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Abstract

Die Lichtverfügbarkeit prägt die Verjüngungsdynamik in Wäldern auf Böden mit guter Wasser- und Nährstoff-

versorgung wesentlich. In der Dauerwaldbewirtschaftung wird die Verjüngung unter dem Schirm der Altbäume 

eingeleitet. In der Regel bleibt die Beschattung über einen längeren Zeitraum erhalten. Um die Wachstumsmus-

ter unter diesen Verhältnissen auf Buchenstandorten hinsichtlich der Mischungsmöglichkeiten im Dauerwald 

besser zu quantifizieren, wurden Buchen (Fagus sylvatica L.) und Bergahorne (Acer pseudoplatanus L.) der Di-

ckungs- und Stangenholzklasse für das vorliegende Forschungsprojekt einer Stammscheibenanalyse unterzo-

gen. Während sowohl Höhen- wie Durchmesserentwicklung beider Baumarten stark von der Lichtverfügbarkeit 

abhingen, hat sich gezeigt, dass der Höhenzuwachs der Buche bei Dichtstand grösser ist. Der Bergahorn profi-

tierte von einer längeren Krone, die pflegerisch ausgebaut werden sollte, zeigte aber bereits bei kleinem Durch-

messer mit zunehmendem Alter verringerte Höhenzuwächse. Im demografischen Gleichgewicht, das im Bu-

chendauerwald bei einer Grundfläche von 21 bis 25 m2 liegt, ist daher vor allem in kleinen Lücken (<270 m2) 

bei weniger als 10% der Freiland-Lichtverfügbarkeit der Aufwuchs des Bergahorns in die Kronenschicht stark in-

frage gestellt. Unter diesen Verhältnissen ist sein Anteil in der Verjüngung kleiner als 25%, und die Durchwuchs-

zeit durch die ersten beiden Brusthöhendurchmesser-Klassen (1–8 cm BHD) beträgt durchschnittlich 51 Jahre. 

Um ein demografisches Gleichgewicht zu erhalten, sind in der BHD-Klasse 8–12 cm pro Hektare 90–120 Bäume 

anzustreben. Damit auch wesentliche Anteile von Bergahorn in der Mischung sichergestellt werden können, 

sollte dieser in Lücken von mindestens 400 m2 verjüngt werden. Durch räumlich heterogene Eingriffe und grup-

penweise Entnahmen kann im Dauerwald ein vielfältiges Mosaik an Verjüngungsnischen geschaffen werden. 

Dadurch entstehen Möglichkeiten für den Erhalt oder die Schaffung von Baumartenmischungen.
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In den letzten drei Jahrzehnten haben die vielfäl­
tigen Anforderungen an den naturnahen Wald­
bau und ökonomische Treiber der einzelbaum­

orientierten Dauerwaldbewirtschaftung zu grosser 
Aufmerksamkeit verholfen. Von besonderer Bedeu­
tung sind dabei das Auftreten schwerwiegender 
Störungsereignisse, der Klimawandel, die schwierige 
ökonomische Situation vieler Forstbetriebe und – 
immer wichtiger werdende – ökozentrische Betrach­
tungen (Pommerening & Murphy 2004). So bietet 
der nachhaltig aufgebaute Dauerwald kontinuierlich 
eine breite Palette an Holzsortimenten und eine ent­
sprechend hohe Betriebssicherheit (Knoke 2009). Da 
Nutzung und Pflege zeitgleich auf der gleichen Flä­
che stattfinden, kann in Kombination mit der bio­

logischen Rationalisierung der Aufwand für die erste 
Produktionsstufe stark reduziert werden. 

Die nachhaltige Bereitstellung einer Vielzahl 
von Ökosystemleistungen bedingt einen multifunk­
tionalen Waldbau, der die natürlichen Prozesse nutzt, 
um dem komplexen Wirkungsgefüge in Waldöko­
systemen über verschiedene räumliche und zeitliche 
Ebenen gerecht zu werden. Dafür sind hervorragende 
empirische Grundlagen und ein gutes Verständnis 
der Zusammenhänge zwischen der Struktur von 
Waldökosystemen und ihrer Funktionalität unab­
dingbar. 

So erstaunt es nicht, dass Betrachtungen über 
die nachhaltige Holzproduktion in der Forstwirt­
schaft eine lange Geschichte haben. Bereits vor mehr 
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als 300 Jahren veröffentlichte von Carlowitz (1713) 
das erste Werk zur nachhaltigen Holznutzung. Al­
lerdings blieben die Forstwirtschaft und mit ihr die 
Nachhaltigkeitsbetrachtungen lange von der Land­
wirtschaft beeinflusst. Daraus ergaben sich einheit­
liche, räumlich homogene Bestände. Erst mit der 
Verbreitung der klassischen Plenterung Ende des 
19. Jahrhunderts und später vor allem mit der viel­
diskutierten Publikation «Der Dauerwaldgedanke» 
von Alfred Möller (1922) wurde ein Paradigmenwech­
sel in Richtung ökosystemorientierter Bewirtschaf­
tung eingeläutet. In der Folge stellten verschiedene 
Betriebe von der schlagweisen Hochwaldbewirt­
schaftung auf Einzelbaumnutzung um. Bald zeigte 
sich aber, dass damit Licht- und Halbschattenbaum­
arten nicht nachhaltig erhalten bleiben konnten, da 
diese in den schattigen Verhältnissen des Dauer­
waldes häufig schwierig nachzuziehen sind (Lätt 
1992). 

Heute stehen viele Forstbetriebe vor derselben 
Frage: Wie kann die natürliche Verjüngung von 
lichtbedürftigeren Baumarten unter Dauerwald­
bewirtschaftung sichergestellt werden? Gerade in 
baumartenreichen Altbeständen, die auf alten Kahl­
flächen oder aus Mittelwaldbeständen entstanden 
sind, wird mittels Dauerwalddurchforstung der Er­
halt der vorhandenen Baumartendiversität häufig 
nicht sichergestellt. Dies, weil die Zusammensetzung 
der Verjüngung unter dem gegebenen vielfältigen 
Samenangebot direkt durch die Eingriffsstärke des 
initialen Verjüngungshiebes bestimmt wird (Barna 
& Bosela 2015). Gleichzeitig sind aber vor dem Hin­
tergrund des sich verändernden Klimas Mischbesto­
ckungen für künftige Bestände und deren Anpas­
sungsfähigkeit und Resilienz von entscheidender 
Bedeutung (Ammer 2017; Lafond et al 2014).

In einem thematisch breiten Forschungspro­
jekt untersuchten wir daher zentrale Fragestellun­
gen zum besseren Verständnis der Wuchsdynamik 
in nach Dauerwaldprinzipien bewirtschafteten Wäl­
dern auf Buchenstandorten (siehe Brüllhardt 2020). 
Welche Baumartenmischungen auf diesen Standor­
ten unter der starken Konkurrenz der Buche mittels 
Dauerwaldbewirtschaftung möglich sind, ist bis 
heute Gegenstand kontroverser Diskussionen (Brang 
et al 2014; Schütz 1999). Aufgrund des Fehlens nen­
nenswerter Anteile lichtbedürftiger Baumarten in 
der Verjüngung von Dauerwäldern auf Buchenstand­
orten lag der Fokus der vorliegenden Arbeit auf den 
Mischungsmöglichkeiten von Buche (Fagus sylvatica 
L.) und Bergahorn (Acer pseudoplatanus L.). Im Zen­
trum der Arbeit, die hier zusammengefasst wird, 
standen folgende Fragen:
i.	 Wie verhält sich der Durchmesser- und Hö­
henzuwachs von Buche und Bergahorn der Dickung 
und des schwachen Stangenholzes entlang von 
Lichtverfügbarkeitsgradienten?
ii.	 Wie gross muss die Anzahl der Stämme im Ein­
wuchs sein, um eine nachhaltig aufgebaute demo­
grafische Struktur in Dauerwäldern auf Buchen­
standorten zu erreichen?
iii.	 Unter welchen Bedingungen kann sicherge­
stellt werden, dass auch lichtbedürftigere Baumar­
ten erhalten bleiben?

	 Material und Methoden

Wir haben 14 Waldgebiete auf mittleren Bu­
chenstandorten mit Mischbestockungen untersucht, 
die mittels regelmässiger Dauerwalddurchforstung 
bewirtschaftet wurden (Abbildungen 1 und 2). Die 

Tab 1 Übersicht wichtiger Charakteristika der Untersuchungsgebiete

Gebiet Höhe  
(m ü. M.)

Neigung  
(°)

Exposition Temperatur 
(Jahresmittel) 

(°C)

Niederschlag 
(mm a–1)

Waldgesellschaft Bewirtschaftung

AB 634–693   7 N 9.45 1067 Galio odorati-Fagetum Dauerwald

BD 427–447   2 flach 10.10   839 Galio odorati-Fagetum Dauerwald

BY 807–860 23 SO 9.08 1156 Galio odorati-Fagetum unbewirtschaftet

CC 826–846 14 NW 8.11 1271 Cardamonio-Fagetum Dauerwald

DK 510–520   7 SW 9.75 1301 Galio odorati-Fagetum Dauerwald

EM 536–554   7 W 9.79   982 Galio odorati-Fagetum Dauerwald

EB 460–495 11 N 9.99   987 Pulmonario-Fagetum/ 

Aro-Fagetum

Dauerwald

HB 520–530   0 flach 9.88 1026 Galio odorati-Fagetum Dauerwald

KC 400–420   8 O 10.30   944 Aro-Fagetum Dauerwald

KB 660–686   8 W/O 9.22 1169 Milio-Fagetum Dauerwald

LB 446–465 14 W 10 1000 Galio odorati-Fagetum Dauerwald  

SG 595–676 10 W 9.48 1353 Milio-Fagetum/ 

Cardamino-Fagetum

Dauerwald

TT 700–720 12 NW 8.82 1351 Milio-Fagetum Dauerwald

ZB 370–405   8 NW 10.60   887 Aro-Fagetum Dauerwald 
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mittleren Jahrestemperaturen in den Untersuchungs­
gebieten lagen zwischen 8 und 11 °C, die mittleren 
jährlichen Niederschlagsmengen zwischen 890 und 
1300 mm (Tabelle 1). 

	 Terrestrische Erhebungen
In jedem Untersuchungsgebiet wurden ver­

schiedene Kohorten von Bäumen der Dickungsklasse 
und des schwachen Stangenholzes in Lücken von 
10 m2 bis 1500 m2 erhoben. In jeder Kohorte (n = 240) 
wurden ein bis drei in der Regel vorherrschende oder 
herrschende Probebäume gefällt und Stammschei­
ben im Abstand von 2 m von der Baumbasis bis zur 
Baumspitze entnommen. Mittels Jahrringanalysen 
konnte so die Durchmesser- und Höhenentwicklung 
der Probebäume rekonstruiert werden. Erfasst wur­
den die Variablen Baumart, Baumhöhe, Kronen­
länge, Kronenbreite und Endtrieblänge (Brüllhardt 
et al 2020a). 

Um jeden dieser Probebäume (n  374) wurden 
auf Kreisflächen von 2 m und 15 m Radius alle Bäume 
mit BHD 1–7.9 cm und BHD >8 cm mit exakter Posi­
tion aufgenommen. Die absoluten Koordinaten der 
Flächen wurden mittels des globalen Satellitennavi­
gationssystems unter der Verwendung von Korrek­
turdaten auf eine Genauigkeit im Zentimeterbereich 
eingemessen. Die relativen Positionen der Bäume 
innerhalb der Flächen wurden mit dem ultraschall­
basierten Messsystem Postex von Haglöfs eingemes­
sen.

	 Fernerkundung und Lichtverfügbarkeit
Die sehr heterogenen Lichtverhältnisse in den 

untersuchten, strukturell vielfältigen Dauerwäldern 

wurden mittels Fernerkundungsdaten erfasst. Dazu 
wurden hochaufgelöste, photogrammetrisch aus 
Luftbildern hergeleitete Vegetationshöhenmodelle 
im Polarkoordinatensystem invertiert dargestellt 
(Brüllhardt et al 2020b). Damit konnten wir hemi­
sphärische, mittels Fischaugenobjektiv aufgenom­
mene Bilder imitieren (Moeser et al 2014; Zellweger 
et al 2019). Diese können mit entsprechender Soft­
ware (hier Hemisfer 2.2.) analog der verbreiteten 
und validierten Fischaugenfotografie (z.B. Anderson 
1964) für verlässliche Berechnungen der Lichtver­
fügbarkeit verwendet werden. Dies mit dem Vorteil, 
dass eine Herleitung an jedem beliebigen Punkt in­
nerhalb des Vegetationshöhenmodells möglich ist 
(Moeser et al 2014; Brüllhardt et al 2020b). Damit 
konnte für jeden Probebaum die Lichtverfügbarkeit 
im Aufnahmejahr des Höhenmodells auf Baumhöhe 
hergeleitet werden. Als Einheiten der Lichtverfüg­
barkeit wurden sowohl die durchschnittliche Trans­
mission der direkten und der indirekten (diffusen) 
Strahlung sowie der gewichtete Durchschnitt der 
beiden Indizes verwendet.  

	 Zusätzliche Daten
Für die Modellierung der Stammzahlvertei­

lungen im Hinblick auf die Beantwortung der offe­
nen Fragen der demografischen Nachhaltigkeit in 
Laubholzdauerwäldern wurden zusätzliche Daten­
sätze beigezogen. Dabei handelt es sich um Wachs­
tumsdaten aus der langfristigen Wachstums- und 
Ertragsforschung (EFM) der WSL (Forrester et al 
2019) und um Daten aus wiederholten Inventuren 
der Buchenplenterwälder im Hainich (Thüringen, 
D). Da sich die dortigen Buchenwälder sehr nahe an 
einem demografischen Gleichgewicht befinden, 
dienten diese nicht nur als Vergleichsbasis, sondern 
auch zur Herleitung der in der Stammzahlmodellie­
rung verwendeten Entnahmeraten pro Durchmes­
serklasse (Brüllhardt et al 2021).

	 Auswertungsmethoden
Um das Höhen- und Durchmesserwachstum, 

die Volumenzuwächse und die Ressourcenallokation 
in Höhe und Durchmesser von Buche und Bergahorn 
besser erklären zu können, kamen gemischte line­
are Modelle zum Einsatz. Diese statistischen Modelle 
berücksichtigen neben festen Effekten (nicht variie­
rende Parameter) auch zufällige Effekte (Parameter 
als zufällige Variable) und sind besonders geeignet 
für Daten, die nicht mit Sicherheit unabhängig sind. 
Dazu gehören zum Beispiel Wachstumsdaten dessel­
ben Baumes aus verschiedenen Jahren oder von ver­
schiedenen Bäumen aus dem gleichen Bestand.

Als erklärende Variablen für die baum­
artenspezifischen Modelle wurden ontogenetische 
Eigenschaften (BHD, Baumhöhe, Baumalter), die 
Lichtverfügbarkeit, die Konkurrenz durch die Ver­
jüngungsdichte, den Hegyi-Index und einen dis­

Abb 1 Karte mit den Untersuchungsgebieten (Dreiecke) und den verwendeten Flächen der 
langfristigen Ertragsforschung (Punkte). Karte rechts: Lage der Buchenplenterwälder im 
Hainich. 
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tanzunabhängigen Index, die Kronenbreite und 
Kronenlänge, Tagesgradsumme, Wasserbilanz, Topo­
grafie und kategorial  die soziale Stellung des Bau­
mes sowie Pflegeeingriffe (ja/nein) verwendet. Die 
Parameterschätzwerte wurden mit der Methode des 
Restricted Maximum Likelihood (REML) berechnet, 
und die Modellauswahl erfolgte auf Basis einer 
Leave-One-Out-Kreuzvalidierung unter Verwen­
dung des Root Mean Square Error (RMSE; Wurzel der 
mittleren Fehlerquadratsumme) als Mass der Schätz­
genauigkeit (Brüllhardt et al 2020a).

Die Modellierung der Stammzahlverteilungen 
für die Beurteilung der demografischen Nachhaltig­
keit basiert auf der Methode von Schütz (2006). Dies 
unter der Annahme, dass ein Gleichgewichtszustand 
erreicht ist, wenn in jede Durchmesserklasse so viele 
Bäume einwachsen wie gleichzeitig in die nächste 
Klasse auswachsen oder geerntet werden. Die Ein­
wuchs-, Auswuchs- und Ernteraten wurden mittels 
multipler logistischer Regression aus den Daten der 
langfristigen Ertragsforschung sowie der wiederhol­
ten Inventur der Buchenplenterwälder im Hainich 

Gebiet

Probebäume Stammscheibenanalyse Gesamtbestand

 (n) BHD
(cm)

Baumalter Grundfläche 
(m2)

Baumarten  
Baumholz (n)

Baumarten  
Dickung (n)

BHD Klassen 
(4 cm) (n)

Acer Fagus MW ±sd Spanne MW ±sd Spanne MW ±sd Spanne MW ±sd Spanne MW ±sd Spanne MW ±sd Spanne

AB   28   37 7.5 ±2.8 (2–17) 44 ±11 (18–67) 33.2 ±7.2 (16–48) 4.0 ±1.0 (2–8) 1.6 ±0.6 (1–3) 9.5 ±2.0 (5–14)

BD   30   27 3.9 ±2.0 (1–9) 26 ±8 (9–45) 34.5 ±8.6 (15–55) 5.7 ±1.2 (4–9) 2.2 ±0.7 (1–4) 10.2 ±1.9 (6–13)

BY     7   12 5.9 ±2.3 (1–9) 39 ±10 (23–55) 41 ±8 (24–54) 4.7 ±1.4 (3–8) 2.1 ±0.9 (1–4) 11.7 ±1.1 (9–14)

CC     6     6 5.2 ±2.3 (2–10)  42 ±6 (33–52) 33.5 ±6.6 (23–44) 5.5 ±1.5 (3–7) 2.2 ±0.6 (1–3) 10.8 ±1.1 (10–13)

DK     3     3 3.3 ±1.9 (1–5) 24 ±7 (16–36) 40.6 ±2.6 (37–43) 4.0 ±0.6 (3–5) 2.8 ±0.4 (2–3) 13.5 ±0.5 (13–14)

EM   11   11 7.9 ±4.9 (2–18) 29 ±6 (18–39) 27.4 ±6.8 (14–37) 3.8 ±1.7 (2–8) 1.7 ±0.6 (1–3) 7.4 ±2.1 (4–12)

EB   24   20 4.0 ±1.5 (2–8) 29 ±7 (15–45) 28.4 ±7.3 (18–37) 4.4 ±1.3 (2–8) 2.1 ±0.7 (1–4) 10.0 ±1.6 (6–13)

HB   28     1 9.5 ±3.5 (5–19) 24 ±9 (14–69) 27.5 ±8 (12–39) 6.4 ±1.2 (4–9) 1.8 ±0.9 (1–4) 9.7 ±2.1 (6–13)

KC     5     4 5.1 ±1.1 (3–6) 29 ±12 (19–59) 19.8 ±4.6 (11–25) 4.9 ±0.9 (3–6) 3.1 ±0.6 (2–4) 8.3 ±0.9 (7–9)

KB   10   15 4.7 ±2.9 (1–11) 31 ±15 (14–75) 35.6 ±6.9 (22–50) 3.2 ±1.1 (1–5) 1.8 ±0.6 (1–3) 8.4 ±2.0 (3–11)

LB   12   10 4.4 ±2.1 (1–7) 25 ±10 (10–43) 35.4 ±8.9 (20–50) 5.1 ±1.1 (3–7) 2.5 ±0.7 (1–4) 10.1 ±2.1 (7–14)

SG    –   37 5.4 ±2.5 (1–11) 33 ±14 (15–67) 40.3 ±8 (23–53) 5.5 ±1.5 (3–9) 2.6 ±0.8 (1–4) 11.7 ±1.6 (9–15)

TT     9     9 4.1 ±1.4 (1–6) 32 ±6 (17–39) 40.9 ±8.8 (27–58) 4.5 ±0.8 (3–5) 2.4 ±0.5 (2–3) 11.2 ±1.9 (8–14)

ZB     5     4 6.8 ±3.0 (4–13) 37 ±12 (15–50) 21.7 ±10.9 (8–35) 4.6 ±1.3 (3–7) 1.8 ±1.0 (1–4) 7.4 ±1.9 (5–11)

alle 178 196 5.6 (1–19) 32 (9–75) 32.8 (8–58) 5 (1–9) 2 (1–4) 10 (3–15)

Tab 2 Zusammenfassende Zahlen der Untersuchungsgebiete. Die Anzahl der Beobachtungen (n) werden mit Mittelwert (MW), Standardabweichung (sd) 
und der Spanne angegeben. 

Abb 2 Im einzelbaumorientierten Dauerwald auf mittleren Standorten dominiert die Buche. Beimischungen von Halbschatten
baumarten können in Kronenöffnungen von gruppenweisen Entnahmen gefördert werden. Foto: Martin Brüllhardt
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ermittelt. Zur Bestimmung eines Gleichgewichtsvor­
rates wurden die modellierten Zusammenhänge zwi­
schen Bestandesgrundfläche und der Stammzahl in 
der BHD-Klasse 8–12 cm mit der gemessenen Bezie­
hung der zwei Grössen verglichen. Der Schnittpunkt 
der beiden Kurven bestimmt den Gleichgewichts­
vorrat (Schütz 2006). 

	 Resultate

Die Bestände in den untersuchten Gebieten 
wiesen Bestandesgrundflächen zwischen 19.8 und 
41 m2 ha-1 auf (Tabelle 2), wobei lokal starke Licht­
verfügbarkeitsgradienten vorkamen, was sich in den 
Maximal- und den Minimalwerten der Grundfläche 

der einzelnen Probeflächen widerspiegelte. Im Durch­
schnitt bestand die Kronenschicht aus 3–6 Baumar­
ten, während in der Dickung 2–3 Baumarten vor­
handen waren. In diesen Beständen waren 7–13 
Durchmesserklassen vorhanden (Tabelle 2). Die mit­
tels Stammscheibenanalyse untersuchten Einzel­
bäume hatten einen BHD von 1 bis 19 cm und wa­
ren 9–75 Jahre alt.

	 Höhenentwicklung, Grundflächenzuwachs 
und Ressourcenallokation
Die Höhenzuwächse beider Arten korrelierten 

signifikant positiv mit der Verfügbarkeit des diffu­
sen Lichtes. In den Modellen für die Buche hatten 
dabei auch der BHD, die Verjüngungsdichte als Mass 
der Konkurrenz, die Tagesgradsumme, die Wasser­
bilanz und die Topografie einen signifikant positi­
ven Einfluss auf die Höhenentwicklung. Das heisst: 
Die Höhenzuwachsraten profitieren von besserer 
Wasserverfügbarkeit und sind in nordexponierten 
Lagen grösser. Beim Bergahorn war für die Höhen­
entwicklung das Alter die relevante ontogenetische 
Variable, die einen signifikant negativen Effekt 
zeigte (Tabelle 3). 

Die statistischen Modelle zur Erklärung der 
Grundflächenzuwächse waren für die Buche genauer 
(RMSE = 0.6 cm2) als für den Bergahorn (RMSE = 
1.2 cm2). Für beide Baumarten zeigten die Lichtver­
fügbarkeit und der BHD hochsignifikante positive 
Korrelationen. Für den Bergahorn spielte die Kro­
nenlänge eine signifikant wichtige Rolle (Tabelle 3).

Die Verteilung der verfügbaren Ressourcen in 
Höhen- und Durchmesserentwicklung  (Allokation) 
kann vereinfacht mittels des Schlankheitsgrades 
(h/d-Verhältnis) betrachtet werden. In schattigen 
Verhältnissen, also bei weniger als 20% der Freiland­
strahlung, unterscheiden sich die Wachstumstrajek­
torien stark. Der Bergahorn kann unter diesen Ver­
hältnissen den hohen Schlankheitsgrad nur schwach 
reduzieren, während die Buche wesentlich mehr in 
den Durchmesser und damit in die mechanische Sta­
bilität investieren kann (Abbildung 3). Eine Analyse 
der relativen Höhen- und Durchmesserzuwächse in 
Relation zueinander (allometrischer Exponent) hat 
aber gezeigt, dass beide Baumarten mehr in die Höhe 
investieren als in den Durchmesser, was auf eine 
Überlebensstrategie hindeutet und nicht auf die er­
wartete mechanische Stabilisierung. 

	 Einwuchs- und Ernteraten
Um die Erkenntnisse des Wachstums auf Ein­

zelbaumebene in den Kontext der Bestandesdynamik 
zu setzen und die demografische Nachhaltigkeit zu 
beurteilen, wurden die jährlichen Einwuchsraten 
und die Ernte- bzw. Mortalitätsraten pro 4 cm BHD-
Stufe verschiedener ungleichförmiger Laubholzmisch­
wälder und eines Buchenplenterwaldes untersucht. 
In Buchenplenterwäldern des Hainichs war das Ern­

Höhenzuwachs Grundflächenzuwachs

Erklärende Variable Buche Bergahorn Buche Bergahorn

Alter –––

BHD ++ +++ +++

Lichtverfügbarkeit +++ ++ +++ +++

Konkurrenz ++

Tagesgradsumme +++

Wasserbilanz ++ ++ ++

Topografie ++

Sozialer Status – –

Pflege

Kronenlänge +++ ++

Tab 3 Zusammengefasste Resultate der gemischten linearen Modelle zur Erklärung von 
Höhen- und Grundflächenzuwachs. Die im jeweiligen Modell mit der besten Schätzung 
vorkommenden Variablen mit positiver Korrelation sind grün gekennzeichnet, negative 
Korrelationen rot. Signifikanzniveaus werden mit der Anzahl Vorzeichen angegeben  
(+++: p<0.0001, ++: p<0.001, +: p<0.05).

Abb 3 Allokationsmuster von Buche und Bergahorn bei unterschiedlicher Lichtverfügbar-
keit unterhalb und oberhalb von 20% des GLI (Gap light index). Der GLI gibt an, welcher 
Anteil der gesamten direkten Strahlung über dem Bestand (Freilandstrahlung) innerhalb 
des Bestandes ankommt. Angepasst aus Brüllhardt et al 2020a.
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Hainichs lagen zwischen 21 und 24.5 m2 ha-1. Bei 
dieser Bestandesgrundfläche kann ein nachhaltiger 
Einwuchs von 95 bis 110 Bäumen pro Hektare in die 
dritte BHD-Klasse sichergestellt werden. In den EFM-
Flächen war die Unsicherheit in der Bestimmung der 
Gleichgewichtsgrundfläche grösser, und es ergab 
sich  eine Gesamtspanne von 17.5 bis 29 m2 ha-1 für 
60–174 Bäume im Einwuchs in die 8–11.9-cm-BHD-
Klasse. 

Je nach Untersuchungsgebiet ergab sich ein et­
was schmalerer oder breiterer Bereich in der Stamm­
zahlverteilung für das demografische Gleichgewicht. 
Die beobachteten Stammzahlverteilungen wichen 
zum Teil beträchtlich vom Gleichgewichtszustand 
ab, wiesen aber im erfassten Einwuchs (8–11.9 cm) 
mindestens die für das Gleichgewicht notwendige 
Stammzahl auf (Abbildung 5). In der kleinsten 
Durchmesserklasse von 1 bis 4 cm BHD müssen die 
Stammzahlen zwischen 500 und 3000 pro Hektare 
betragen, um das Gleichgewicht aufrechterhalten zu 

Abb 4 Jährliche Einwuchs- und Entnahmeraten in ausgewählten EFM-Flächen und in den Buchenplenterwäldern im Hainich. Die 
ausgezogene Linie zeigt das Resultat einer logistischen Regression, die gestrichelten Linien zeigen die Konfidenzintervalle. Ange-
passt aus Brüllhardt et al 2021.

temuster charakterisiert durch eine höhere Rate im 
Stangenholz (Pflege), eine niedrigere Rate im schwa­
chen und mittleren Baumholz sowie eine Konzent­
ration im starken Baumholz (Abbildung 4). Die Ern­
teraten in den ausgewählten Flächen der langfristi­
gen Ertragsforschung folgten demgegenüber Mustern, 
die verschieden ausgeprägt waren (Abbildung 4). Die 
jährlichen Einwuchsraten in die jeweilige BHD-
Klasse folgten ebenfalls verschiedenen Mustern, ge­
prägt von einem Anstieg vom Stangenholz ins Baum­
holz (Abbildung 4). Während auf der Versuchsfläche 
Basadingen im mittleren bis starken Baumholz die 
maximale Einwuchsrate kulminierte, sackte in die­
sem Bereich die Rate im Plenterwald des Hainichs 
und auf der Versuchsfläche Adlisberg etwas ab.

	 Demografische Gleichgewichte und 
Stammzahlverteilungen
Die ermittelten demografischen Gleichge­

wichtszustände in den Buchenplenterwäldern des 
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können. Je tiefer die Lichtverfügbarkeit bzw. je hö­
her der Vorrat, desto mehr Stämme müssten vorhan­
den sein, um den Einwuchs bei niedrigem Zuwachs 
sicherzustellen. Mit einer Lichtverfügbarkeit für die 
kleinste BHD-Klasse von 10 bis 20% war bei Stamm­
zahlen von 500 bis 1000 pro Hektare der Einwuchs 
der Buche gewährleistet. Zudem wurde auch ein An­
teil von etwas mehr als 40% Bergahorn in der Di­
ckung beobachtet. Diese minimale Lichtverfügbar­
keit für die Bergahornverjüngung kann mit Lücken 
von mindestens 400 m2 sichergestellt werden. Bei 
einer Lichtverfügbarkeit von <10% betrug der Anteil 
des Bergahorns in der Dickung meist weniger als 
ein Viertel. Bis zum Erreichen der Schwelle zur zwei­
ten Durchmesserklasse (4 cm) vergingen im Durch­
schnitt etwas mehr als 30 Jahre, und für den effek­

tiven Durchwuchs der zweiten Klasse vergingen 
durchschnittlich noch einmal 21 Jahre (Brüllhardt 
et al 2021). 

	 Diskussion

Die langfristige Sicherstellung einer Vielzahl 
von Waldökosystemleistungen bedingt einen nach­
haltigen Waldaufbau. Das Erreichen und Aufrecht­
erhalten eines demografischen Gleichgewichts ist 
dafür ein geeignetes Mass. Dessen Herleitung ist aber 
insbesondere in laubholzdominierten Wäldern noch 
wenig mit robusten Daten untermauert. Mit der vor­
liegenden Arbeit wurde hierzu eine empirisch fun­
dierte Grundlage geschaffen. Mittels breit angeleg­

Abb 5 Beobachtete und modellierte Stammzahlverteilungen (halblogarithmisch). Der hellgrüne Bereich gibt die obere und die un-
tere Grenze möglicher demografischer Gleichgewichte an. Die obere Linie der Stammzahlen in den ersten beiden BHD-Klassen gilt 
für Wachstumsraten bei weniger als 10% der Lichtverfügbarkeit, die untere Linie für solche bei 10–20% Lichtverfügbarkeit. Ange-
passt nach Brüllhardt et al 2021.
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ter Stammscheibenanalysen sowie Betrachtungen 
demografischer Gleichgewichte konnten wichtige 
Fragen hinsichtlich der Wuchsdynamik und Nach­
haltigkeit in Dauerwäldern auf Buchenstandorten 
quantitativ angegangen und geklärt werden. 

Auf der Ebene des Einzelbaumwachstums war 
der Unterschied in der Höhenentwicklung zwischen 
den beiden Arten nicht stark ausgeprägt. Dies ent­
gegen der Erwartung, dass weniger schattentolerante 
Baumarten in der Jugend grössere Höhenzuwächse 
aufweisen als schattentolerante Arten wie die Buche 
(Emborg 1998). Insbesondere das in der Jugend aus­
geprägte Höhenzuwachspotenzial des Bergahorns 
(Hein et al 2009), bekannt als Lückenspezialist 
(Petriţan et al 2009), scheint ontogenetisch durch das 
Alter limitiert. Das heisst: Sein Höhenzuwachs nimmt 
mit zunehmendem Alter unabhängig vom Durch­
messer stark ab. So haben viele der untersuchten 
Bäume der Dickungs- und Stangenholzklasse bereits 
das Alter der typischen frühen Höhenzuwachskul­
mination des Bergahorns, die im Alter von 20 bis 
25 Jahren eintritt (Hein et al 2009), überschritten. 

Die Analyse der Wachstumsmuster beruhte 
auf  Zeitreihen aus den Stammscheibenanalysen, wo­
mit auch die Ressourcenallokation in Höhe und 
Durchmesser von Jahr zu Jahr untersucht werden 
konnte. So zeigten die allometrischen Exponenten, 
die das Verhältnis der relativen Höhenzuwächse zu 
den Durchmesserzuwächsen darstellen, bei Berg­
ahorn und Buche eine positive Relation zum Alter 
der Bäume. Dies steht im Gegensatz zu der Beobach­
tung in gleichförmigen Beständen, wo die relative 
Investition in den Durchmesser mit zunehmendem 
Alter zunimmt (Pretzsch et al 2013). Dies weist dar­
auf hin, dass in Dauerwäldern Bäume der Dickungs- 
und Stangenholzklasse mit zunehmendem Alter 
nicht in erwartetem Masse in die Stabilität investie­
ren, sondern lange einer Überlebensstrategie folgen 
(Pretzsch 2009). Durch pflegerische Begünstigung 
vorherrschender Individuen in Nachwuchskohorten 
sowie gezielter Vorratsreduktion durch Eingriffe in 
der Baumschicht kann dem entgegengewirkt wer­
den. 

In laubholzdominierten Dauerwäldern wird 
durch laterale Kronenentwicklung neu entstehender 
Kronenraum schnell wieder eingenommen, was wie­
derum zu zusätzlicher Beschattung kleinerer Nach­
rücker führt (Forrester 2014). Dies erklärt die leicht 
abnehmenden Einwuchsraten im Baumholz 1 und 
2 im Hainich und auf dem Adlisberg (Abbildung 4). 
Für den Bergahorn gibt es Hinweise, dass er im Stan­
genholz und im Baumholz 1 häufig an Wuchskraft 
verliert (Hein et al 2009). Ob aber die grosse Varia­
bilität in den Einwuchsraten durch phänotypische 
Plastizität erklärt werden kann und wie dies mit 
Ressourcenverfügbarkeit und ontogenetischer Limi­
tierungen zusammenhängen könnte, bleibt unklar 
(Ishii et al 2013).

Hinsichtlich des demografischen Gleichge­
wichtes ist die Kenntnis der baumartenspezifischen 
Einwuchsraten wichtig: Damit kann beurteilt werden, 
unter welchen Bedingungen Baumartenmischungen 
im Dauerwald auf Buchenstandorten möglich sind. 
Der standortabhängige Gleichgewichtsvorrat ist ein 
gutes Mass, um die dafür notwendige Stammzahl in 
der Verjüngung sicherzustellen (Bachofen 2009). Ein 
Beispiel dafür sind klassische Tannen-Buchen-Plen­
terwälder mit 120–140 Bäumen in der BHD-Klasse 
8–12 cm (Bachofen 1999). Demgegenüber bleiben die 
horizontale Waldstruktur und die sich daraus erge­
benden Lichtverhältnisse für die Verjüngung ent­
scheidend (Canham et al 2004; Ratcliffe et al 2015). 
Denn je homogener der Kronenschluss aufgelöst 
wird, desto flächiger wird der Anwuchs, dessen Zu­
sammensetzung über die Lichttransmission nach 
der ersten Überführungsdurchforstung bestimmt 
wird. Entscheidend für ein mögliches Dauerwald-
Produktions-Konzept für Buche und Bergahorn in 
Mischung ist, dass für den Bergahorn bereits für den 
Aufwuchs und zu Beginn der Dickung Lückengrös­
sen von mindestens 400 m2 geschaffen werden. Dies 
bedingt, dass bei Dauerwalddurchforstungen stark 
darauf geachtet werden sollte, auch dunkle Bereiche 
mit Kronenschluss zu erhalten, um nicht bereits die 
gesamte Fläche mit Nachwuchs schattentoleranter 
Arten zu besetzen. Erst damit wird es möglich, auch 
Halbschattenbaumarten demografisch nachhaltig 
verjüngen zu können. In kleineren Lücken führen 
die geringen Höhenzuwächse und langen Durch­
wuchszeiten nebst dem Verlust des Höhenzuwachs­
potenzials auch zu erhöhter Wahrscheinlichkeit für 
wiederholten Wildverbiss und Qualitätsverluste, was 
die Anzahl und Wertleistung der Mischbaumarten 
beeinträchtigen dürfte. Für lichtbedürftigere Baum­
arten sind deshalb weitaus grössere Lücken und auch 
bedeutend tiefere Grundflächenhaltungen notwen­
dig. Damit sind die Vorteile des Plenterprinzips für 
Mischungen von schattentoleranten mit schatten­
intoleranten Arten infrage gestellt, denn eine grup­
pen- und horstweise Mischung orientiert sich nicht 
an der maximalen Wertleistung des Einzelbaumes, 
sondern ebenso an der gezielten Verjüngung.  

	 Folgerungen und Praxisrelevanz

Der Dauerwald mit Buche kann bei einem Vor­
rat zwischen 21 und 25 m2/ha in ein demografisches 
Gleichgewicht geführt werden. Um dieses Gleichge­
wicht zu erhalten, braucht es in der BHD-Klasse 3 
(8–11.9 cm) rund 90–120 Bäume pro Hektare. Bei die­
ser Grundfläche kann der Bergahorn nur in kleinen 
Anteilen erhalten bleiben, da er unter typischen 
Lichtverhältnissen von unter 10% der Freilandstrah­
lung in der Einleitung der Verjüngung im Dauer­
wald weniger als 25% der Stammzahl ausmacht und 
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gleichzeitig zu lange unterdrückt bleibt, um die Vor­
teile seiner Wachstumsstrategie nutzen zu können. 
Die Bergahornverjüngung kann in Lücken von 
>400 m2 gefördert werden und muss im Gegensatz 
zur Buche sowohl pflegerisch begünstigt wie auch 
mit rechtzeitigen Erweiterungen der Lücke gefördert 
werden. In kleineren Lücken dauert es mehr als 
30 Jahre, bis der Bergahorn einen BHD von 4 cm er­
reicht. In diesem Alter ist das Höhenzuwachspoten­
zial des Bergahorns bereits stark reduziert und der 
Aufwuchs in die Kronenschicht stark infrage gestellt. 

Um Baumartenmischungen mit Baumarten 
unterschiedlicher Schattentoleranz auf Buchen­
standorten zu erhalten oder zu schaffen, braucht es 
ein vielfältiges Mosaik an unterschiedlichen Verjün­
gungsnischen. Dies bedingt im Dauerwald die Ab­
kehr von den Vorteilen der alleinigen einzelbaum­
weisen Nutzung hin zu gruppenweisen Entnahmen. 
Um möglichst vielfältige und reich strukturierte 
Wälder zu schaffen, ist die kleinflächige, freie Kom­
bination verschiedener Hiebsarten in Abhängigkeit 
des Verjüngungszieles geeignet.� n
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Disponibilité de la lumière, croissance 
des arbres et durabilité dans les forêts 
pérennes sur des stations de hêtres

La dynamique de régénération des forêts sur des sites mé-
sique et oligotrophe est déterminée par la disponibilité de la 
lumière, qui joue un rôle majeur dans la compétitivité des 
arbres. Dans le cadre de la gestion en forêt pérenne, la régé-
nération est initiée sous la canopée et reste généralement à 
l’ombre pendant une certaine période. Afin de mieux quan-
tifier la croissance des espèces de feuillus présents dans ces 
conditions sur les sites de hêtraie par rapport aux possibilités 
de mélange dans la forêt pérenne, des hêtres (Fagus sylvatica 
L.) et des érables sycomores (Acer pseudoplatanus L.) des 
classes de fourré et bas perchis ont été soumis à une analyse 
de disque de tige. Alors que le développement de la hauteur 
et du diamètre des deux espèces d’arbres dépendait forte-
ment de la disponibilité de la lumière, il a été démontré que 
la croissance en hauteur du hêtre bénéficiait de densités de 
peuplement plus élevées. L’érable sycomore a bénéficié d’une 
couronne plus longue, qui devrait être favorisée par les soins, 
mais a montré des augmentations de hauteur réduites avec 
l’âge. Dans l’équilibre démographique à la forêt pérenne do-
minée par le hêtre (surface terrière de 21–25 m2), le passage 
à la futaie est donc fortement remis en question pour l’érable, 
surtout dans les petites trouées (<270 m2) avec moins de 10% 
de la lumière solaire. Dans ces conditions, sa part est infé-
rieure à 25% et le temps de passage par les deux premières 
classes de DHP (1-8 cm) est en moyenne de 51 ans. Afin de 
maintenir un équilibre démographique, il faut viser 90–120 
tiges par hectare dans la classe DHP 8–12 cm. Afin d’assurer 
des proportions importantes d’érable sycomore dans le 
mélange, il convient de le rajeunir dans des trous dans la ca-
nopée de >400 m2. Une mosaïque diversifiée de niches de 
régénération peut être créée en forêt pérenne par des inter-
ventions spatialement hétérogènes pour maintenir des mé-
langes d’espèces d’arbres. 

Light availability, tree growth and 
sustainability in uneven-aged forests on 
beech site types

The availability of light plays a major role in shaping the re-
generation dynamics in oligotrophic and mesic forests. In se-
lection silviculture, regeneration is initiated below canopy 
and usually remains shaded for a certain period. To better 
quantify growth patterns under these conditions on beech 
site types, beech (Fagus sylvatica L.) and sycamore maple (Acer 
pseudoplatanus L.) of the thicket and pole stage classes were 
subjected to an extensive stem disc analysis. The results were 
then used to explore the possibilities of species mixtures in 
uneven-aged forests. While height and diameter develop-
ment of both tree species depended strongly on the availa-
bility of light, it was shown that height growth of beech was 
larger in dense stands. Sycamore maple benefited from a 
longer crown and should therefore be released from compet-
ing neighbors by active management interventions. But al-
ready at small diameters, height growth was reduced the 
older the sycamore trees were. Therefore, at the demographic 
equilibrium in beech selection forests (basal area of 21–
25 m2), growth of sycamore into the crown layer is strongly 
questioned, especially in small gaps (<270 m2) with less than 
10% light availability. Under these conditions, its share in the 
regeneration is less than 25%, and the time to outgrow from 
the first two diameter-at-breast-height (DBH) classes (1–8 cm 
DBH) is on average 51 years. To maintain a demographic equi-
librium, 90–120 trees per hectare should be present in DBH 
class 3 (8–12 cm DBH). However, to ensure a substantial pro-
portion of sycamore maple in the mixture, it should be re-
generated in gaps of at least 400 m2. By spatially heteroge-
neous removals and group cuttings a diverse mosaic of 
regeneration niches can be created to initiate and maintain 
a mixture of tree species. 


