
Eichenbestanden auf ehemaligen Callunaheide-Flichen ist ein vorgeschaltetes Birken-Kiefern-
stadium keine zwingende Voraussetzung. Es dirfte jedoch die Ansiedlung und Entwicklung
beider Eichenarten und mehr noch die der Buche férdern und diirfte durch die erhéhte Nihr-
stoffverfiigbarkeit dazu beitragen, dafl sich die Uberlegenheit der Buche in der Konkurrenz
um die Ressource Licht auswirken kann.

Abschlieflend sei darauf hingewiesen, dafl wir unsere Annahme eines von der Buche be-
herrschten Endstadiums der Sukzession auch auf extrem sauren und anfinglich nihrstoffar-
men Sanden nur fiir Gebiete mit zhnlich hohen oder hoheren Jahresniederschligen wie im Un-
tersuchungsgebiet vertreten. Wieweit sich die Buche auch bei schlechterer Wasserversorgung
und gleichzeitigem Nihrstoffmangel behaupten und durchsetzen kann, bleibt genauer zu un-
tersuchen.
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