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Man kann dem forstlichen Wissen eine sehr verschiedene Basis geben, eine
mathematische, eine naturwissenschaftliche und eine staatswissenschaftliche. Keine allein
wird aber zum Ziele fihren, ja nicht einmal alle zusammengenommen, wenn das fehlt, was
wir als die wichtigste an einen Forstmann zu machende Forderung ansehen, namlich die
Liebe zu den Baumen und zum Walde, denn alles Wissen wird wirkungslos, wo die Liebe

fehlt.

Friedrich Wilhelm Leopold PFEIL, 1856
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1. Einleitung

Zahlreiche forstliche Publikationen beschéaftigen sich mit der Frage, wie sich der
Klimawandel auf die Zukunft der mitteleuropaischen Walder auswirken wird (z. B.:
WAGNER, 2004; AMMER et al., 2005; BOLTE und IBISCH, 2007; KOLLING et al., 2007). Um
auf die kunftig veranderten Wuchsbedingungen vorbereitet zu sein, wird aus Griinden der
Risikominimierung insbesondere die Entwicklung von Mischbestdnden sowie naturnahen
Waldern empfohlen. Dies beinhaltet vielerorts eine Erhéhung des Laubholz-, vor allem des
Rotbuchenanteils (KNOKE et al., 2005; SPIECKER, 2006): die Rotbuche (Fagus sylvatica) ist
in Mitteleuropa die Hauptbaumart der zonalen Waldvegetation und herrscht haufig in
Reinbestanden vor (ELLENBERG, 1996; DIERSCHKE und BOHN, 2004). Fir bodensaure
Standorte werden dabei vor allem Mischbestdnde aus Buche und Nadelhdlzern
angestrebt, welche die heute noch weithin dominierenden, instabilen Nadelholz-
reinbestdnde mit Fichte (Picea abies), Kiefer (Pinus sylvestris) oder auch Douglasie
(Pseudotsuga menziesii) ablésen sollen (SPIEKER, 2003; WECKESSER, 2003; BUDDE, 2006;
FRITZ, 2006). Auf besser versorgten Standorten, insbesondere auf Kalk- und Léssbdden
mit ausreichender Wasserversorgung, soll in bestehenden Buchenwaldern insbesondere
der Anteil an Edellaubhélzern wie Esche (Fraxinus excelsior), Ahorn (Acer platanoides,
Acer pseudoplatanus), Ulme (Ulmus glabra), Kirsche (Prunus avium) oder Elsbeere
(Sorbus torminalis) weiter erhdht werden (NIEDERSACHSISCHES FORST-PLANUNGSAMT,
2004; SPIECKER, 2006).

Die mit diesen MaRnahmen einhergehenden Veranderungen in der
Baumschichtvielfalt haben Auswirkungen auf die Artenvielfalt anderer Organismengruppen
im Wald und Okosystemfunktionen wie Stoffproduktion, Kohlenstoffbindung, N&hrstoff-
und Wasserumsatz, Stabilitdt und Selbstregulation (AuGUSTO et al., 2003; SCHERER-
LORENZEN et al., 2005a; BARBIER et al., 2008). Eine entscheidende Rolle spielt dabei die
Krautschicht einschlieBlich Gehdlzverjingung. Waldbodenpflanzen sind zum einen
empfindliche Indikatoren fir die natlrlichen Standortsverhaltnisse und deren
Veranderungen durch den Menschen (SCHMITT, 1936; ScHMIDT, 1999, 2005). Daher
sollten sie auch deutliche Veranderungen anzeigen, wenn sich die Baumartenvielfalt
erhoht und Okosystemfunktionen verédndern. Zum anderen bietet eine produktive und
artenreiche Waldbodenvegetation eine wichtige Lebensgrundlage fir viele Tierarten
(HOVEMEYER, 1992; SCHAEFER, 2003a), und schlieBlich kann die Krautschicht einen
erheblichen Teil des oberirdischen Biomasse- und Nahrstoffvorrats im Wald stellen (YARIE,

1981; BOLTE et al.,, 2004). So vermag die Waldbodenvegetation bei Stérungen des



Okosystems unerwiinschten Nahrstoffaustrag zu puffern (BOLTE, 2006), und in Zeiten
potentiell hoher Auswaschung reduziert die Stoffeinlagerung in Krautern, Grasern und
Gehdlzen Grundwasserbelastungen (PETERSON und ROLFE, 1982; MROTZEK, 1998;
BRUNN, 1999; BARTSCH et al., 2002). Deshalb ist der Waldbau bemiht, neben einer
produktiven Baumschicht auch eine produktive krautige Waldbodenvegetation zu erhalten
und zu férdern, sofern diese durch Konkurrenz um Licht, Wasser oder Nahrstoffe nicht die
aufkommende Baumverjlingung bedrangt (MORRIS et al., 1993; CASPER und JACKSON,
1997; CoLL et al., 2004). Aus Kostengriinden, aber auch aufgrund einer besseren
Anpassung des autochthonen Baumnachwuchses an lokale Begebenheiten, ist kiinftig
soweit wie maoglich die Naturverjiingung gegeniber einer Pflanzung von Mischbaumarten
zu bevorzugen (CzAJKOWSKI et al., 2006; ROHRIG et al., 2006; BOLTE und IBISCH, 2007).
Hierbei liegt es nahe, sich an der Struktur und den Wuchsbedingungen der

Naturverjlingung in bereits vorhandenen naturnahen Laubmischwaldern zu orientieren.

Ergebnisse von ertragskundlichen Langzeituntersuchungen weisen auf positive
Beziehungen zwischen Baumartenvielfalt und Bestandesproduktivitdét in mittel-
europaischen Waldern hin (PRETzSCH, 2005). Jedoch sind Erkenntnisse Uber Diversitats-
und Produktivitdtszusammenhange zwischen unterschiedlichen Vegetations-schichten
bisher eher gering. Wahrend Freilandexperimente im Griinland zeigen, dass es dort
positive Beziehungen zwischen der Biodiversitat auf der einen und Okosystemfunktionen
auf der anderen Seite gibt (z. B. TILMAN et al., 1996; SCHERER-LORENZEN et al., 2003),
kénnen Forschungsansatze mit kinstlich angelegten, unterschiedlich baumartenreichen
Waldern bisher keine Antwort auf die entsprechenden Fragen geben. Ein annahrend
statisches Gleichgewicht von sowohl Nahrstoffflissen als auch Kohlenstoffumsatzen
zwischen Biomasse, Boden und Atmosphare, wie es in langsamwichsigen alten Waldern
zu finden ist, stellt sich in jungen und synthetischen Waldgesellschaften nicht ein
(UNDERWOOD und PAINE, 2007). Deshalb ist es zur Erforschung von Diversitats- und
Produktivitatszusammenhangen naturnaher Waldékosysteme zwingend erforderlich, auch
auf vergleichend-beobachtende Untersuchungen (observational studies) in Altbestéanden
zurlickzugreifen. Solche vergleichend-beobachtenden Studien haben zwar den Vorteil der
groleren Naturnahe und geringeren Gestortheit, sie bieten jedoch keine Mdglichkeit,
Komplementaritats- und Sampling-Effekte zu trennen und sind méglicherweise durch nicht
homogene Randbedingungen belastet. Zudem ist bei beobachtenden Ansatzen die
Diversitat oft mit Effekten korreliert, die auf Unterschieden in der Landnutzung sowie

Okosystemgeschichte beruhen und von diesen nicht immer abtrennbar sind (SCHERER-



LORENZEN et al., 2005b; VILA et al., 2005). Nichtsdestotrotz ist es mdglich, Effekte der
Baumartendiversitat auf die Krautschichtvegetation mittels vergleichend-beobachtender
Untersuchungen darzustellen und die hauptsachlich zugrunde liegenden Prozesse
aufzudecken, wenn insbesondere Standorte und Waldgeschichte der untersuchten
Bestande so ahnlich wie mdglich sind (BARBIER et al., 2008). Ein Waldgebiet, in dem auf
ahnlichen Standorten unterschiedlich diverse Laubwalder mit bis zu 14 Laubholzarten pro
Hektar vorkommen, ist der Nationalpark Hainich in Thiringen. Dort werden seit April 2005
im Rahmen des DFG-Graduiertenkollegs (GK) 1086 ,Die Bedeutung der Biodiversitat fir
Stoffkreislaufe und biotische Interaktionen in temperaten Laubwaldern“ vergleichend-
beobachtende Untersuchungen durchgefiihrt. Der GK 1086 vereint 14 Arbeitsgruppen der
Forstwissenschaftlichen, Biologischen und Agrarwissenschaftlichen Fakultaten der
Universitat Gottingen sowie des Max-Planck-Institutes flr Biogeochemie in Jena. Das
Projekt A2 ,Struktur der Krautschicht in Laubwaldern unterschiedlicher Baumarten-
diversitat und deren Rolle im Kohlen- und Stickstoffkreislauf bildete die Grundlage der

vorliegenden Dissertation.

Ausgangspunkt fur die vergleichend-beobachtenden Untersuchungen dieser Studie
waren Erkenntnisse, wonach sich Struktur und Artenzusammensetzung der Baumschicht
auf die Nahrstoff-, Wasser- und Strahlungsversorgung und somit auch auf die Diversitat
und Produktivitdt der Waldbodenvegetation einschlieBlich Verjingung auswirken kdnnen
(LEGARE et al., 2002, AUGUSTO et al., 2003, BARBIER et al., 2008). Machtigkeit und
chemische Zusammensetzung der Laubstreuauflage, die aufgrund der in Rein- und
Mischbestanden vorkommenden Baumarten variieren, haben groflen Einfluss auf
Bodenaziditat und Nahrstoffvorrate, wobei der oberste Bodenhorizont am starksten
beeinflusst wird (AuGUSTO et al., 2002; VAN OIJEN et al.,, 2005). Insbesondere in
buchendominierten Bestédnden sinkt mit zunehmender Machtigkeit der Streuschicht der
pH-Wert des Oberbodens ab (VAN OIJEN et al.; 2005, BARBIER et al., 2008), da Buchenlaub
schwer zersetzbar ist und versauernd wirkt (KRAUR, 1926, ELLENBERG, 1996). In
zahlreichen Studien fanden sich signifikante Zusammenhange zwischen dem pH-Wert des
Oberbodens sowie der Machtigkeit der Streuauflage und der Diversitat und Produktivitat
der Waldbodenvegetation einschlieBlich Verjliingung (z. B. FAUST, 1963; BRUNET et al,;
1996; GRAAE und HESKJZER; 1997; SCHMIDT, 1999; TOPOLIANTZ und PONGE, 2000;
HARDTLE et al., 2003a; BORCHSENIUS et al., 2004; KERR und CAHALAN, 2004; VAN OIJEN
etal., 2005; FERRETTI et al.,, 2006). Unterschiede der Baumarten in Interzeption,

Transpiration und im Wasserverbrauch fihren zu Divergenzen im Wasserangebot von



Rein- und Mischbestanden (HOLSCHER et al., 2005; KRAMER und HOLSCHER, 2007). Dies
kann sich zum einen auf die Diversitat der Krautschicht auswirken (HARDTLE et al., 2003b;
LINDH et al., 2003), zum anderen ist die Wasserversorgung vor allem fir die von Natur aus
vorherrschende Buche entscheidend, die in der Verjingungsphase empfindlich auf
Trockenheit reagiert (CzAJKOWSKI et al., 2005, 2006). Schlief3lich beglinstigt ein groRerer
Lichtgenuss Wachstum und Diversitat der Waldbodenvegetation einschliel3lich Verjingung
(SCHMIDT 1996, 1997, 2005; LAMBERTZ und ScCHMIDT, 1999; HARDTLE et al., 2003a,
PETRITAN et al., 2007; BARBIER et al., 2008), wobei die Lichtdurchlassigkeit des
Kronendaches baumartenspezifisch ist (VAN OIJEN et al., 2005; BARBIER et al., 2008).
Insbesondere Buchenkronen, aber auch dicht geschlossene Bestdande mit Esche,
Hainbuche und Linde lassen nur 1-3 % des Tageslichtes auf den Waldboden gelangen,
wahrend Eichenkronen mit 10 % eine deutlich hdhere Lichtdurchlassigkeit zeigen
(ELLENBERG, 1996; HAGEMEIER, 2001; BARBIER et al., 2008).

Im Rahmen dieser Dissertation sollten folgende Hypothesen gepriift werden:
I. Die Diversitat der Waldbodenvegetation (einschlieBlich Verjingung) wird von einer
zunehmenden Vielfalt in der Baumschicht positiv beeinflusst.

II. Die Produktivitdt der Waldbodenvegetation (einschliel3lich Verjingung) ist positiv

mit zunehmender Baumschicht- und Krautschichtvielfalt korreliert.

ll. Die Buche wirkt sich als ,Okosystemingenieur* auch in Mischwaldern besonders

stark auf die zugrunde liegenden Okosystemprozesse aus.
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Forest ecosystem research in Hainich National Park
(Thuringia): First results on flora and vegetation in stands with
contrasting tree species diversity

Andreas M6lder,MarkusBernhardt-Rdmermann, WolfgangSchmidt

Abstract

A floristic description is presented of the study sites of the Research Training Group “The role of biodi-
versity for biogeochemical cycles and biotic interactions in temperate deciduous forests”. To investi-
gate different aspects of plant biodiversity in Hainich National Park (Thuringia), deciduous forest
stands with low, medium and high canopy tree species diversity were compared. The results of
species richness and forest communities show that the research sites are characterised by a typical
central European forest flora. Greater vascular plant species richness occurs with higher diversity of
tree species. Six of altogether twelve research sites are assigned to the beech forest alliance (Galio
odorati—-Fagion), the second half belongs to the oak-hornbeam forest alliance (Carpinion
b e tuli). Suballiances withinthe Galio odorati—Fagion inthe study area include the
Galio-Fagetum andthe Hordelymo—-Fagetum.All Carpinion betuli
relevées are assigned to the suballiance Stellario—Carpinetum.

Key words
Hainich, species diversity, species richness, vegetation structure, forest plant species, beech forest,
oak-hornbeam forest, Hordelymo—Fagetum, Stellario—Carpinetum

1. Introduction

Biodiversity has become one of the main topics of forest management since the 1992 Rio de Janeiro
session of the United Nations Conference on Environment and Development Process (UNCED) and
the Ministerial Conference on the Protection of Forests in Europe held in Helsinki in 1993. Biodiversity
describes the variety of living organisms at different scales, including within-species diversity,
between-species diversity, as well as diversity of ecosystems and diversity of the ecological processes
which they sustain (GASTON & SPICER 2004). Species diversity is considered to be one of the key pa-
rameters characterising ecosystems and a key component of ecosystem functioning (HUTCHINSON
1959, SCHULZE & MOONEY 1994, LARSSON 2001, LOREAU et al. 2002, SCHERER-LORENZEN et al. 2005).

Currently, Central-European forestry is conducting a broad-scale conversion from monocultures to
mixed stands. Against the background of climate change, the new management paradigm aims at
increasing the overall biodiversity of forest communities, and at securing and increasing their capabil-
ity of providing ecosystem goods and services (ROHRIG et al. 2006). However, no in-depth study has
yet addressed questions of the functioning of forest ecosystems with multiple tree species, i.e.,
relationships between biodiversity and productivity, or between biogeochemical cycles and biotic in-
teractions (SCHERER-LORENZEN et al. 2005). In April 2005, work was initiated on the research project
“The role of biodiversity for biogeochemical cycles and biotic interactions in temperate deciduous
forests” (DFG Research Training Group 1086, DFG-Graduiertenkolleg 1086) in Hainich National Park
(Thuringia, Germany). The Graduiertenkolleg 1086 (GK 1086) brings partners from the faculties of
Forestry, Biology and Agriculture of the Georg-August-University Goéttingen and the Max-Planck-Insti-
tute for Biogeochemistry Jena together. The exceptionally species-rich broadleaved forest (maximum
14 tree species per hectare) of the Hainich National Park provides the opportunity to analyse the
influence of tree species diversity (species richness as well as life history traits) on overall biodiversity,
ecosystem functioning and biotic interactions as well as on ecosystem services (THOMAS et al. 2005,
GRADUIERTENKOLLEG 1086 2006). The focus of our subproject is the impact of tree species diversity on
the structure, diversity, productivity, carbon storage and nitrogen cycling of herb-layer vegetation.
Forest herb-layer species are sensitive indicators of site conditions resulting from both natural
processes and human activities. Therefore they might be a useful and easy tool to evaluate
biodiversity in order to characterise sustainable or ecosystem-based forest management as well as
differences and changes in forest site conditions (SCHMITT 1936, SCHMIDT 1999, 2005). One of the
central questions of the current study is whether higher tree species diversity is correlated with a
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higher diversity of herb-layer species. Contradictory evidence has emerged in other studies concern-
ing the relationship between tree-layer and herb-layer diversity.

In this paper, we present first results on flora (species richness, alpha-diversity) and vegetation (forest
communities, phytosociological classification) of the research sites of the GK 1086. The main objective
is to provide base-line data and a centre of reference for the other subprojects of the GK 1086, and to
describe and discuss some noteworthy diversity patterns.

2. Materials and Methods

2.1 Environment and history of the study area

The Hainich is located at the western border of the Thuringian Triassic basin within the northwestern
Thuringian limestone plate (GRABIETZ & FIEDLER 1996, AHRNS & HOFMANN 1998). All of the research
sites are situated about 350 m elevation in the north-eastern part of Hainich National Park close to the
village Weberstedt (near to the Thiemsburg, Fig. 1) on flat plateaus above Upper Muschelkalk. The
Hainich remained ice-free during the Pleistocene, and a layer of loess was deposited by wind
(GREITZKE & FIEDLER 1996) resulting in a closed, homogeneous loess cover or loess-clay cover. Soil
types are parabrown earth, parabrown earth-pseudogley, or transitions between these soil types
(J. SCHRAMM 2005).
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Fig. 1: Position of the research sites. DL 1: diversity level 1 plots; DL 2: diversity level 2 plots; DL 3: diversity level
3 plots; replicates indicated by letters a-d. (Map: K. M. DAENNER).

The Hainich belongs to the forest growth district B.37.23 “Hainich-Din” within the forest growth area
B.37 “middle German Triassic mountain and hill country”. The climate can be characterised as subat-
lantic. A gradual change toward a subcontinental climate occurs toward the Thuringian basin,
especially in eastern parts (GAUER & ALDINGER 2005, GEILING 2005). Mean annual precipitation varies
between 600 mm and 670 mm. 45 % -50 % of the annual precipitation falls during the growing
season, peaking in July. The mean annual temperature is about 7.5° C to 8.0° C (GRABIETZ & FIEDLER
1996, AHRNS & HOFMANN 1998, H. SCHRAMM 2005, GROSSMANN 2006).

Despite of low impacts of early settlements, the Hainich area has seen a more intensive human use of
its landscape since the 12" century. Since that time, periodic destruction and degradation of the forest
likely occurred due to uncontrolled and unmitigated use. Nevertheless, compared to other parts of
Walddkologie online 3 (2006) 84
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Germany, harvesting of litter is of minor importance, since the farmlands in the Thuringian basin pro-
duced enough litter. Laws establishing more sustainable use were enacted |n early modern times, but
were largely unenforced (MUND 2004, BURSE 2005). The middle of the 19" century saw a transition
from the often irregular coppice with standards system (Mittelwald) to high forest (Hochwald -
especially to the multiple aged forest system Plenterwald). The main interest behind these changes in
management was that of producing Iarger-d|men5|oned timber (FUCHsS at al. 1999, MUND 2004), a
trend that continued until the first decades of the 20" century (STADTVERWALTUNG MUHLHAUSEN 1997,
BURSE 2005). Due to this history, many present-day stands house very large, old trees with broad
crowns and multi-stems, originating from formerly used coppices with standards systems. A dramatic
change in land use occurred with military use of the southern Hainich area starting in 1935. More
recently, the military training areas “Weberstedt” and “Kindel” were established in 1964, providing
large off-limits areas of deciduous forest free of any harvesting. Thanks to this lengthy period of
unmanaged status, and the resulting forest maturity and relative wildness, the area became national
park in 1997, when military use ceased. Hainich National Park covers 7,500 hectares of the southern
Hainich area and consists almost totally of species-rich deciduous woodlands. Nearly the whole
national park area is state forest, surrounded by community forests and forest cooperatives (so-called
“Laubgenossenschaften” - SCHWARTZ 1991, BIEHL 2005, BURSE 2005, GROSSMANN 2006).

2.2 Experimental design, sampling and data analysis

Since currently the GK 1086 is an interdisciplinary project, the experimental design had to fulfil various
requirements of different partners. For instance, a single project focussed on mycorrhiza may not be
able to investigate as many plots as a project focussing on flora and forest communities. Due to this, a
compromise research design established 12 sampling sites. Between summer, 2003 and January,
2005, 12 sites were chosen belonging to three different diversity levels (DL): DL 1, with Fagus
sylvatica as major tree species; DL 2, having Fagus sylvatica, Fraxinus excelsior, Tilia cordata /| T.
platyphyllos as major tree species; DL 3, with Fagus sylvatica, Fraxinus excelsior, Tilia cordata | T.
platyphyllos, Carpinus betulus, and Acer pseudoplatanus | A. platanoides as major tree species.
Quercus robur, Q. petraea, Prunus avium, Ulmus glabra, Acer campestre or Sorbus torminalis can
occur as minor species, in any of the DLs. Four replicates were selected for each DL, indicated by
letters a to d (Fig. 1). Each research site had a size of 2,500 m? (50 m x 50 m; Fig. 2). Following
PRODAN (1968), PETRAITIS et al. (1989), OLIVER & LARSON (1990), FABBIO et al. (2006), and HILL et al.
(2006) an area of this size can be regarded as being homogeneous in dynamics of tree populations
and the associated vegetation. The research sites were chosen according to the following criteria: (1)
flat or with only gentle slopes on eutrophic loess-covered soils with a depth of at least 60 cm (BRAUNS
et al. 2006), (2) stands free of harvesting for at least four decades, (3) closed canopy and (4)
homogeneous stand structure among all research sites. In each research site, the number and the
diameter at breast height (dbh) of all trees with a dbh of at least 7 cm was recorded in spring 2005 (for
more details see GUCKLAND et al. in preparation).
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Fig. 2: Experimental design of the research sites. a: 50 x 50 m plot (2,500 m?); b: 20 x 20 m plot (400 m?); c: 10 x
10 m plot (100 m?); d: randomised 5 x 5 m plot (25 m?); e: randomised transect (length 30 m).
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The units for floristic analysis and vegetation sampling were both entire research sites (2,500 m?) and
the smaller plots (25 m?, 100 m?, 400 m?) within those sites. For comparable results with those from
other European countries, a common sampling area (CSA) of 400 m? was adopted, suiting the
framework of the Level Il programme (ICP Forests: intensive monitoring of forest condition, SEIDLING
2005a). In the current study, 400 m? areas were represented by four plots of 10 m x 10 m (100 m?).
These smaller-area sample plots allowed for more manageable size to construct relevées (EP GRVEG
2002, BOLTE & ScHuLzE 2001, SEIDLING 2005a, SEIDLING 2005b). Additionally, in three of the four
replicates per DL, six 25 m? plots (5 m x 5 m) were located randomly along three also randomised
transects (Fig. 2). The establishment of these 25 m? plots as well as the transects also serves the
research requirements of most of the other project partners in the GK 1086 (GUCKLAND et al. in
preparation).

Due to the seasonal phenology of the herb-layer vegetation in deciduous forests, floristic inventory
and vegetation sampling was done twice a year (ELLENBERG 1956, DIERSCHKE 1994): first during the
flowering period of Anemone nemorosa (April 2005) and second during the flowering period of forest
grasses, especially Hordelymus europaeus (July 2005). To characterise the vegetation, the sampling
employed a slightly modified BRAUN-BLANQUET cover scale (rank “2” split into 2a: 5-15 % coverage, 2b:
15-25 % coverage) (DIERSCHKE 1994). The spring and summer relevées were combined by taking the
higher cover value when a species was found in both relevées. Species lists for each level of diversity
(DL 1, DL 2, DL 3) and sampling scale (from 25 m? up to 2,500 m?) level were prepared in order to
compare species richness and species composition. Floristic similarity between diversity levels was
determined using the JACCARD similarity coefficient (JACCARD 1901, DIERSCHKE 1994). To determine
typical forest-dependent plant species, an assignment of each occurring species to one of the catego-
ries of the list of forest plants of hillsides and mountains in Germany (SCHMIDT et al. 2003) was done
for each diversity level. The classification system of ELLENBERG (2001) was applied to the dataset to
obtain a clearer view of the distribution of species that characterise different phytosociological groups.
Nomenclature of vascular plants follows WISSKIRCHEN & HAEUPLER (1998), and that of bryophytes
follows KOPERSKI et al. (2000).

For statistical analyses the Kruskal-Wallis-H-test (p<0.05) with subsequent Mann-Whitney-U-test,
using SAS (© SAS Institute, Inc.) was applied. To compare tree-layer species diversity with herb-layer
species diversity, tree species were removed from the herb layer data since these species are not
independent from the inapt variable of “tree species diversity”.

3. Results

3.1 Flora and floristic diversity

In all sites collectively, a total of 108 vascular plant species (including 13 tree species) and 19 bottom
layer bryophytes were found. 66 vascular plant species (including 10 tree species) and 4 bryophyte
species were detected in DL 1, 84 vascular plant species (including 12 tree species) and 3 bryophyte
species in DL 2, and 93 vascular plant species (including 12 tree species) and 18 bryophyte species in
DL 3. 54 vascular plant species (50 % of the total vascular plant species) occur in all three diversity
levels. 23 vascular plant species could be found in both DL 2 and 3, 5 in both DL 1 and 2 and two in
both DL 1 and 3. DL 3 yielded 15 species not encountered in other DL, 3 were unique to DL 2, and 7
were unique to DL 1. Among the bryophytes, three species were encountered in all three diversity
levels (16 % of the total bryophyte species). 15 bryophyte species appeared only in DL 3 and one
bryophyte species solely in DL 1. No bryophyte species exclusive to DL 2 and no bryophyte species
coexisting in two of the three diversity levels were found. Floristic similarity reached the highest
proportion (72 %) between DL 2 and DL 3. The lowest similarity (51 %) was ascertained between DL 1
and DL 3, while a intermediate similarity value (58 %) was found between DL 1 and DL 2.

A greater number of vascular plant species (excluding tree species) with greater canopy tree species
diversity is seen not only at the scale of overall species lists, but also among the research sites and
plots (25 m?, 100 m?, 400 m?, 2,500 m?, Fig. 3). Within each diversity level, species richness is higher
with larger area (Fig. 4). Mean vascular plant species number plotted versus area size is significantly
correlated (DL 1: r> = 0.83; DL 2: r*> = 0.69; DL 3: r? = 0.76) in all three diversity levels (Fig. 5).
A significant correlation is also found for vascular plant species richness including tree regeneration
versus canopy tree diversity (DL 1: r> = 0.84; DL 2: r2 = 0.68; DL 3: r* = 0.73). By using species-area
curves (ROSENzZWEIG 2000, CRAWLEY & HARRAL 2001, DESMET & COWLING 2004) in the current study
species numbers per hectare have been estimated by regression analyses. Within DL 1 the calculated
number of plant species is 43, in DL 2, 64 species, and in DL 3, 75 plant species per hectare,
respectively.
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Fig. 3: Mean numbers and standard errors of vascular plant species (tree regeneration excluded) on plots of the
three diversity levels DL 1, DL 2 and DL 3 for different plot sizes (25 m?, N = 3; 100 m?, N = 4; 400 m?, N =
4 and 2,500 m?, N = 4). Means that do not share the same letter differ significantly.
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Fig. 4: Comparison of mean numbers and standard errors of vascular plant species richness (tree regeneration
excluded) in plots of different size (25 m? N = 3; 100 m? N = 4; 400 m?, N = 4 and 2,500 m?, N = 4)
grouped by the diversity levels DL 1, DL 2 and DL 3. Means that do not share the same letter differ
significantly.
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Fig. 5: Mean species number and standard errors (tree regeneration excluded) in the three diversity levels (DL 1,
DL 2, DL 3) regarding the area sizes 25 m?, N = 3; 100 m?, N = 4; 400 m?, N = 4 and 2,500 m?, N = 4.
R2: coefficient of regression.

The greatest portion of the plant species per DL is held by herb-layer species typical of closed forests
(group K1.1), and herb-layer species that grow in forests as well as in open vegetation (K2.1),
together: DL 1: 71 %, DL 2: 72 %, DL 3: 71 % (Fig. 6). Herbs mainly growing in clearings or at forest
edges (K1.2) and herbs growing partly in forests, but mainly in open vegetation (K2.2) occur less
frequently, together: DL 1: 3 %, DL 2: 6 %, DL 3: 8 %. Group K2.2 could not be found in stand type
DL 1 at all. Shrubs growing partly in forests, but mainly in open vegetation (S2.2) dominate. The
proportion of tree-layer species to all species shows a slight decline with increasing diversity level
(DL 1: 16 %, DL 2: 13 %, DL 3: 12 %).

In each of the three diversity levels, about 70 % of all vascular plants belong to the phytosociological
group 8 ‘broadleaved woodland and related communities’ (Fig. 7; DL 1: 73 %, DL 2: 72 %, DL 3:
70 %). The remainder of sociological groups represent in DL 1 and DL 2 16 %, and in DL 3 20 % of
the flora. In DL 3, plants typical of heaths and grasslands created by human or animal activity
and plants loosely associated with woodlands reach a higher proportion of the flora (together 12 %)
than in DL 1 (together 6 %) and DL 2 (together 7 %). Only one neophyte was found: the Small Yellow
Balsam (Impatiens parviflora), native to central Asia, found in site DL 1c. All other vascular plant
species encountered are native to central Europe.

Walddkologie online 3 (2006) 88



AFSV Nationalparkforschung (Schwerpunkt Biodiversitat)

100%
n.s. K22 n.s. 2282
90% -
0 K2.1 K21
80/0 n K21
[o) _
70% S2.1
K1.2 S2.1
S1.2
60% - K1.2 S2.1
S1.2
c K1.2
S S1.2
© }
3 50% -
o
o
40% - K1.1
K1.1
K1.1
30% -
20% -
S141
S141
S141
10% -
B B o
0%
DL 1 DL 2 DL 3

Fig. 6: Proportions (%) of vascular plants characteristic of forests or open landscapes (according to SCHMIDT et al.
2003) in the three diversity levels DL 1, DL 2 and DL 3. The analysis (qualitative evaluation) was done on
the basis of the overall species lists compiled for each diversity level (S = shrub layer, K = herb layer. n.s.:
not specified, K+S 2.2: partly in forest, mainly in open vegetation, K+S 2.1: in forest as well as open
vegetation, K+S 1.2: mainly in forest clearings or in forest fringes, K+S 1.1: mainly in closed forests, B: tree
layer).
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Fig. 7: Proportions (%) of sociological groups (according to ELLENBERG 2001) in the three diversity levels DL 1,
DL 2 and DL 3. The analysis (qualitative evaluation) was done on the basis of the overall species lists
compiled for each diversity level (x: indifferent plants, 8: broadleaved woodland and related communities,

84:Querco-Fagetea, 841:Quercetalia

robori-petraeae,843:Fagetalia

(sylvaticae), 844:Prunetalia spinosae,8423:Potentillo albae-Quercion
(sylvaticae), 8432:Carpinion betuli, 8433:Alno-
Ulmion(minoris), 8434:Tilio—Acerion pseudoplatani, 84312:Galio odo-
rati—Fagenion, 6: woodland-related herbaceous perennial and shrub communities, 5: heaths and
grasslands created by human and animal activity, 3: herbaceous vegetation of frequently disturbed sites).

petraeae, 8431:Fagion
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3.2 Species composition and vegetation units

Forest communities were characterised and classified by 12 vegetation relevées representing typical
vegetation conditions of each of the 12 research sites (Tab.1). In the first six relevées (Tab. 1), beech
(Fagus sylvatica) dominates the tree layer. The other tree species (Acer pseudoplatanus, Acer
platanoides, Tilia cordata, T. platyphyllos, Fraxinus excelsior and Quercus robur) are only sporadically
interspersed, and do not attain coverage higher than 25 % in the tree layer of the DL 2 research sites.
In contrast, in the other six relevées (7-12) beech represents less than 50 % of the tree-layer
coverage, in relevée 12 it is lacking totally. All these relevées are clearly richer in canopy species,
Fraxinus excelsior and Tilia cordata occur frequently together with varying proportions of Tilia
platyphyllos, Acer pseudoplatanus, Acer platanoides, Quercus robur, Carpinus betulus and Acer
campestre. Tree-layer data alone can assign the first six relevées to the beech forest alliance (Galio
odorati—Fagion) and the second half of the relevées to the oak-hornbeam forest alliance
(Carpinion betuli). Shrub-layer vegetation is lacking in the beech forests, while it is slightly
better developed in the oak-hornbeam forests (mostly those regenerating Tilia cordata).

Regarding the beech forests, relevée 1 (from DL 1a) shows a surprisingly low herb-layer cover
(compared to the other relevées) in spring. Even Anemone nemorosa — otherwise in beech forests
represent with more than 75 % coverage — does not reach 25 % coverage at all. Furthermore,
Hordelymus europaeus and Lilium martagon, two characterising species of the Hordelymo -
F a g e t u m (DIERSCHKE 1989), are absent, while acid-tolerant bryophytes like Polytrichum formosum
and Atrichum undulatum occur frequently. The five other beech forest relevées (2-6) can be divided
into two subunits by the presence/absence of Stellaria holostea, Pulmonaria officinalis, Ranunculus
ficaria, Primula elatior, Anemone ranunculoides, Viola reichenbachiana, Lathyrus vernus, Arum
maculatum and Ranunculus auricomus. DL 1 and DL 2 research sites are distributed equally in both
subunits. In the oak-hornbeam forests, an exact classification by herb and bryophyte layer species is
more difficult, since different groups of differential species overlap. Two groups consisting of relevées
7-9 and 10-12 emerge based solely on species numbers. Both subunits contain the species
Polygonatum multiflorum, Carpinus betulus, Vicia sepium, Fragaria vesca, Ranunculus lanuginosus,
Campanula trachelium, Stachys sylvatica, Galium sylvaticum and Arctium nemorosum, and with
noticeable high cover values Ranunculus ficaria. Among those species that appear in the present data
set to differentiate from beech forests, only two (Carpinus betulus, Galium sylvaticum) were identified
as species characterising the oak-hornbeam alliance by OBERDORFER (1957, 1992) and DIERSCHKE
(1986). Other Carpinion - species such as Stellaria holostea, Dactylis polygama, Tilia cordata
and Prunus avium also occur in the beech forests of the Hainich, but less frequently than in the oak-
hornbeam forests. Sanicula europaea, Acer campestre, Bromus ramosus, Geum urbanum, Hieracium
murorum, Phyteuma spicatum, Dryopteris filix-mas and Dactylorhiza maculata frequently grow on
decalcified, acidified clay soils with good water supply. These species, in tandem with the soil-dwelling
bryophytes Plagiomnium undulatum, Eurhynchium swartzii, Brachythecium rutabulum, Brachythecium
velutinum and Fissidens taxifolius characterise the most species-rich relevées (10-12 from DL 3).
Several other species fall between these two groups. Allium ursinum, Dactylis polygama, Ulmus
glabra and Senecio ovatus connect the species-poor relevée 9 (in DL 2b) to the more species-rich
relevées 10-12. The higher cover values of Alliaria petiolata in relevée 8 (DL 2d), may indicate both a
higher nitrogen supply and a higher degree of disturbance caused by past forest management
compared to that in other oak-hornbeam forest research sites.
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Tab. 1: Vegetation table of the research sites in Hainich National Park. Relevées 1-3 belong to the Gali o
odorati—Fagetum (possibly only relevée 1, with placement of relevées 2-3inthe Hordely-
mo—-Fagetum typicum),relevées4-6tothe Hordelymo—-Fagetum
sum, and relevées 7-12tothe Stellario—-Carpinetum stachyetosum. Abbreviations
for character (C) or differential species (D), follow DIERSCHKE (1986, 1989) (V: alliance, A: association):
HF: AC,DA Hordelymo—-Fagetum; HFL: DA Hordelymo—-Fagetum
sum: HFC: DA Hordelymo—-Fagetum circaeetosum; CA:VC Carpinion be-
tuli;SC: DA Stellario-Carpinetum;SCS:DA Stellario-Carpinetum,
subassociation group of Stachys sylvatica.

Releve 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
Plot no. DL 1b 1c 2c 1a 2a 1d 3c 2d 2b 3d 3b 3a
Tree layer, cover (%) 94 95 97 96 97 89 96 96 98 97 91 93
Shrub layer, cover (%) 0 1 o o0 05 0 0 1 5 3 7 7
Herb layer (spring), cover (%) 24 44 84 8 78 91 76 83 85 83 78 80
Herb layer (summer), cover (%) 25 18 15 29 48 43 35 69 71 63 39 60
Bryophyte layer, cover (%) 05 + 05 0 + 05 r O + 05 4 8
Tree layer, number of species 2 1 3 2 5 3 &5 3 4 7 5 7
Shrub layer, number of species 0 1 o 0o 2 0 0 0 3 2 1 3
Herb layer, number of species 21 23 20 23 30 34 39 51 50 62 59 57
ditto, but without tree species 13 19 18 18 25 28 32 44 44 53 50 48
Bryophyte layer, number of species 2 3 2 2 1 2 1 1 1 8 10 9
Total number of species 24 26 22 25 31 36 40 52 51 71 69 66
Tree layer

Fagus sylvatica 5 5 5 5 5 4 3 3 3 2a 3 .
Fraxinus excelsior 2a . 22 3 2a 2a 2a 1
Tilia cordata CA 1 . + . 3 2 3 3 3 3
Acer pseudoplatanus 1 2a 2a 2a 2a 1 . 2a
Carpinus betulus CA . . 2a 3 2b 3
Acer platanoides 2a 2a 2a .
Acer campestre . 1 . 2a
Tilia platyphyllos . + 2b 2b
Quercus robur 1 2a
Shrub layer

Tilia cordata CA . + 2a + 2a 2a
Fagus sylvatica 1 + + .

Tilia platyphyllos . 1 .
Fraxinus excelsior + 1
Acer pseudoplatanus +
Herb layer

Hordelymus europaeus HF r ro+ + + + 1 + 2a 1 1
Deschampsia cespitosa s.str. SC ro+ + + 4+ 4+ + + 1 2a
Athyrium filix-femina HFC, SC + r + r + r . r . + r
Lilium martagon r r . r r r o+ r r r r
Stellaria holostea CA r . r r + 2a 3 1 2b + 2a
Pulmonaria officinalis r . + o+ o+ o+ 1 r 1 1
Ranunculus ficaria SCS + 2b 1 22 3 3 3 2a 2b
Primula elatior ro+ + + + 4+ + + 1
Anemone ranunculoides HF r 2b + 1 2a 1 1 1 1
Viola reichenbachiana r r r r o+ ro + + +
Lathyrus vernus HFL r r ro+ + + + + 4+
Arum maculatum agg. HF ro o+ r ro o+ ro+ + 4+
Ranunculus auricomus agg. HFL . r r r + r + o+ o+
Carpinus betulus CA r r r . + 1 +
Vicia sepium r r r r + o+
Fragaria vesca r ro+ + 4+
Ranunculus lanuginosus + o+ + o+ O+
Campanula trachelium 2a r + o+ o+
Stachys sylvatica HFC, SCS r r r r .
Galium sylvaticum s.str. CA r r . + 4+
Arctium nemorosum r + r r r
Listera ovata . r . r r r
Allium ursinum + . 2a 2a 1 2a
Dactylis polygama CA r r 1 1 1
Ulmus glabra . . + 4+ r +
Senecio ovatus + r + r r +
Sanicula europaea . + 1 1
Acer campestre r + o+ o+
Bromus ramosus s.str. r . + r 1
Geum urbanum r + + o+
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Tab. 1: Continued.

Relevé 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
Plot no. DL 1b 1c 2c 1a 2a 1d 3c 2d 2b 3d 3b 3a
Herb layer (continuation)

Hieracium murorum

Phyteuma spicatum HFL . . . . . .

Dryopteris filix-mas . r . . . +
Dactylorhiza maculata subsp. maculata . . . . . . . .
Asarum europaeum HFL . . . . . 1 + 1
Mercurialis perennis HF . . . . . r + 2a
Aegopodium podagraria . . . . . . r 2a
Geranium robertianum s.str.

Sambucus nigra

Galium aparine . . . .
Urtica dioica HFC, SCS . . . r

+ == 4+ = +
S = a4
= = 4+ +

- =5 =5 =
=5+ WS =
N
T o

Others

Anemone nemorosa 2b 3 5 5
Fraxinus excelsior 1 + 2a 2a
Acer pseudoplatanus 1 + o+ 1
Acer platanoides + . 1 1
Fagus sylvatica 2a 2a 2a 1
Lamium galeobdolon s.str. .
Convallaria majalis 2a
Carex sylvatica SCS
Milium effusum

Tilia spec. CA
Crataegus laevigata HFL
Dryopteris dilatata . . +
Oxalis acetosella SC . +
Hedera helix . r . .
Circaea lutetiana HFC, SC . . . + . . . . .
Prunus avium CA + r . . . r r r . r
Alliaria petiolata r r . . . + . 2a . r
Poa nemoralis r . . . . r . . .
Lonicera periclymenum . . r r . . r ro+ . .
Chaerophyllum temulum . . . . . . . + . . . r
Euonymus europaea . . r . r . r . r r .
Scrophularia nodosa . . . . r . r . . r r r
Brachypodium sylvaticum r . . . . + . . . . . r
Maianthemum bifolium r r . . . . . r
Cardamine pratensis s.I. SCS . . . . . . r r
Lathraea squamaria . . . . r . . r
Quercus robur . . r . . ) ) . . .
Melica uniflora . . . . . . r . . . r
Daphne mezereum . . . . r . r . . . .
Epipactis helleborine . . r . . . . . . . . r

2a 2a 2a
2a 1 2a

S+ W+ N
aAaaw=aom

- = = =
N
[V
N

S + + 2 2w

+o +s a2+ a2
_‘_,++_\_\_‘+_\_\Q'\,’w

_,
=
-
= 4+ == = 4+ = -
- == 4+ + = -
+ A 5 + +a 5
+ =5 == + + + +
-
+ -

= 4+ + 0+

e e B |

Bryophyte layer

Polytrichum formosum + r r r . . .

Atrichum undulatum + ro+ r + + r . .
Eurhynchium striatum . . . . . r . ro+
Plagiomnium undulatum

Eurhynchium swartzii

Brachythecium rutabulum

Fissidens taxifolius

Brachythecium velutinum var. velutinum

Eurhynchium praelongum

Thuidium tamariscinum

2a

S+ o+
L

T T T T s TN

Only in relevé No. 1: Calamagrostis arundinacea r, Carex muricata agg. R; No. 2: Impatiens parviflora +,
Gymnocarpium dryopteris +, Dicranella heteromalla M t; No. 8: Geranium dissectum r, Moehringia trinervia r,
Galium odoratum r, Orchis mascula r; No. 9: Actaea spicata r, Rubus idaeus r; No. 10: Festuca heterophylla r,
Taraxacum sect. Ruderalia r, Lapsana communis t; No. 11: Hypericum perforatum r, Rubus fruticosus agg. T,
Carex muricata agg. t, Ajuga reptans r, Mnium hornum M r; No. 12: Paris quadrifolia +, Corydalis cava r,
Gagea lutea t.
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4. Discussion

4.1 Flora and floristic diversity

The forest-plant classification of SCHMIDT et al. (2003) as well as the sociological-group classification
of ELLENBERG (2001) clearly show that the research sites in the Hainich area are characterised by a
typical forest flora, with only a few species associated with open landscapes. In comparable unman-
aged deciduous forest stands (forest nature reserves) with high base-saturation (limestone or basalt
as bedrock), the amount of herb-layer species characteristic of closed forests varies between 50 %
and 70 % of the overall flora (MOLDER 2005, ScHMIDT 2005). Particularly in deciduous forests, this
proportion increases with the amount of time since conversion from managed to unmanaged status,
and decreases under conditions of intensive management (BRUNET et al. 1996, 1997; WuLF 1997;
LAWESSON et al.; 1998; GRAAE & SUNDE 2000; SCHMIDT M. et al. 2003b; WULF 2003; EBRECHT 2005;
ScHMIDT 2005; SEBASTIA et al. 2005). Additionally, the high proportion of typical forest species indi-
cates considerable habitat continuity in the research area (SCHMIDT M. et al. 2003b). However, the
degree of continuity of forest cover is much more important than the forest management status
(GRAAE & SUNDE 2000). Populations of forest-dependent herbs may be as old as mature trees in the
forest (TAMM 1972, INGHE & TAMM 1985, POLLMANN 2000, NICOLE et al. 2005). Survival of the most
forest-dependent species is possible only in ancient forests without strong human impact (ZACHARIAS
1993, WULF 1997, LAWESSON et al. 1998, HERMY et al. 1999, HONNAY et al. 1999, WULF 2003). The
poor ability of these old-growth forest species to colonise new forest sites may be attributed to a
complex of interacting variables: limited dispersal abilities (many have a short-distance dispersal
strategy), low diaspore production and recruitment problems (e.g. low competitive ability, HERMY et al.
1999, VERHEYEN et al. 2003, VERHEYEN & HERMY 2004). Species with heavy seeds, transient
seedbanks, ant-dispersed seeds, early and short flowering time, low stature, and high extent of
vegetative reproduction are more common in older forests (GRAAE & SUNDE 2000). Therefore, forest
continuity should be a primary focus of nature conservation, spatial planning and forest management.

No differences in species affiliations to forest sites or forest communities were determined among the
three diversity levels. However, plants of the forest species group 2.2 (growing partly in forests, but
mainly in open vegetation) were exclusively found in the diversity levels (DL) 2 and 3. Additionally, the
DL 3 research sites showed higher portions of ELLENBERG's group 5 “heaths and grasslands
determined by human and animal activity” and 6 “woodland-related herbaceous perennial and shrub
communities”. The occurrence of these groups may be an indication of a history of disturbance events
(ELLENBERG 1996, ScHMIDT 2005), probably by a more distinctive ancient coppice with standards sys-
tem in these stands. This system, which creates canopy gaps at frequent intervals (associated in part
with grazing), promotes the occurrence of species characteristic of open landscapes (GEB et al. 2004,
STEGMANN & ScHMIDT 2005). However, some forest-dependent species can benefit from coppicing:
WULF (1997) presents results from northeastern Germany that verify the clear association of some
geophytes, e.g. Anemone ranunculoides, Circaea lutetiana and Paris quadrifolia (which all occur in all
diversity levels) with ancient woodlands with a history of coppicing.

The slope of the species-area relationship found in the present study is consistent with the descrip-
tions of DIERSCHKE (1994) and ROSENZWEIG (2000). Both abiotic factors and niche diversification play
a role in mediating species diversity (SCHMIDT 2005). Relevées from various parts of Central Europe
reveal that species richness in beech forests is positively correlated with base-saturation (MAYER
1974, BRUNET et al. 1996, ELLENBERG 1996, LEUSCHNER 1999, SCHMIDT submitted). As predicted by
the species-pool hypothesis (ZOBEL 1997), this relationship also arises in floristic inventory of larger
sample plots.

A comparison of floristic data calculated for the Hainich research sites with data from unmanaged
forest nature reserves in beech forests and oak-hornbeam forests on basic and nutrient-rich soils
showed a broad range of species richness levels (Tab. 2). The lowest values (40-50 species/ha) are
mainly foundin Milio-Fagetum or Galio-Fagetum sites or on homogeneous sites
withinthe Hordelymo-F agetum (Hohestein). Following the environmental heterogeneity
hypothesis (HUSTON 1994), species diversity should increase with local heterogeneity in topography,
soil-nutrient status, and water availability. This is true e. g. for forest nature reserves like Hasbruch,
Mittlere Ith and Hinstollen, where mean species richness of 60-70 species/ha can be found. Finally,
higher species diversity can be expected in ecosystems with intermediate disturbance than in
undisturbed forests (CONNELL 1978, DEcocQ et al. 2004). The interplay of environmental heterogeneity
and disturbance (GRACE 1999) could explain the highest species richness in the Hainholz forest nature
reserve (92 species/ha) out of all forest nature reserves so far studied in Germany (SCHmIDT 2003,
2005). In the Hainich area, we calculated mean species numbers between 64 and 75 species/ha in
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DL 2 and DL 3, perhaps indicating environmental heterogeneity or disturbance effects, this despite the
careful selection of homogeneous and undisturbed research sites. Future research within the project
should clarify whether site conditions, forest history or other mechanisms (e.g. biotic interactions) are
responsible for this species richness.

Tab. 2: Floristic diversity of vascular plants in unmanaged forest nature reserves compared to the research sites
in Hainich National Park. N: Number of analysed subplots (per ha). R: mean Ellenberg reaction value of
the reserves’ flora. Data from ScHmMIDT (1999, 2003, 2005) and MOLDER & ScHMIDT (2006). *data are
extrapolated, hence no means are available.

N Species richness R  Forest communities

(&SE)
Landwehr 13 46.2 £3.4 5.2 Milio-Fagetum,
Stellario-Carpinetum
Hasbruch 31 759433 5.5 Stellario-Carpinetum
Grofler Freeden 22 41.5+1.3 5.5 Hordelymo-Fagetum,

Galio-Fagetum

Wattenberg/Hundsberg 23 425424 5.9 Hordelymo-Fagetum,
Galio-Fagetum

Hohestein 13 38.4+2.1 6.3 Hordelymo-Fagetum
Mittlere Ith 6 62.2£2.7 6.4 Hordelymo-Fagetum
Hainholz 26 92.0£3.7 6.5 Hordelymo-Fagetum,
Carici-Fagetum
Hiinstollen 29 58.9+£2.7 6.6 Hordelymo-Fagetum
Hainich, DL 1 4 42.7* 6.3 Galio-Fagetum,
Hordelymo-Fagetum
Hainich, DL 2 4 64.4% 6.6 Hordelymo-Fagetum,
Stellario-Carpinetum
Hainich, DL 3 4 74.5% 6.5 Stellario-Carpinetum

Aside from these potential causes of higher diversity, the present results seem to be consistent with
hypotheses of positively correlated tree-layer and herb-layer species richness. However, MCCUNE &
ANTOS (1981) as well as BRADFIELD & SCAGEL (1984) found low correlations between vegetation layers
in coniferous forests in Montana and British Columbia. In Central Europe, HERMY (1988) detected a
high correlation between vegetation strata in deciduous woodlands in Belgium, and LEUSCHNER (1999)
found a positive relationship between tree-layer and herb-layer diversity in southern German forest
communities on the basis of vegetation relevées arranged by OBERDORFER (1992). In deciduous
Estonian forests INGERPUU et al. (2003) found that the species richness of both bryophyte and herb
layers were significantly positively correlated with the tree species pool. FERRETTI et al. (2006) point
out that stand variables (particularly the number of tree species in the dominant storey) were signifi-
cant predictors of the mean number of vascular plant species in their plots located throughout Italy. In
contrast to the above-mentioned authors and the results presented in this study, non-correlation or
weak correlations were found between tree-layer and herb-layer diversity by EwWALD (1997, 2000,
2002) in mountain forests of the Bavarian Alps, NEUMANN & STARLINGER (2001) on plots all over
Austria and AUBERT et al. (2004) in the Normandy (France).

4.2. Syntaxonomical classification and species richness of the forest communities

The map of potential natural vegetation in Germany and Europe (BfN 2000, BOHN et al. 2003), shows
the Hainich to be covered by species-rich beech forests (alliance Galio odorati-Fagion),
but connectedtothe Carpinion betuli of the Thuringian basin, a dry and warm area where
beech is absent or rare. The transient situation between subatlantic beech and subcontinental oak-
hornbeam forests might partly explain the coexistence of forest communities rich in tree species in our
research area (FRECH 2006).

Both herb and bryophyte composition of the Hainich research sites allow a first rough classification of
the forest communities. This classification would surely be better documented with more relevées from
all over the Hainich area, especially to identify small-scale gradients of varying loess cover with differ-
ent water and nutrient supply as well as to clarify the impact of past forest management. Concordant
with results from DIERSCHKE (1989), all beech-rich research sites in the present study (relevées 1-6)
can be assigned to the suballiance Galio odorati-Fagenion (Woodruff beach forests).
The moisture indicators Lamium galeobdolon, Carex sylvatica, Milium effusum and Oxalis acetosella
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clearly distinguishthe Galio odorati—-Fagenion and beech forests on warm and dry
limestone slopes (subaliance Cephalanthero-Fagenion). With the exception of
Hordelymus europaeus and Lilium martagon, all differential species ofthe Hordelymo-Fage-
tum (Arum maculatum, Anemone ranunculoides, Mercurialis perennis) are absent from relevées 1-3,
thus a classificationas Galio odorati-Fagetum is also possible. The gradual transition
betweenthe Galio odorati—-Fagetum andthe Hordelymo-Fagetum with
varying rates of differential species also allows a classification of relevée 1 tothe Galio odora-
ti-Fagetum andrelevées2and3asHordelymo-Fagetum typicum. Considerably
clearer is the assignment of relevées 4-6 tothe Hordelymo-Fagetum lathyretosum
by the presence of the character species of the association Hordelymus europaeus, Arum maculatum,
Anemone ranunculoides and Mercurialis perennis (only relevée 6) as well as the differential species of
the subassociation like Lathyrus vernus, Ranunculus auricomus, Lilium martagon, Crataegus
laevigata, Daphne mezereum and Asarum europaeum (DIERSCHKE 1985, 1989). According to
HOFMANN (1965) and AHRNS & HOFMANN (1998) the spring vetch beech forest (Lathyro-Fage-
t u m) is the most common forest community of the Hainich area and typifies at a broad scale the po-
tential natural vegetation (pnv) as well as the potential site-adapted vegetation (psv) sensu LEUSCHNER
(1997).The difficulty in obtaining an unambiguous classification for species-rich beech forests and oak-
hornbeam forests in Hainich National Park was also reported by DIERSCHKE (1985, 1986) for southern
Lower Saxony. On waterlogged soils as well as on shallow, dry soils the portion of beech is lower and
other species like Carpinus betulus, Tilia cordata, T. platyphyllos, Acer campestre, Sorbus torminalis,
and Quercus robur are more dominant (ELLENBERG 1996, LEUSCHNER 1998, SCHMIDT 2000). In addi-
tion to water availability, the frequency and dominance of Fagus sylvatica is strongly affected by forest
management status: under a coppice with standard system or (pure) coppicing, beech decreases
rapidly. This decline - particularly in consequence of low sprouting ability of beech - is more pro-
nounced in subatlantic than in subcontinental areas (ELLENBERG 1996). The continuous regeneration
of Fagus sylvatica in the oak-hornbeam forests of the Hainich underlines the assumption that beech
will increase if forest management ceases. Increasing portion of beech occurs in many high forest
stands formerly used as coppices with standards or during succession in unmanaged forest nature
reserves (BLOSAT & ScHMIDT 1975, DIERSCHKE 1985, 1986, OBERDORFER 1992, ELLENBERG 1996,
LEUSCHNER 1997, GEB et al. 2004, SCHMIDT 2000, 2005, STEGMANN & SCHMIDT 2005).

In the Hainich area, species richness withinthe Stellario-Carpinetum is greater than that
inthe Hordelymo-Fagetum. This pattern was also found in other regions, where Hordelymo-
Fagetum stands are always poorer in species than Stellario-Carpinetum stands (Tab. 3).
In the relatively oceanic Westphalia region, species numbers of the S te l l ari o -
Carpinetum are about 60 % higher than species numbers of the Hordelymo-Fage-
t u m. By contrast, in Lower Saxony (including the Harz Mountains) the species numbers of the Stel-
lario-Carpinetum are merely 7-36 % higher. Vegetation relevées made by OBERDORFER
(1992) and re-analysed by LEUSCHNER (1999) showed no differences in herb-layer diversity among the
constant species, while differences were revealed between the tree layers of the Hordelymo -
Fagetum andthe Stellario—Carplnetum. The attempt to explain this regional trend by
the geographical centre of these forest communites (Hordelymo-F agetum: Central
European, Stellario-Carpinetum: subatlantic) is contradictory to the results from the
Hainich area. Hence, the differences in species richness between the Stellario-Carpine-
tumandtheHordelymo-F agetum may have non-biogeographical causes.

Tab. 3: Comparison of species numbers of species-rich beech forests (Hordelymo-F agetum)and oak-
hornbeam forests (Stellario-Carpinetum).n: Number of relevées.

Richness, Richness,

Research area beech forest oak-hornbeam forest Source

Western Westphalia (Miinsterland) 22 (100 %) 16 35 (159 %) 55 LOHMEYER 1967

Eastern Westphalia (Lippe) 25 (100 %) 72 40 (160 %) 4 GOLISCH 1996

Eastern Lower Saxony 19 (100 %) 43 21 (111 %) 100 SOMMER 1971

Southern Lower Saxony 29 (100 %) 305 39 (134 %) 355 DIERSCHKE 1985

Harz Mountains, foothills 22 (100 %) 81 30 (136 %) 35 ZACHARIAS 1996

Harz Mountains 27 (100 %) 47 29 (107 %) 48 PFLUME 1999

Hainich 27 (100 %) 6 58 (215 %) 6 this study (Tab. 1)
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3. Artikel ,Herb-layer diversity in deciduous forests: Raised by tree richness or
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Where natural production capacity permits, modern silvicultural management in Central Europe
frequently aims at the development of mixed broadleaved stands, instead of pure European beech (Fagus
sylvatica) stands. It is crucial to study the effects of these tree-layer diversity variations on herb-layer
vegetation, since herb-layer vegetation contributes significantly to ecosystem functioning in forests. In
Hainich National Park (Thuringia, Germany), we conducted observational research in deciduous stands to
investigate whether herb-layer diversity was related to canopy-layer diversity, and to ascertain possible
causal mechanisms. We found that herb-layer vegetation of deciduous forest stands rich in canopy
species appeared to be more diverse than herb-layer vegetation of beech-dominated stands. We surmise
that herbaceous understorey diversity was indirectly influenced by canopy tree species through the
medium of the altered environmental factors soil pH and litter layer thickness. Apparently, lower beech
proportion had a more profound effect than the number of secondary tree species. There were no
correlations between herb-layer diversity and light transmissibility of the canopy layer, indicating that
the light factor was not crucial for herb-layer diversity. At least for the Hainich research sites, our results
indicated that small-scale light and soil heterogeneity is insignificant for herb-layer diversity. We found
several herb-layer species whose occurrence was particularly correlated with tree-layer diversity and
environmental factors. Remarkably, all species positively correlated with soil pH were important for the
phytosociological classification of the research sites. Beech-dominated research sites showed high tree-
layer volumes, whereas research sites with high tree-layer diversity tended to feature lower tree-layer
volumes. These findings could be the result of differing former silvicultural systems and varying soil clay
contents affecting tree species composition. In contrast, herb-layer biomass was positively correlated
with tree-layer diversity. Herb-layer productivity might be promoted in more diverse research sites by
increased nutrient supply and base saturation. It is also possible that greater beech proportion interfered
with herb-layer productivity. However, herb-layer biomass was also positively correlated with herb-
layer diversity. Hence, our study hints that positive diversity-functioning relationships might occur in the
herb-layer of the deciduous forest under investigation.

Keywords:
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Ellenberg indicator values
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1. Introduction

One goal of modern silvicultural management is the sustainable
use of natural resources, often strived for through close-to-nature
forestry. However, to support economical and social functions of
the forest ecosystem, the conservation of stable and productive
forests with diverse tree species must be ensured (Diaci, 2006;
Rohrig et al, 2006). Concerning the management of Central
European deciduous forests, this frequently implies the develop-
ment of mixed stands consisting of European beech (Fagus

* Corresponding author. Tel.: +49 551 39 4709; fax: +49 551 39 3270.
E-mail address: andreas.moelder@forst.uni-goettingen.de (A. Molder).

0378-1127/$ - see front matter © 2008 Elsevier B.V. All rights reserved.
doi:10.1016/j.foreco.2008.04.012

sylvatica) and secondary broadleaved tree species (Spiecker,
2006), instead of pure beech stands, where made possible by
natural production capacity (Niedersdchsisches Forstplanungsamt,
2004). It is crucial to study the effects of these tree-layer diversity
changes on herb-layer vegetation, since herb-layer vegetation
contributes significantly to ecosystem functioning in forests
(Augusto et al., 2003; Lorenz et al., 2006). Productive and
species-rich herb-layer vegetation can contain a significant
amount of aboveground biomass and nutrients (Yarie, 1981; Bolte
et al,, 2004). Unwanted nutrient discharge released by distur-
bances of the ecosystem can be stored in the herb-layer (Bolte,
2006), and during periods of high potential leaching, temporary
storage of elements by ground-layer herbs reduces nutrient loss to
ground water (Peterson and Rolfe, 1982). For these reasons, both
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productive tree and herb layers are favoured in silviculture, as
long as herb-layer vegetation does not compete with tree
regeneration for light, water, and nutrients (Morris et al., 1993;
Coll et al.,, 2003). In Central Europe, there is evidence for
relationships between tree species diversity and productivity
from long-term experimental plots (Pretzsch, 2005). But little
knowledge exists on diversity and productivity relationships
between different vegetation layers in beech-dominated forests.
While field experiments in artificial grasslands (e.g. Tilman et al.,
1996; Scherer-Lorenzen et al., 2003) indicate positive relation-
ships between biodiversity and ecosystem functions like pro-
ductivity and nutrient uptake in meadows, synthetic forest stand
approaches cannot address biodiversity-functioning issues
regarding typical forest herbs. A quasi-steady state of nutrient
fluxes and carbon exchange between biomass, soil, and the
atmosphere, which develops in slow-growing ancient forests
ecosystems, is unlikely to occur in synthetic and young forest
communities (Underwood and Paine, 2007). Hence, our research
was observational and focused on herb-layer diversity and
ecosystem functioning in existing mature forest stands with
varied tree species diversity. Besides productivity aspects, forest
herb-layer species are well-known indicators of site conditions,
particularly with regard to forest management and long-term
differences and changes in forest site conditions (Ellenberg, 1996;
Schmidt, 2005; Bernhardt-Romermann et al., 2007).

In detail, besides other factors, tree-layer composition can have
an effect on ground vegetation due to its influence on many
ecosystem processes, e.g. nutrient cycling, light transmittance, and
soil water supply (Légaré et al., 2002; Augusto et al., 2003; Barbier
et al., 2008). We are aware that relationships between tree-species
effects, environmental parameters, and herb-layer diversity can be
complex and difficult to analyse. Nevertheless, according to
Barbier et al. (2008) we believe that it is possible to point out
the main underlying processes: the effects of tree-species diversity
on understorey vegetation can be on the one hand studied by the
effect of tree-species richness and on the other hand by the effect of
the dominant tree species. Therefore, besides possible effects of
tree-layer richness, the influence of the keystone species beech will
be emphasised, too.

Particularly, chemical composition of canopy-species leaf
litter was found to be a key factor influencing soil acidity and
thereby nutrient stocks, whereas the upper 10 cm of soil are most
significantly influenced by tree-species effects (Nordén, 1994;
Finzi et al., 1998; Augusto et al.,, 2002, 2003). Additionally,
thickness of litter layer varies according to tree species (Neirynck
et al., 2000; Augusto et al., 2002; van Oijen et al., 2005). A close
positive correlation between soil pH and herb-layer diversity (e.g.
Brunet et al.,, 1996; Hardtle et al., 2003; Ferretti et al., 2006;
Barbier et al., 2008), as well as litter layer thinness (e.g. Graae and
Heskjer, 1997; Borchsenius et al., 2004; van Oijen et al., 2005;
Barbier et al., 2008) was particularly detected in forests
dominated by beech, a tree species which produces less-
decomposable and acidifying litter (KrauR, 1926; Ellenberg,
1996). Besides altered soil conditions, increased light transmis-
sibility of the canopy layer was found to be another key factor
promoting herb-layer diversity (Hdrdtle et al., 2003; Schmidt,
2005; Barbier et al., 2008). Diffuse light is transmitted differently
depending on the tree species (van Oijen et al., 2005; Barbier
et al., 2008); beech crowns transmit only a small proportion of
daylight to the forest floor (Ellenberg, 1996; Barbier et al., 2008).
Thus, it can be hypothesised that, if decreased beech proportion
and increased quantity of other canopy species result in more
basic soil pH, lower litter layer thickness or higher light
availability, herb-layer diversity increases. Following van Oijen
et al. (2005), it can further be assumed that the occurrence of

26

some herb-layer species is particularly bound to the environ-
mental changes caused by varying tree-species diversity. In
addition, an increased number of canopy species may form a
pattern of more diverse site conditions over short distances.
Following the environmental heterogeneity hypothesis (Huston,
1994), small-scale environmental differences result in increased
herb-layer diversity.

Concluding, this study aims at answering the following
questions:

(1) Is there any relationship between tree- and herb-layer diversity
as well as tree-layer volume and herb-layer biomass?

(2) Does differing canopy species diversity alter soil and light
conditions as well as their spatial heterogeneity and thereby
herb-layer species diversity?

(3) How pronounced is the influence of beech, a very productive
and competitive tree species, on the relationships and
processes stated above?

(4) Are there herb-layer species whose occurrence is particularly
correlated with tree-layer composition and environmental
factors, which are apparently altered by canopy diversity
effects?

2. Materials and methods
2.1. Study area

The study area was Hainich National Park, Thuringia, Germany.
All research sites were situated at about 350 m elevation in the
north-eastern part of Hainich National Park, close to the village of
Weberstedt (51°0528”N, 10°31'24”E), on flat plateaus above
Upper Muschelkalk. The closed, homogeneous loess cover or
loess-clay cover of the study area has developed as a result of loess
deposition from the Pleistocene era (Greitzke and Fiedler, 1996).
According to the World Reference Base (WRB) for Soil Resources,
the soil type of the research sites is (stagnic) Luvisol, (st) LV. The
climate can be characterised as subatlantic with subcontinental
influence. Mean annual precipitation amounts to about 630 mm;
the mean annual temperature is about 7.7 °C (Gauer and Aldinger,
2005). Atmospheric pollution is moderate, e.g. nitrogen deposition
averages 13 kg N per hectare per year (Mund, 2004). All research
sites have been permanently covered by deciduous forest for at
least 200 years. The middle of the 19th century saw an initial
transition from the often-irregular coppice with standards system
(Mittelwald) to high forest (Hochwald), especially to the multiple
aged forest system Plenterwald. The transition lasted until the early
20th century (I. Schmidt, personal communication). Since the
study area became a military training area in 1964 and
subsequently a national park in 1997, all research sites have
remained free of any harvesting or thinning for over 40 years
(Mund, 2004; Molder et al., 2006). Dominant forest communities
are the Galio-Fagetum, the Hordelymo-Fagetum, and the Stellario-
Carpinetum (Molder et al., 2006).

2.2. Experimental design, sampling and data analysis

2.2.1. Research site selection and tree layer

For this study, field data from 21 research sites selected by
expert opinion were used. Selection criteria were firstly compar-
able edaphic and climatic conditions (according to Barbier et al.,
2008) and secondly tree-species richness and tree-layer composi-
tion. Only trees with a diameter at breast height (dbh) of at least
7 cm were considered. The research sites are described as a
gradient from pure beech stands to mixed stands with up to 11
deciduous tree species (Table 1). In addition to F. sylvatica, major



Table 1
Diversity measures and environmental factors determined for all 21 research sites
Research site 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21
Tree layer
Species richness (SR) 1 3 3 4 4 4 5 5 6 6 6 6 7 7 7 7 7 9 9 10 11
Shannon-Wiener Index (H') 0.00 0.48 0.51 0.17 0.31 0.51 0.88 0.99 0.92 0.95 1.40 1.56 0.99 1.00 1.11 1.40 1.41 1.63 1.70 1.69 1.90
Evenness E 0.00 0.15 0.46 0.35 0.23 0.37 0.62 0.62 0.51 0.53 0.78 0.84 0.51 0.45 0.57 0.87 0.72 0.74 0.65 0.73 0.79
Volume (m3/ha) 664 612 665 672 706 754 477 710 561 413 386 395 480 566 436 403 457 405 433 429 376
Beech proportion (%) 100 88 84 97 94 88 76 64 74 74 48 0 59 68 62 36 41 2 4 3 14
Herb layer
Species richness (SR) 20 11 14 11 19 30 34 29 15 35 26 50 45 13 45 31 33 51 55 49 53
Shannon-Wiener Index (H') 1.90 1.15 1.67 1.75 1.86 2.53 2.82 240 1.36 2.66 2.41 3.26 2.99 1.30 3.10 2.46 2.62 3.30 3.34 3.32 3.30
Evenness (E) 0.65 0.50 0.65 0.76 0.64 0.75 0.81 0.72 0.52 0.75 0.75 0.84 0.79 0.52 0.82 0.72 0.76 0.84 0.84 0.86 0.84
Biomass (g/m?) 13.9 16.5 13.2 6.2 41.3 30.6 50.6 25.0 24.6 35.0 334 54.9 73.1 22.6 734 31.7 29.0 444 724 73.6 77.0
Environmental parameters
Litter layer thickness (cm) 5.3 4.5 4.5 4.6 3.8 3.4 2.2 4.5 2.4 23 2.2 1.9 2.8 3.1 1.6 2.7 2.6 1.9 19 19 1.9
Soil pH 0-10 cm (H»0) 4.6 5.1 4.9 4.8 5.1 5.6 5.8 4.6 5.9 5.6 6.1 6.4 6.2 5.5 6.3 5.8 6.7 6.5 6.1 6.5 6.5
Relative irradiance (%) 2.0 1.2 3.5 2.1 1.0 2.2 1.0 24 1.1 1.0 0.9 1.6 0.8 1.1 14 1.1 0.8 1.3 1.7 14 1.0
Coefficients of variance (CV)
CV litter layer thickness (%)  28.2 8.9 293 12.3 26.0 12.4 22.0 10.3 39.6 17.4 26.7 154 35.2 9.4 20.9 10.8 39.1 47.0 25.0 45.4 15.4
CV soil pH (%) 2.7 4.5 1.4 4.9 0.7 5.0 3.0 3.5 1.3 6.0 1.9 2.4 3.4 1.8 3.5 3.8 4.4 4.7 5.1 2.7 3.0
CV relative irradiance (%) 9.0 7.0 16.9 13.6 52 83 4.7 7.8 7.5 4.9 3.8 6.7 7.2 4.4 11.1 6.4 2.5 4.4 111 8.3 5.9
Ellenberg indicator values
Light 4.0 4.1 47 3.6 4.2 41 43 4.5 4.4 4.6 4.0 4.5 4.5 43 4.4 43 4.1 4.5 4.4 4.3 4.4
Moisture 5.2 5.8 4.9 5.2 5.7 5.4 53 5.4 5.3 5.5 5.5 5.4 5.5 5.5 5.4 5.4 5.4 5.5 5.5 5.5 54
Nitrogen 5.1 5.6 5.5 6.1 6.1 6.0 5.9 6.6 5.1 6.4 5.8 5.8 6.3 5.3 6.3 5.9 5.7 5.9 6.1 6.0 6.0
Reaction 5.6 6.1 5.6 6.2 6.7 6.7 6.8 6.8 6.7 6.7 6.8 6.6 6.8 6.0 6.7 6.6 6.7 6.5 6.7 6.7 6.6

Tree-layer species richness, H’, evenness and beech proportion (%) are based on stems/ha. Research site ranking follows tree-layer species richness.
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tree species were Fraxinus excelsior, Tilia cordata, T. platyphylios,
Acer pseudoplatanus, A. platanoides, Quercus petraea, and Carpinus
betulus. Quercus robur, Prunus avium, Ulmus glabra, Acer campestre,
and Sorbus torminalis occurred with no more than a few individuals
in any of the research sites. Each research site had a size of 2500 m?
(50 m x 50 m).

Each of the research sites was characterised by loess-derived
soil with a depth of approximately 60 cm, flat relief, mature stands
free of harvesting for at least four decades, and homogeneous stand
structure. The dominant age of the trees was about 100 years, but
due to the former Plenterwald treatment a broad variety of age
classes occurred (I. Schmidt, personal communication). To
characterise the stands with respect to tree diversity at each
research site, the number and the dbh of all tree specimens with a
dbh of at least 7 cm was recorded. Tree-layer volume (m3/ha) can
be used as a surrogate variable for tree-layer productivity
(according to Hector, 1998). To calculate tree-layer volumes using
the forest growth simulator SIBYLA (Fabrika, 2003), for each tree
species, tree heights were measured from randomly selected
specimens. For the purpose of characterising tree-layer diversity,
besides tree-layer species richness (tree-layer SR), Shannon-
Wiener diversity index H' [H' = —(p;)(In p;), where p; = stems/ha]
and evenness E [E = H' /H'max; H'max = In(n), where n = tree-layer
SR] were calculated (Magurran, 2004). As a biotic environmental
parameter, tree-layer beech proportion of each research site was
determined based on stems/ha.

2.2.2. Herb layer

Following Molder et al. (2006), herb-layer species richness
(herb-layer SR) was estimated by vegetation relevés on 400 m?
(20 x 20 m) sampling plots chosen by expert opinion in areas
representative for each research site. Due to the seasonal
phenology of the herb-layer vegetation, sampling was done twice
for each plot in 2005 (18th-27th April and 6th July-4th August,
respectively) by estimating the percentage cover of each herb-
layer species. For data analysis, spring and summer relevés were
combined by taking the higher percent-cover value when a species
was found in both relevés. For characterising herb-layer diversity,
besides herb-layer SR, Shannon-Wiener diversity index H' and
evenness E [H' = —(p;)(In p;), where p; = percentaged cover value;
E = H'|[H'max; H'max = In(n), where n = herb-layer SR] were calcu-
lated. To compare tree-layer diversity with herb-layer diversity,
tree species were removed from the herb-layer data. Nomencla-
ture follows Wisskirchen and Haeupler (1998).

By the use of the model PhytoCalc (Bolte, 2006), herbaceous
biomass (g/m?) was calculated for each research site on the basis of
vegetation relevés. This model calculates the herbaceous dry
biomass from percentage plant cover and average shoot lengths.
PhytoCalc was calibrated by additional measurements of plant
shoot lengths. The calibration of PhytoCalc was confirmed on three
research sites for species both spring- and summer-green. In each
research site, ten square metres of herb-layer vegetation were
harvested. The differences between harvested biomass and
calculated biomass were 6.5% in research site 2, (harvested
biomass: 18.5 g/m?, calculated biomass: 17.4 g/m?), 7.8% in
research site 10 (25.3 g/m?, 23.4 g/m?) and 8.4% in research site
19(22.7 g/m?,20.9 g/m?), demonstrating that PhytoCalc calculates
the herb biomass adequately, but with slight underestimation.

2.2.3. Abiotic environmental conditions

In four mixed samples per 400 m? sample plot, each from four
sampling points, soil pH (H,0) of the upper 10 cm of soil was
determined in the laboratory. Litter layer thickness was measured
by ruler at 16 sampling points per sample plot, and light conditions
were estimated using 200 systematically PAR (photosynthetically
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active radiation) measurements per sample plot. These measure-
ments were conducted with LI-190 Quantum Sensors (Licor,
Nebraska, USA) on overcast days with diffuse light conditions from
July to August 2005. For each measurement, the relative irradiance
RI was calculated as [RI = PAR stand/PAR nearest open area x 100].
Mean values and coefficients of variation [CV = standard deviation/
mean value x 100] (for characterising environmental heteroge-
neity) were computed for each sample plot. Furthermore, mean
Ellenberg indicator values for light, moisture, nitrogen, and
reaction (Ellenberg et al, 2001) were computed (qualitative
evaluation) for each sample plot on the basis of vegetation relevés.

2.2.4. Statistical analysis

To investigate the interactions among tree layer, environmental
factors, and herb layer, statistical analyses were conducted in two
steps: firstly ordination to detect possible relationships between
tree layer, environmental parameters and herb-layer and secondly
regression analysis of the identified relationships. To find those
diversity and environmental parameters useful for explaining
differences in herb-layer species composition, multivariate ana-
lysis of the vegetation data was done with PC-ORD 5.06 (McCune
and Mefford, 1999). To avoid an overestimation of common species
and to adapt the data on the percent scale, vegetation data were
transformed using arcsine square root transformation. Vegetation
data were then ordinated using an indirect ordination method:
where species response was linear (length of gradient <1.5,
according to ter Braak and Prentice, 1988), a Principal Component
Analysis (PCA, Goodall, 1954) was carried out; in case of unimodal
species responses (length of gradient >1.5), a Detrended Corre-
spondence Analysis (DCA, Hill and Gauch, 1980).

A bi-plot was compiled by correlating diversity and environ-
mental parameters with the first two axes of the ordination
diagram. Those environmental parameters found to be useful for
explaining differences in herb-layer species composition were
correlated (regression analysis) with significant diversity para-
meters, to determine whether herb-layer diversity is influenced by
environmental parameters affected by tree-species diversity. To
detect relationships between environmental heterogeneity and
tree-layer as well herb-layer diversity, CV of environmental
parameters were correlated with diversity parameters. A second
bi-plot was compiled by correlating ground vegetation data of each
sample plot with the first two axes of the ordination diagram.
Those vascular plant species found to be important for explaining
differences in herb-layer species composition were correlated with
significant parameters revealed by the other bi-plot in order to
detect relationships between species abundance and environ-
mental as well as diversity parameters.

For regression analysis data were analysed using Statistica 6.1
(StatSoft Inc., 2004). Significance of statistic tests were noted as
follow: ***p < 0.001; **p < 0.01; *p < 0.05; n.s., p > 0.05.

3. Results

3.1. Relationship between tree- and herb-layer diversity measures
Regression analysis showed that tree-layer diversity measures

SR, H' and E and herb-layer diversity measures SR, H' and E were

significantly positively correlated throughout (Table 2). From these

diversity measures, we chose tree-layer H' and herb-layer H' for

use in further analyses.

3.2. Relationship between diversity and environmental parameters

The DCA clearly showed that understorey vegetation differed
along a diversity gradient represented by the first-axis regarding
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Table 2
Correlations between tree- and herb-layer diversity measures
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Tree layer

SR

H

E

F-value r p-Value

F-value r

p-Value F-value r p-value

SR 24.82
H 16.27
E 8.25

0.75
0.68
0.55

0.000"**
0.001***
0.010**

Herb layer

30.11
20.61
9.13

0.78
0.72
0.57

0.000%**
0.000%**
0.007**

13.75
15.06
11.12

0.65
0.66
0.61

0.001***
0.001***
0.003**

Underlying data are shown in Table 1. N in all cases: 21; r: Pearson’s correlation coefficient. SR: species richness; H': Shannon-Wiener Index; E: evenness. *** = p < 0.001 and

** = p < 0.01.
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Fig. 1. DCA of the herb-layer vegetation. A bi-plot was presented by correlating
diversity and environmental parameters with axes 1 and 2. Underlying
environmental and diversity data are shown in Table 1. Research sites are
characterised by their tree-layer Shannon-Wiener Index H’, indicated by circle
sizes. Soil pH: soil pH 0-10 cm; herb biomass: herb-layer biomass; tree volume:
tree-layer volume; % beech: relative beech proportion in tree layer; litter: litter
layer thickness; reaction/light/nitrogen: Ellenberg indicator value for reaction/
light/nitrogen. Matrix: 91 species, 21 relevés (axis 1: eigenvalue = 0.23, explained
variance = 52%, length of gradient=1.82; axis 2: eigenvalue = 0.07, explained
variance = 15%). Correlation threshold: r? > 0.15.

herb-layer H' (r=—0.92) and tree-layer H' (r=—0.71). Also, tree-
layer volume (r=+0.71) and herb-layer biomass were correlated
(r=-0.88) with the first-axis (Fig. 1). Additionally, the first-axis
showed an environmental gradient. It was positively correlated
with litter layer thickness (r = +0.80) and beech proportion in tree-
layer (r = +0.65), and negatively correlated with soil pH (r= —0.78)
as well as Ellenberg indicator values for reaction (r=-0.69),
nitrogen (r=-0.60), and light (r=—-0.41). The second-axis was
positively correlated with RI (r = +0.64).

Regression analysis showed that tree-layer H' was significantly
positively correlated with environmental parameters: soil pH, as
well as Ellenberg indicator values for reaction and light, and
negatively with litter layer thickness. Meanwhile, herb-layer H’

was significantly positively correlated with environmental para-
meters: soil pH, as well as Ellenberg indicator values for reaction
and nitrogen, and negatively with litter layer thickness (Table 3).
Furthermore, herb-layer H' was significantly negatively correlated
with beech proportion in the tree-layer (r=-0.76, F=25.90,
p < 0.000). Soil pH was significantly negatively correlated with
beech proportion in tree layer and positively correlated with
Ellenberg indicator values for reaction (Table 3). Litter layer
thickness was significantly positively correlated with beech
proportion in tree layer and negatively correlated with Ellenberg
indicator values for reaction. The correlation between soil pH and
litter layer thickness was significantly negative (r=-0.91,
F=96.22, p < 0.000), and neither parameter was correlated with
Ellenberg indicator for nitrogen. There were no significant
correlations between beech proportion in the tree layer and
Ellenberg indicator values for reaction, nitrogen, and light. It is
noteworthy that there was no significant correlation between RI
and Ellenberg indicator values for light. Regression analysis
between CV (of soil pH, litter layer thickness, and RI) and tree-
as well as herb-layer H' showed no significant correlations
(Table 4).

3.3. Herb species distribution

DCA first-axis scores were negatively correlated with Ranun-
culus ficaria (r = —0.94), Primula elatior (r = —0.89), Lathyrus vernus
(r=-0.87), Ranunculus auricomus agg. (r=-0.82), Polygonatum
multiflorum (r = —0.78), Ranunculus lanuginosus (r = —0.77), Pulmo-
naria officinalis (r = —0.73), Stellaria holostea (r = —0.72), and Viola
reichenbachiana (r=-0.71). Second-axis scores were positively
correlated with Convallaria majalis (r = +0.73) (Fig. 2).

Cover values of these species and tree-layer H', as well as
environmental factors (beech proportion in tree layer, soil pH,
litter layer thickness, RI, Ellenberg indicator values for reaction,
light, and nitrogen) were tested for significant correlations by
linear regression (Table 5). Except for C. majalis, there were
significant positive correlations with soil pH throughout. The
correlations with tree-layer H' (positive correlation), litter layer

Table 3
Correlations between diversity and environmental parameters
F-value r p-Value F-value r p-Value
Tree-layer H' 46.34 0.84 0.000*** Soil pH 0-10 cm 19.78 0.71 0.000*** Herb-layer H'
41.63 -0.83 0.000*** Litter layer thickness 19.02 -0.71 0.000***
8.60 0.56 0.009** Ellenberg, reaction 10.36 0.59 0.005**
4.65 0.44 0.044* Ellenberg, light 2.87 0.36 0.107 n.s.
1.05 0.23 0.318 n.s. Ellenberg, nitrogen 9.09 0.57 0.007**
Soil pH 0-10 cm 30.19 -0.78 0.000*** % beech 21.60 0.73 0.000*** Litter layer thickness
10.73 0.60 0.004** Ellenberg, reaction 17.07 —0.69 0.000***
0.36 0.14 0.556 n.s. Ellenberg, nitrogen 1.05 -0.23 0.318 n.s.

Underlying data are shown in Table 1. N in all cases: 21; r: Pearson’s correlation coefficient; H':

Shannon-Wiener Index; % beech: relative beech proportion in tree layer;

Ellenberg, reaction/light/nitrogen: Ellenberg indicator values for reaction/light/nitrogen. ***=p < 0.001; **=p <0.01; *=p < 0.05; n.s.=p > 0.05.
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Table 4

Correlations between variation coefficients CV (%) (of soil pH, litter layer thickness, relative irradiance) and tree- as well as herb-layer H’

CV soil pH CV litter CV relative irradiance

F-value r p-Value F-value r p-Value F-value r p-Value
Tree-layer H' 0.24 0.11 0.630 n.s. 1.34 0.26 0.262 n.s. 2.92 0.36 0.104 n.s.
Herb-layer H' 2.36 0.33 0.141 n.s. 1.59 0.28 0.223 n.s. 0.46 0.15 0.505 n.s.

Underlying data are shown in Table 1. N in all cases: 21; r: Pearson’s correlation coefficient; H': Shannon-Wiener Index; n.s. = p > 0.05.

O
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Lathyrus vemus,
Ranunculus lanuginosus
Primula elatior

Ranunculus auticomus agg.

Viola reichenbachiana

Convallaria majalis

Axis 1

Fig. 2. DCA of herb-layer vegetation. A bi-plot was presented by correlating species
data with axes 1 and 2. Research sites are characterised by their tree-layer
Shannon-Wiener Index H’, indicated by circle sizes. Matrix: 91 species, 21 relevés
(axis 1: eigenvalue = 0.23, explained variance = 52%, length of gradient = 1.82; axis
2: eigenvalue = 0.07, explained variance = 15%). Correlation threshold: * > 0.5.

thickness (negative correlation), and beech proportion in tree layer
(negative correlation) were significant in most cases. Regarding
Ellenberg indicator values for reaction, three significant positive
correlations were found with L. vernus, P. elatior, and R. ficaria. R.
ficaria was the only species found to be significantly positively
correlated with Ellenberg indicator values for nitrogen, while C.
majalis was the only species significantly positively correlated with
IR and Ellenberg indicator values for light.

3.4. Tree-layer volume and herb-layer biomass
Total tree-layer volume decreases with increasing tree-layer H',

while herb-layer biomass increases (Fig. 3). The highest calculated
tree volume of all research sites was 754 m>/ha (tree-layer
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Tree-layer H'

Fig. 3. Correlations between tree-layer H' and tree-layer volume [m>/ha], as well as
herb-layer biomass [g/m?]. Underlying data are shown in Table 1. r*: coefficient of
determination. H': Shannon-Wiener Index. ***=p < 0.001. Tree-layer volume:
p < 0.000; herb-layer biomass: p = 0.001.
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H' =0.51, beech volume 728 m?3/ha), the lowest 376 m>/ha (tree-
layer H' =1.90, beech volume 59 m3/ha). The highest values of
herbaceous biomass totalled 77.0 g/m? (tree-layer H' = 1.90), and
the lowest totalled 6.2 g/m? (tree-layer H' =0.17). Herb-layer
biomass was significantly positively correlated with herb-layer H’
(r=0.82, F=40.00, p<0.000), soil pH (r=0.72, F=20.72,
p < 0.000), Ellenberg indicator values for reaction (r=0.60,
F=10.14, p=0.005), and Ellenberg indicator values for nitrogen
(r=0.46, F=5.04, p=0.036), and significantly negatively corre-
lated with litter layer thickness (r=—0.75, F=24.90, p < 0.000)
and beech proportion in tree-layer (r = —0.66, F = 14.60, p = 0.001).

4. Discussion

Our study showed that tree- and herb-layer diversity was
positively correlated. In the literature, contradictory results can be
found concerning diversity relationship between tree layer and
herb layer. Ewald (2002), Neumann and Starlinger (2001), and
Aubert et al. (2004) found weak or no correlations. In contrast,
McCune and Antos (1981), Bradfield and Scagel (1984), Leuschner
(1999), Ingerpuu et al. (2003), and Ferretti et al. (2006) described
positive correlations between tree- and herb-layer diversity. Both
Leuschner (1999) and Ingerpuu et al. (2003 ) regarded chemical and
biological relationships between vegetation strata as responsible
for positive diversity correlations.

In our study, chemical relationships were also indicated by the
positive correlation between tree-layer H' and soil pH, as well as
Ellenberg indicator values for reaction. The relationship between
measured and indicated pH was close, according to Diekmann
(2003) a result found in many studies (e.g. Lawesson and Mark,
2000). Various authors (Nordén, 1994; Finzi et al., 1998; Augusto
etal., 2002; Aubert et al., 2004) concluded that beech litter leads to
the more acid soil conditions with lower base saturation and
nutrient supply; also oak litter results in more acid soil conditions
(van Oijen et al., 2005). Additionally, beech foliage decomposes
poorly, resulting in thick litter layers (Krauf3, 1926; Sydes and
Grime, 1981a,b). On the other hand, the litter of F. excelsior, C.
betulus, Tilia spp., U. glabra, and P. avium results in more favourable
soil conditions with higher pH and base saturation (Pigott, 1991;
Nordén, 1994; Augusto et al., 2002; Aubert et al., 2004; van Oijen
et al., 2005). Additionally, in more diverse research sites, nutrient
pumping by trees might have an ameliorating effect on topsoil. In
particular, F. excelsior seems to have a high propensity for nutrient
pumping (Gordon, 1964). Furthermore, it must be acknowledged
that soil in the stemflow area around beech trunks is often acidified
by rainwater flowing down the trunk (Wittig and Neite, 1985).

We found significant correlations between soil pH as well as
litter layer thickness and herb-layer H'. Many authors have
regarded litter layer thickness as a factor influencing herb-layer
density and composition (Graae and Heskjeer, 1997; Borchsenius
et al., 2004; van Oijen et al., 2005; Ferretti et al., 2006; Bernhardt-
Romermann et al., 2007; Barbier et al., 2008). In particular, close
correlations between soil pH and herb-layer diversity were
reported for species-rich beech forests (Brunet et al., 1996,
1997; Hardtle et al., 2003; Borchsenius et al., 2004; Ferretti



Table 5
Correlations between herb-layer species and tree-layer H' as well as environmental parameters
Viola Lathyrus Ranunculus Primula Ranunculus Ranunculus Stellaria Polygonatum Pulmonaria Convallaria
reichenbachiana vernus auricomus agg. elatior lanuginosus ficaria holostea multiflorum officinalis majalis

Tree-layer H'

F-value 16.08 13.55 12.45 10.51 8.80 8.32 4.00 2.28 1.56 1.17

r 0.68 0.65 0.63 0.60 0.56 0.55 0.42 0.33 0.28 0.24

p-Value 0.001*** 0.002** 0.002** 0.004** 0.008** 0.009** 0.060 n.s. 0.147 n.s. 0.226 n.s. 0.294 n.s.
% beech

F-value 20.63 14.68 14.26 12.37 7.83 5.44 3.77 0.87 1.62 3.30

r -0.72 —0.66 —0.65 —0.63 —0.54 -0.47 -0.41 —0.21 -0.28 -0.38

p-Value 0.000*** 0.001*** 0.001*** 0.002** 0.011* 0.031* 0.067 n.s. 0.362 n.s. 0.219 n.s. 0.085 n.s.
Litter layer

F-value 9.87 14.47 13.71 11.19 5.98 17.08 6.34 6.14 4.27 0.04

r —0.58 —0.66 —-0.65 —0.61 —0.49 -0.69 -0.50 -0.49 -0.43 —-0.05

p-Value 0.005** 0.001*** 0.002** 0.003*** 0.024* 0.001*** 0.021* 0.023* 0.053 n.s. 0.842 n.s.
Soil pH 0-10 cm

F-value 9.44 20.15 14.32 14.82 8.66 12.57 7.80 5.16 4.49 0.13

r 0.58 0.72 0.66 0.66 0.56 0.63 0.54 0.46 0.44 0.08

p-Value 0.006** 0.000*** 0.001*** 0.001*** 0.008** 0.002** 0.012* 0.035* 0.048* 0.722 n.s.
Reaction

F-value 1.63 4.52 1.99 4.61 1.56 7.53 1.11 2.85 4.10 1.93

r 0.28 0.44 0.31 0.44 0.28 0.53 0.23 0.36 0.42 0.30

p-Value 0.217 n.s. 0.047* 0.174 n.s. 0.045* 0.227 n.s. 0.013* 0.305 n.s. 0.108 n.s. 0.057 n.s. 0.181 n.s.
Relative irradiance

F-value 0.16 2.39 0.34 1.43 1.49 3.33 0.41 1.44 1.63 9.87

r 0.09 0.33 0.13 0.26 0.27 0.39 0.14 0.27 0.28 0.58

p-Value 0.698 n.s. 0.139 n.s. 0.565 n.s. 0.246 n.s. 0.237 n.s. 0.084 n.s. 0.532 n.s. 0.244 n.s. 0.217 n.s. 0.005**
Light

F-value 1.98 1.80 1.71 0.87 1.88 3.63 1.37 0.87 0.36 7.77

r 0.31 0.29 0.29 0.21 0.30 0.40 0.26 0.21 0.14 0.54

p-Value 0.176 n.s. 0.195 n.s. 0.207 n.s. 0.362 n.s. 0.187 n.s. 0.072 n.s. 0.257 n.s. 0.361 n.s. 0.553 n.s. 0.012*
Nitrogen

F-value 0.22 2.29 1.90 2.23 1.78 9.16 0.97 2.75 1.70 0.15

r 0.28 0.33 0.30 0.32 0.29 0.57 0.22 0.36 0.29 0.09

p-Value 0.224 n.s. 0.147 n.s. 0.184 n.s. 0.152 n.s. 0.198 n.s. 0.007** 0.336 n.s. 0.114 n.s. 0.208 n.s. 0.706 n.s.

Underlying environmental and diversity data are shown in Table 1. Nin all cases: 21; r: Pearson’s correlation coefficient; H': Shannon-Wiener Index; litter layer: litter layer thickness; % beech: relative beech proportion in tree

layer; reaction/light/nitrogen: Ellenberg indicator value for reaction/light/nitrogen. *** = p < 0.001; **
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p <0.01; *=p <0.05; n.s.=p > 0.05.
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et al, 2006). These findings are closely linked with the
phenomenon that the majority of (eutrophic) beech forest species
are categorised as NO3 ™ -plants, and therefore linked to soils where
nitrifiers are active due to slightly basic to neutral soil pH
(Ellenberg, 1996; Hardtle et al., 2003). Our study showed that the
Ellenberg indicator value for nitrogen was significantly correlated
with herb-layer H' and herb-layer biomass (see section below), but
not with litter layer thickness and soil pH. This result seems to
support findings by Schaffers and Sykora (2000), who endorse Hill
and Carey’s (1997) suggestion that the term N-values should be
replaced by ‘productivity values’.

Hardtle et al. (2003) detected a positive soil pH/herb-layer
species richness correlation in North-German meso- to eutrophic
beech forests (Fagion sylvaticae), but not in acidophytic beech- and
mixed beech-oak forests (Quercetalia roboris). They emphasised
that in the Quercetalia forests light and soil moisture are the most
important factors influencing species richness, whereas in the
meso- to eutrophic beech forests light is not correlated with herb-
layer species richness. The latter is also true in the Hainich research
sites, both F. sylvaticae and Carpinion betuli stands (Molder et al.,
2006), where the relative irradiance is not correlated with herb-
layer diversity. Ellenberg indicator values for light were indeed
significantly positively correlated with tree-layer H’, but Diekmann
(2003) stresses that the strength of correlation between indicated
and measured light values is highly dependent on the length of the
gradient considered: if the light gradient is short (as in the light
dataset of this study) the relation will be weak. We assumed that
direct measurements of relative irradiance reflected the light
condition best. It should be observed that relative irradiance values
ranged between 0.8% and 3.5%, therefore the stands can be
regarded as dark (Ellenberg, 1996). Many beech forest species,
especially geophytes, have adapted to unfavourable light condi-
tions or complete their development cycles before the canopy is
fully closed (Ellenberg, 1996). Following Hdrdtle et al. (2003), the
light factor has virtually no influence on herb-layer species
richness in beech forests if the number of non-forest species is low
in such stands. This presupposition was met on the Hainich
research sites, which featured a typical forest flora with very few
disturbance indicators (Molder et al., 2006). Horizontal light
variation, often regarded as a factor influencing the diversity of
typical forest plants (Meusel, 1951/1952; Messier et al., 1999), was
also not correlated with herb-layer diversity. The same applied for
the small-scale heterogeneity of soil pH, in contrast to Bobiec
(1998), who found the herb-layer to be more diverse in deciduous
forests with a wider soil pH range than in forests with low soil pH
variation. Although Lodhi and Johnson (1989) stressed that spatial
heterogeneity of the litter layer may influence herb-layer diversity,
no correlation between herb-layer diversity and the variation of
litter layer thickness was found in our study. At least for the
Hainich research sites, our results might be an indication for the
insignificance of small-scale light and soil heterogeneity for herb-
layer diversity as predicted by the environmental heterogeneity
hypothesis (Huston, 1994).

Environmental factors and tree-layer H' appeared to be
correlated with the occurrence of particular herb-layer species.
All species positively correlated with soil pH were important for the
phytosociological classification of the research sites (Molder et al.,
2006). Particularly R. ficaria, conspicuously the only species
correlated with Ellenberg indicator values for nitrogen, is an
important differential species within the species-rich and nutri-
ent-demanding  association  Stellario-Carpinetum  following
Dierschke (1986). A significant negative relationship between litter
layer thickness and cover of R. ficaria, among others, was observed.
This indicates that R. ficaria is unable to penetrate thick litter layers
(Graae and Heskjaer, 1997). The abundance of C. majalis, a semi-
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shadow plant (Ellenberg L value: 5), was correlated solely with
relative irradiance and Ellenberg indicator values for light. van Oijen
et al. (2005) stressed that in Dutch deciduous forests C. majalis is
found mostly in open plots with low external crown projection. In
the Hainich research sites, increased light intensity might promote
the abundance of C. majalis, but this supposition must be seenin light
of overall shady stand conditions. Our findings can be seen as an
indication that the current occurrence of C. majalis might be a relic
from former, brighter stand conditions due to silvicultural manage-
ment in coppices with standards.

Research sites with both high tree-layer diversity and low tree-
layer volumes mostly belonged to the Stellario-Carpinetum
association. In spite of an obvious transition towards natural
forest conditions, these research sites still showed characteristics
of the ancient coppice with standards system and the multiple
aged forest system Plenterwald (Molder et al., 2006). Under a
coppice with standards system, beech retreats rapidly (Ellenberg,
1996), and the growing stock of the canopy layer is low (Geb et al.,
2004). The silvicultural system Plenterwald requires that a lower
volume of growing stock be kept, if light-demanding tree species
such as F. excelsior and Acer spp. are to be supported. For the
Hainich area, it is recommended that 280 m>/ha be kept as growing
stock (Rohle and Fuchs, 1999). In more diverse research sites, T.
cordata provided a considerable portion of tree-layer volume. In
the Hainich, there is a trend of higher clay content in the soil of
stands with a more diverse tree layer (Guckland et al., unpublished
data). Besides silvicultural conditions, heightened clay content in
sails is crucial for the prominence of T. cordata and the decline of F.
sylvatica (Schliiter, 1968, Pigott, 1991). Heavy, poorly aerated clay
soil promotes T. cordata (Schliiter, 1968), while F. sylvatica
frequently withdraws due to its avoidance of temporary water-
logged sites (Czajkowski et al., 2006).

In contrast to deep-rooting tree species, herb-layer species root
in the topsoil horizon; other factors are regarded as crucial for their
development. The results of this study might indicate that herb-
layer productivity was promoted in more diverse research sites by
increased nutrient supply and base saturation. On the other hand,
increasing beech proportion and biomass production in tree layer
might interfere with herb-layer productivity, since beech features
a dense fine root network in the topsoil and is a strong competitor
for nutrients and water (Falkengren-Grerup and Tyler, 1993;
Leuschner et al., 2004). Leuschner (1999) found increasing root
densities in thicker litter layers of Central German beech forests,
and negative correlations between herb-layer cover (as a surrogate
variable for herb-layer productivity) and beech root density. This
indicates that litter layer thickness might influence herb-layer
cover negatively as well. In our study it was shown that herb-layer
biomass was significantly negatively correlated with litter layer
thickness.

Due to its profound effect on nutrient cycling, herb-layer
productivity is an important part of ecosystem functioning in
forests (e.g. Yarie, 1981; Peterson and Rolfe, 1982; Bolte et al.,
2004; Bolte, 2006). According to theories indicating positive
diversity-functioning relationships (Hooper et al., 2005), there may
also be a positive effect of increased herb-layer diversity on herb-
layer productivity. Similarly we found herb-layer biomass to be
positively correlated with herb-layer diversity of the investigated
deciduous forest. We are aware, however, that 21 research sites do
not allow broad generalisations of our results. Supplementary
investigations as well as experiments on different sites and forest
types would be necessary to acquire more knowledge about the
possible relationships described in this study. But, for instance, it is
probably impossible to entirely divorce the association between
species diversity and productivity from other biotic and environ-
mental factors (Vila et al., 2005).
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5. Conclusions

Herb-layer vegetation of deciduous forest stands rich in canopy
species appeared to be more diverse than that of beech-dominated
stands. We surmise that herbaceous understorey diversity was
indirectly influenced by canopy tree species by the medium of
altered environmental factors soil pH and litter layer thickness.
Apparently, lower beech proportion had a more profound effect
than the number of secondary tree species. There were no
correlations between herb-layer diversity and light transmissi-
bility of the canopy layer, indicating that the light factor was not
crucial for herb-layer diversity. At least for the Hainich research
sites, our results indicated that small-scale light and soil
heterogeneity is insignificant for herb-layer diversity. We found
several herb-layer species whose occurrence was particularly
correlated with tree-layer diversity and environmental factors.
Remarkably, all species positively correlated with soil pH were
important for the phytosociological classification of the research
sites. Beech-dominated research sites showed high tree-layer
volumes, whereas research sites with high tree-layer diversity
tended to feature lower tree-layer volumes. These findings could
be the result of differing former silvicultural systems and varying
soil clay contents affecting tree-species composition. In contrast,
herb-layer biomass was positively correlated with tree-layer
diversity. Herb-layer productivity might be promoted in more
diverse research sites by increased nutrient supply and base
saturation. It is also possible that greater beech proportion and
beech biomass production interfered with herb-layer productivity.
However, herb-layer biomass was also positively correlated with
herb-layer diversity. Hence, our study hints that positive diversity-
functioning relationships might occur in the herb-layer of the
deciduous forest under investigation.
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4. Artikel ,,Zur Beziehung zwischen Baumschichtvielfalt und Produktivitit der
Krautschicht in Laubwaldern

Dieser Abschnitt entspricht einem in der Zeitschrift Naturschutz und Biologische Vielfalt
(Nr. 60, 139-144, 2008) veroffentlichten Artikel von Andreas Molder, Markus Bernhardt-
Rémermann und Wolfgang Schmidt.
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Zur Beziehung zwischen Baumschichtvielfalt und Produktivitit der
Krautschicht in Laubwéldern

ANDREAS MOLDER, MARKUS BERNHARDT-ROMERMANN und WOLFGANG SCHMIDT

1 Zusammenfassung

Viele Waldbauprogramme sehen eine Erhéhung der Baumartenvielfalt in Laubwéldern
vor. Vor diesem Hintergrund haben wir Zusammenhéinge zwischen Baumschichtvielfalt
und Krautschichtproduktivitdt im Nationalpark Hainich untersucht und positive Korrela-
tionen gefunden. Diese sind auf Standortsunterschiede zuriickzufiihren, die durch unter-
schiedliche Laubstreuqualitdten entstanden sind. Insbesondere schwer zersetzbare, ver-
sauernde Buchenstreu limitiert die Krautschichtproduktivitit. Daneben sind positive
Effekte eines zunehmenden Krautartenreichtums auf die Krautschichtproduktivitit mog-
lich. Die Qualitit der Krautschichtbiomasse ist sehr hoch, was insbesondere auf den
Reichtum an Frithjahrsgeophyten zuriickgefiihrt wird.

2 Einleitung

Die Krautschicht spielt eine entscheidende Rolle im Okosystem Wald, da eine produkti-
ve und artenreiche Waldbodenvegetation einen erheblichen Teil des oberirdischen Bio-
masse- und Néhrstoffvorrats beinhalten kann (YARIE 1981, BOLTE et al. 2004). So ver-
mag die Krautschicht bei Storungen des Okosystems unerwiinschten Nihrstoffaustrag
zu puffern (BOLTE 2006), und in Zeiten potentiell hoher Auswaschung kann die Stoff-
einlagerung in Kriutern Grundwasserbelastungen reduzieren (PETERSON & ROLFE
1982). Wie verschiedentlich vermutet, scheinen die Diversitidt und damit auch die Pro-
duktivitdt der Krautschicht von der Diversitit der Baumschicht beeinflusst zu werden. In
dieser Studie wird der Frage nachgegangen, ob es Zusammenhédnge zwischen Baum-
schichtvielfalt und Krautschichtproduktivitdt in Laubwéldern gibt und welche Umwelt-
faktoren fiir diese mafigeblich sein konnten. Diese Fragestellung ist insbesondere vor
dem Hintergrund zu sehen, dass viele Waldbauprogramme die Entwicklung von Laub-
holzmischbestidnden anstelle von Buchenreinbestdnden vorsehen (z.B. NIEDERSACHSI-
SCHES FORSTPLANUNGSAMT 2004).

139

36



3 Material und Methoden

Die Untersuchungsfldchen befinden sich im siidostlichen Teil des thiiringischen Natio-
nalparks Hainich auf mit Losslehm iiberdecktem Oberem Muschelkalk. Das Klima kann
als subatlantisch mit kontinentalem Einfluss charakterisiert werden, der Jahresnieder-
schlag betrdgt im Mittel 630 mm und die Jahresdurchschnittstemperatur 7,7 °C. Nach
einer jahrhundertelangen, oft ungeregelten Mittelwaldwirtschaft wurden die Waldbe-
stinde ab der Mitte des 19. Jahrhunderts nach und nach in Hochwald, besonders Plen-
terwald, umgebaut. Seit der Einrichtung der Truppeniibungsplétze ,,Weberstedt” und
»Kindel” im Jahre 1964 konnten sich ungestort naturnahe Wilder entwickeln, die seit
der Griindung des Nationalparks Hainich im Jahre 1997 besonderen Schutz genieB3en.
Waldgesellschaften im Bereich der Untersuchungsflachen sind das Galio-Fagetum, das
Hordelymo-Fagetum und das Stellario-Carpinetum (MOLDER et al. 2006).

Fiir diese Studie wurden Daten von 21 Untersuchungsflichen mit einer Gréf3e von je-
weils 2.500m? (50 mx 50 m) verwendet, die einen Gradienten von reinen Buchenbe-
stinden hin zu Bestinden mit elf Laubholzarten beschreiben (Tab. 1). Neben der Buche
kamen Esche, Winterlinde, Sommerlinde, Bergahorn, Spitzahorn, Traubeneiche und
Hainbuche als Hauptbaumarten vor. Daneben waren Stieleiche, Vogelkirsche, Bergul-
me, Feldahorn und Elsbeere mit wenigen Exemplaren vertreten. Alle Untersuchungsfla-
chen zeichneten sich durch eine ca. 60 cm méichtige Lossauflage, ebenes Geldnde, hiebs-
reife Bestinde ohne Nutzung in den vergangenen vier Jahrzehnten sowie einheitliche
Bestandesstruktur aus. Um die Baumschichtdiversitit zu beschreiben, wurden nach Be-
standesvollaufnahmen Shannon-Wiener-Diversititsindizes berechnet [H’ =-(pi)(In pi),
wobei pi = Stimme/ha].

Wie in MOLDER et al. (2006) beschrieben, wurden Vegetationsaufnahmen in 400 m?
groflen, gutachterlich ausgewéhlten Bereichen durchgefiihrt, die fiir die jeweilige Unter-
suchungsflache reprisentativ waren. Mit erfasst wurde auch der Artenreichtum der
Krautschicht. Aufgrund der Saisonalitit der Krautschicht fand jeweils im Friihling und
Sommer 2005 eine prozentuale Deckungsgradschéitzung getrennt nach Arten statt. Ba-
sierend auf diesen Vegetationsaufnahmen und ergdnzenden Sprosslingenmessungen
wurden mit dem Programm PhytoCalc (BOLTE 2006) die trockene Krautschichtbiomas-
se sowie Kohlenstoff- und Nihrstoffgehalte (N, K, P, Ca) berechnet. PhytoCalc leitet
diese Werte artenscharf aus prozentualem Deckungsgrad und mittlerer Sprossldnge ab.
Die korrekte Kalibrierung von PhytoCalc wurde durch den Vergleich von berechneten
Werten mit denen geernteter Phytomasse bestétigt. Des Weiteren wurden die Prozentan-
teile von C, N, K, P und Ca an der Biomasse berechnet.
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4 Ergebnisse

Durch Regressionsanalysen konnte gezeigt werden, dass die Krautschichtbiomasse so-

wie das C/N-Verhéltnis der Krautschicht signifikant positiv mit dem Shannon-Wiener-

Index der Baumschicht korreliert waren (Tab. 2). Eine weitere signifikant positive Kor-

relation konnte zwischen dem Artenreichtum der Krautschicht und der Krautschicht-

biomasse gefunden werden. Demgegeniiber waren die relativen Anteile der Nahrele-

mente Ca und N signifikant negativ mit dem Shannon-Wiener-Index der Baumschicht

korreliert. Beziiglich der Ndhrelemente K und P sowie des Kohlenstoffs konnten keine

Korrelationen festgestellt werden.

Tab. 1: DiversititsmaBle der Baumschicht (BS) sowie Artenzahl, Biomasse- und relative Ele-
mentvorréte der Krautschicht (KS). H’: Shannon-Wiener-Index.

Artenzahl H  Artenzahl Biomasse C N K Ca P C/N-
# BS BS KS [kg/ha] [% von Biomasse] Verhaltnis
1 1 0,0 20 138,7 446 3,7 33 12 0,3 12,0
2 3 0,5 11 132,0 446 3,7 32 12 03 11,9
3 3 0,5 14 164,9 445 3,8 33 12 0,3 11,9
4 4 0,3 11 412,6 442 37 36 12 04 12,1
5 4 0,5 19 306,2 442 3,7 33 13 0,3 12,0
6 4 0,2 30 62,4 4477 35 32 10 0,3 12,6
7 5 1,0 34 2499 445 3,7 33 13 0,3 12,0
8 5 0,9 29 505,9 439 36 38 11 04 12,3
9 6 1,4 15 334,2 441 36 3,7 11 04 12,2
10 6 0,9 35 245,9 446 3,8 32 12 0,3 11,9
11 6 0,9 26 349,6 438 36 39 12 04 12,1
12 6 1,6 50 548,8 440 34 38 10 0,3 12,9
13 7 1,0 45 730,5 433 36 42 12 04 12,1
14 7 1,1 13 733,7 434 36 41 12 04 12,1
15 7 1,0 45 226,2 447 3,7 32 12 03 12,0
16 7 1,4 31 290,2 442 36 36 11 03 12,3
17 7 1,4 33 316,6 443 3,7 35 12 0,3 12,1
18 9 1,6 51 4443 442 34 34 10 0,3 13,1
19 9 1,7 55 723,7 442 32 35 08 0,3 13,7
20 10 1,7 49 736,0 443 31 32 10 0,3 14,5
21 11 1,9 53 769,8 436 34 39 11 04 12,9
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Tab.2:  Ergebnisse der Regressionsanalyse. N = 21. r: Pearsonscher Korrelationskoeffizient.
Die Einheit der Biomasse ist kg/ha, die Elementgehalte sind relative Anteile der Kraut-
schichtbiomasse. *** =p <0.001, ** =p <0.01, * =p <0.05,n.s. =p > 0.05.

F-Wert r p
Biomasse 15,9 0,67 0,001 ***
K 1,88 0,30 0,187 n.s.
P 0,43 -0,15 0,521 n.s. Shannon-Index
C 3,55 -0,40 0,075 n.s. Baumschicht
Ca 6,99 -0,52 0,016 *
N 15,78 -0,67 0,001 ***

C/N-Verhaltnis 11,41 061 0,003 **

Artenreichtum

Biomasse 6,86 0,52 0,017 Krautschicht

5 Diskussion

Es wurde gezeigt, dass eine Zunahme der Baumartenvielfalt die Produktivitdt der Kraut-
schicht positiv beeinflusst. Dies lésst sich insbesondere durch eine variierende Méchtig-
keit und Zusammensetzung der Streuauflage auf dem Waldboden erkldren, wobei der
Buchenanteil in der Baumschicht eine entscheidende Rolle spielt: Buchenstreu ist im
Vergleich zur Streu der iibrigen im Untersuchungsgebiet vorkommenden Arten, abgese-
hen von der Eiche, schwerer zersetzbar und bildet dicke Auflagen (z.B. KRAUS 1926,
NEIRYNCK et al. 2000). Dies fiihrt dazu, dass die Streuauflage in diverseren Bestinden
geringer ist als in buchendominierten Bestédnden. Eine méchtigere Streuauflage kann das
Wachstum einzelner niedrigwiichsiger Arten (z.B. Ranunculus ficaria;, GRAAE &
HESKJZAR 1997) hemmen und sich so auf die Produktivitdt von Krautschichtpflanzen
auswirken. Zudem bewirkt Buchenstreu eine Absenkung der Basensittigung, wihrend
die Streu der tlibrigen Baumarten, von der Eiche abgesehen, einen meliorierenden Ein-
fluss hat (NEIRYNCK et al. 2000, AUGUSTO et al. 2002). Dies resultiert in einem hoéheren
pH-Wert des Oberbodens, der sich positiv sowohl auf die Krautschichtproduktivitit als
auch auf die Krautschichtdiversitdt auswirken kann (z.B. SCHMIDT 1999, BOLTE et al.
2004). Eine solche Zunahme der Krautschichtdiversitédt konnte fiir das Untersuchungs-
gebiet nachgewiesen werden. Nach HOOPER et al. (2005) besteht ein positiver Zusam-
menhang zwischen Diversitit und Produktivitit der Krautschicht. Eine Auswirkung des
unter dem Kronendach verfiigbaren Lichtes auf die Krautschichtproduktivitit und
-diversitit, wie sie hdufig beschrieben wurde (z.B. SCHMIDT 2005), konnte auf den un-
tersuchten Flachen nicht bestdtigt werden.
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Betrachtet man den Néahrstoffgehalt der Krautschicht hinsichtlich des untersuchten Gra-
dienten, so ist mit zunehmender Baumartenvielfalt eine Abnahme des relativen Anteils
der Nahrelemente N und Ca an der Krautschichtphytomasse feststellbar. Einer quantita-
tiven Produktivititssteigerung steht ein qualitativer Riickgang gegeniiber. Allerdings
sind im Untersuchungsgebiet generell betridchtliche Gesamtphytomassen (Mittelwert
401 kg/ha, Standardfehler 48,4) mit hohen Elementgehalten zu finden, so dass dieser
Qualititsunterschied fiir das gesamte Okosystem unbedeutend ist. Verglichen mit bo-
densauren Buchenwildern des Sollings (BOLTE et al. 2004: 13 bis 52 kg/ha) und Kalk-
buchenwildern des Gottinger Waldes (BOLTE et al. 2004: 248 bis 1.253 kg/ha) nehmen
die Krautschichtphytomassen im Hainich eine Mittelstellung ein. Im Hainich wie im
Gottinger Wald tragen die nihrstoffreichen Friihjahrsgeophyten erheblich zur Ge-
samtphytomasse bei. Dies hat zur Folge, dass der relative Nahrstoffgehalt ein Niveau
weit iiber dem bodensaurer Buchenwilder erreicht (EGGERT 1985, BOLTE 2006). Vor
allem bei Geophyten kann neben der oberirdischen auch die unterirdische Biomasse
einen erheblichen Anteil an der Gesamtphytomasse und Nahrstoffspeicherung haben.
Zwischen ober- und unterirdischen Pflanzenteilen konnten dabei erhebliche saisonale
Néhrstoffverlagerungen festgestellt werden (EGGERT 1985, BOLTE et al. 2004). Auf eine
gute Zersetzbarkeit der Streu und eine schnelle Riickfithrung der Néhrelemente in den
Stoffkreislauf weisen gemal3 EGGERT (1985) die insgesamt engen C/N-Verhéltnisse hin,
welche auf den untersuchten Flichen zwischen 12 und 15 schwanken. Die geringfligig
weiteren C/N-Verhéltnisse in baumartenreicheren Bestdnden kdnnen auf den erhohten
Anteil von Waldgréasern im Stellario-Carpinetum zuriickgefiihrt werden. Demgegeniiber
finden sich in der Krautschicht buchendominierter Untersuchungsflichen (Galio-
Fagetum und Hordelymo-Fagetum) fast nur Geophyten, hier ist insbesondere Anemone
nemorosa mit hohen Deckungsgraden zu nennen. So lassen sich auch die relativ hdheren
Ca- und N-Gehalte in der Krautschichtphytomasse der Bestinde mit geringer Baumar-
tenvielfalt erkléren.
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5. Artikel ,Vielfdltige Baumschicht — reichhaltige Verjiingung? Zur Naturverjiingung
von artenreichen Laubwéldern im Nationalpark Hainich“

Dieser Abschnitt entspricht einem bei der Allgemeinen Forst- und Jagdzeitung zum Druck
angenommenen Artikel von Andreas Molder, Markus Bernhardt-Romermann und
Wolfgang Schmidt, der voraussichtlich 2009 im 180. Jahrgang der Allgemeinen Forst- und
Jagdzeitung erscheint (Heft 2-3, S. 49-60).
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1. Einleitung

Zahlreiche forstliche Publikationen beschaftigen sich mit der Frage, wie sich der
Klimawandel auf die Zukunft der mitteleuropaischen Walder auswirken wird (z. B.:
WAGNER, 2004; AMMER et al., 2005; BOLTE und IBISCH, 2007; KOLLING et al., 2007). Um
auf die klnftig veranderten Wuchsbedingungen vorbereitet zu sein, wird aus Griinden der
Risikominimierung insbesondere die Entwicklung von Mischbestdnden sowie naturnahen
Waldern empfohlen. Dies beinhaltet vielerorts eine Erhéhung des Laubholz-, vor allem des
Buchenanteils (KNOKE et al., 2005; SPIECKER, 2006). Aus Kostengrinden, aber auch
aufgrund einer besseren Anpassung des autochthonen Baumnachwuchses an lokale
Begebenheiten soll, soweit mdglich, auf Naturverjiingung zurtickgegriffen werden
(CzalkowskKiI et al., 2006; ROHRIG et al, 2006; BOLTE und IBISCH, 2007). Hierbei liegt es
nahe, sich an der Struktur und den Wuchsbedingungen der Naturverjliingung in bereits

vorhandenen naturnahen Laubmischwaldern zu orientieren.

Entsprechende buchendominierte Walder finden sich in Mittelgebirgen auf
basenreichen Standorten mit guter Wasserversorgung. Gut bekannt aus vielen Unter-
suchungen und waldbaulichen Experimenten insbesondere in Buchen-Edellaubholz-
Mischwaéldern auf Kalkstandorten ist die Reaktion der Naturverjingung auf Auflichtung
(z. B. SCHMIDT 1996, 1997; LAMBERTZ und SCHMIDT, 1999; KOMPA und SCHMIDT, 2006;
PETRITAN et al, 2007). Demgegenuber sind die Erkenntnisse Uber Kausal-
zusammenhange zwischen Baumschicht- und Verjliingungsdiversitat unter dem ge-
schlossenen Kronendach bisher eher gering. Gleiches gilt fiir die Beziehungen zwischen
Bestandesdiversitat und Verbissintensitat. Im thdringischen Nationalpark Hainich mit
seinen ausgedehnten, seit Jahrzehnten ungenutzten Buchenbestanden und Laub-
mischwaldern (MOLDER et al., 2006) wurde im Rahmen des DFG-Graduiertenkollegs 1086
,Die Bedeutung der Biodiversitat fur Stoffkreislaufe und biotische Interaktionen in

temperaten Laubwaldern® diesen noch offenen Fragen nachgegangen.

Sowohl Diversitat als auch Quantitat der Naturverjiingung werden zunachst durch
das Artenspektrum und die Samenproduktion in der Baumschicht beeinflusst. Auf lange
Sicht bedeutender fir die Etablierung, Menge und Diversitat des Jungwuchses sind jedoch
die Faktoren, welche die Umweltbedingungen am Waldboden bestimmen (TOPOLIANTZ
und PONGE, 2000). Insbesondere die Struktur und Artenzusammensetzung der
Baumschicht wirkt sich auf die Nahrstoff-, Wasser- und Strahlungsversorgung des
Baumnachwuchses aus (LEGARE et al., 2002; AUGUSTO et al., 2003; BARBIER et al., 2008;
MOLDER et al., 2008a). So werden die Keimung und das Wachstum der Jungbaume stark

43



von Bodenaziditat und Nahrstoffvorraten beeinflusst, auf die wiederum die
Zusammensetzung der Laubstreu grof3en Einfluss austibt (FAUST, 1963; TOPOLIANTZ und
PONGE, 2000; KERR und CAHALAN, 2004; BROTJE und SCHMIDT, 2005). Unterschiede der
Baumarten in Interzeption, Transpiration und im Wasserverbrauch flihren zu Divergenzen
im Wasserangebot von Rein- und Mischbestanden (HOLSCHER et al., 2005; KRAMER und
HOLSCHER, 2007). Dies ist fur die von Natur aus vorherrschende Buche entscheidend, die
in der Verjingungsphase empfindlich auf Trockenheit reagiert (CzAJKOWSKI et al., 2005,
2006). Schlieldlich beglinstigt ein groRerer Lichtgenuss Wachstum und Diversitat von
Naturverjingungen (SCHMIDT 1996, 1997; LAMBERTZ und SCHMIDT, 1999; PETRITAN et al.,
2007), wobei die Lichtdurchlassigkeit des Kronendaches baumartenspezifisch ist (VAN
OlUEN et al., 2005; BARBIER et al., 2008). Insbesondere Buchenkronen, aber auch dicht
geschlossene Bestande mit Esche, Hainbuche und Linde lassen nur 1-3 % des
Tageslichtes auf den Waldboden gelangen, wahrend Eichenkronen mit 10 % eine deutlich
héhere Lichtdurchlassigkeit zeigen (ELLENBERG, 1996; HAGEMEIER, 2001; BARBIER et al.,
2008).

Fur die Etablierung von Naturverjingung spielt unter den biotischen Interaktionen
neben der Konkurrenz mit der krautigen Waldbodenvegetation (MORRIS et al., 1993; COLL
et al., 2004) und Altbaumen (FALKENGREN-GRERUP und TYLER, 1993; LEUSCHNER et al.,
2004; CzaJkowskl et al., 2005) der Wildverbiss eine herausragende Rolle (RAESFELD et
al.,, 1985; STuBBE, 1997; ROTH, 1996). Die Habitatqualitat flr verbissrelevantes
Schalenwild und somit auch die Verbissintensitdt werden zum einen durch
Nahrungsangebot und -qualitat beeinflusst (GILL et al., 1996; SCHMIDT, 2004; GILL, 2006),
zum anderen von nahrungsunabhangigen Faktoren wie Deckung und Witterungsschutz
(REIMOOSER und Gossow, 1999). Steigt die Habitatqualitdt mit zunehmender
Baumschichtdiversitat an, so ist ein grolierer Verbissdruck zu erwarten.

In dieser Studie soll folgenden Fragen nachgegangen werden:

e Spiegelt sich in der Diversitat der Verjingung die Diversitat der Baumschicht wider?

e Welche Standortsfaktoren, die von der Diversitat der Baumschicht beeinflusst
werden konnen (Streuauflage, pH-Wert, Bodenfeuchte, Licht, Deckungsgrad der
Krautschicht) wirken sich auf Individuenzahl, Diversitat und Wuchsverhalten des

Jungwuchses aus?

e Wirkt sich unterschiedliche Baumartendiversitat auf den Schalenwildverbiss aus?
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2. Material und Methoden
2.1 Untersuchungsgebiet

Die Untersuchungsflachen befinden sich im sddéstlichen Teil des thiringischen
Nationalparks Hainich nahe der Ortschaft Weberstedt (51°05°28”N, 10°31°24”0) in einer
Hoéhe Uber dem Meeresspiegel von rund 350 m. Das Klima kann als subatlantisch mit
kontinentalem Einfluss charakterisiert werden, der Jahresniederschlag betragt im Mittel
630 mm und die Jahresdurchschnittstemperatur 7,7° C. Auf mit Losslehm Uberdecktem
Oberem Muschelkalk herrscht Parabraunerde, die zum Teil pseudovergleyt ist (World
Reference Base for Soil Resources: (stagnic) Luvisol), als Bodentyp vor. Nach einer
jahrhundertelangen, oft ungeregelten Mittelwaldwirtschaft wurden die Waldbestande ab
der Mitte des 19. Jahrhunderts zumeist als Plenterwald bewirtschaftet (mdl. Mittl.
I. SCHMIDT). Seit Einrichtung der Truppenubungsplatze ,Weberstedt” und ,Kindel” im Jahre
1964 konnten sich ungestort naturnahe Walder entwickeln, die seit der Grindung des
Nationalparks Hainich im Jahre 1997 besonderen Schutz genielten. Waldgesellschaften
im Bereich der Untersuchungsflachen sind das Galio-Fagetum, das Hordelymo-Fagetum
und das Stellario-Carpinetum (MOLDER et al., 2006). Als Dichten der verbissrelevanten
Schalenwildarten werden vom Nationalpark Hainich ein Stlck Rotwild (Cervus elaphus),
drei Stick Damwild (Dama dama) sowie 12-15 Stlick Rehwild (Capreolus capreolus) pro
100 ha angegeben (mdl. Mitt. H. HOTHER).
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2.2 Untersuchungsaufbau, Datenerhebung und -analyse
2.2.1 Auswahl der Versuchsflachen und Aufnahme der Baumschicht

Fur diese Studie wurden Daten von 21 Untersuchungsflachen mit jeweils 2.500 m? (50 m x
50 m) Grofle verwendet, die einen Gradienten von reinen Buchenbestanden hin zu
Bestanden mit bis zu elf Laubholzarten beschreiben (Tab. 1). Neben der Buche (Fagus
sylvatica) kamen Esche (Fraxinus excelsior), Winterlinde (Tilia cordata), Sommerlinde
(Tilia platyphyllos), Bergahorn (Acer pseudoplatanus), Spitzahorn (Acer platanoides),
Traubeneiche (Quercus petraea) und Hainbuche (Carpinus betulus) als Hauptbaumarten
vor. Daneben waren Stieleiche (Quercus robur), Vogelkirsche (Prunus avium), Bergulme
(Ulmus glabra), Feldahorn (Acer campestre) und Elsbeere (Sorbus torminalis) mit wenigen
Exemplaren vertreten. Alle Untersuchungsflachen zeichneten sich jeweils durch ebenes
Gelande in Ubereinstimmender Hohenlage, eine ca. 60 cm machtige Lésslehmauflage,
hiebsreife Bestdande mit nur vereinzelter Nutzung in den vergangenen vier Jahrzehnten
sowie einheitliche Bestandesstruktur aus (MOLDER et al., 2008a). Es dominierten Baume
im Alter von ungefahr 100 Jahren, jedoch fand sich aufgrund der einstigen Plenterwald-

bewirtschaftung eine breite Altersklassenspanne (SCHMIDT et al., eingereicht).

Folgende Seite:

Tab. 1. Baumschicht und Standortsfaktoren der Untersuchungsflachen im Hainich. Die
Anordnung der Untersuchungsflachen folgt dem zunehmenden Baum-
artenreichtum, prozentuale Angaben fiir die Hauptbaumarten in der Baumschicht
beziehen sich auf die Anteile an der Stammzahl. SE: Standardfehler. Die
Lichtmessungen der Untersuchungsfldche 2 wurden bei der Auswertung nicht
beriicksichtigt, da diese aufgrund einer Gefahrbaumféllung im Sommer 2005 nicht

mehr reprdsentativ waren.

Tab. 1. Tree layer and site factors of the research sites in the Hainich. Research site
ranking follows ftree-layer species richness. Percent values of main tree-layer
species are based on stems/ha. SE: standard error. Light data of research site 2

were not considered since an unsafe tree was removed in summer 2005.
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Zur Beschreibung der Baumschichtdiversitdt wurde nach Bestandesvollaufnahmen fir
jede Untersuchungsflache neben dem Baumartenreichtum (Zahl der Baumarten in der
Baumschicht) der Shannon-Diversitatsindex H’ gemafl Formel 1 bestimmt (MAGURRAN,
2004). Zudem wurde der Artenprofilindex A nach PRETZSCH (1996) berechnet. A ist eine
Erweiterung des Shannon-Indexes H" zu einem DiversitdtsmalR fur die vertikale
Bestandesstruktur und wird gemaR Formel 2 berechnet. Es wurden drei Hohenzonen von
0-50 %, 50-80 % sowie 80-100 % der Bestandesmaximalhdhe unterschieden (PRETZSCH,
1996).

S

H':—Zpl.lnpl. mit p, = ]\’[ (1)
i=1

S Anzahl der Baumarten
pi Anteil der Baume der Art i
n; Stammzahl der Art i

Gesamtstammzahl

S Z
A= —ZZp.. Inp. mit p. = Ty (2)
. ' y y y N
i=l j=I
S Anzahl der Baumarten
V4 Anzahl der Héhenzonen
Pij Anteii der Baume der Art i in der Hohenzone j
nj Stammzahl der Art i in der Hohenzone j

N Gesamtstammzahl

2.2.2 Aufnahme der Verjiingung

Auf den 21 Untersuchungsflachen wurden vier bzw. sechs reprasentative, randomisiert
verteilte Stichprobenflachen zur Verjingungsaufnahme angelegt (Tab. 2). Jeweils sechs
Stichprobenflachen wurden auf solchen Untersuchungsflachen eingerichtet, die als
Intensivflachen des Graduiertenkollegs 1086 weiteren Untersuchungen dienten (MOLDER
et al.,, 2006). Die GroRe der Stichprobenflachen bemal sich nach der Dichte des
vorgefundenen Jungwuchses (Spanne: 4.267 Samlinge/ha bis 232.500 Samlinge/ha) und
war zwischen den  Untersuchungsflachen unterschiedlich. Innerhalb jeder
Untersuchungsflache war die Grofie der Stichprobenflachen einheitlich (PRETZSCH, 2002).

Der Begriff ,Samling“ schlielt in dieser Studie auch Stockausschlag und Wurzelbrut mit
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ein. Aufgenommen wurden alle Samlinge (bzw. Jungbaume) bis zum maximal
vorkommenden Wurzelhalsdurchmesser von 2,69 cm, die zumindest einmal als Spross
Uberwintert hatten, also keine Keimlinge mehr waren (DROSSLER und LUPKE, 2007). Im
Mittel sollte jede Stichprobenflache einer Untersuchungsflache mindestens 50 Samlinge
enthalten, als groftmdgliche FlachengréRe wurden jedoch 25 m? (5 m x 5 m) festgelegt.
Nach Begutachtung der Verjungungsverhéltnisse im Geldnde wurden neben
Stichprobenflachen von 25 m? Grée solche von 6,25 m? (2,5 m x 2,5 m) und 2 m? (1 m x
2 m) eingerichtet. Die Erstaufnahme der Verjingung fand im Oktober 2005 statt.
Insbesondere durch Windwurf infolge des Orkans Kyrill am 18.1.2007 wurden einige
Untersuchungsflachen gestort. In den Jahren 2006 und 2007 wurden auf den
Untersuchungsflachen, deren Baumschicht gegeniber dem Vorjahr keine Stérung
erfahren hatte, ebenfalls im Oktober Wiederholungsaufnahmen der Verjliingung
durchgefiihrt. So konnte flr 14 Untersuchungsflachen eine Zeitreihe Uber drei Jahre
erstellt werden. Bei den Verjingungsaufnahmen wurde neben Baumart, Pflanzenhdéhe und
Wurzelhalsdurchmesser der Verbiss der jliingsten Jahrestriebe bzw. des Leittriebs notiert.
Fir jede Untersuchungsfliche wurde die Zahl der auf den Stichprobenflachen
vorgefundenen Samlinge auf den Hektar hochgerechnet. Um die Verjlingungsdiversitat zu
charakterisieren, wurden analog zum Vorgehen bei der Baumschicht Artenreichtum sowie

der Shannon-Index H’ bestimmt.
Folgende Seite:

Tab. 2. Verjlingung und Verbiss im Jahre 2005. Anordnung der Untersuchungsfidchen
analog zu Tab. 1. WHD: Wurzelhalsdurchmesser, SE: Standardfehler, HBA:
Hauptbaumarten in der Verjingung. 'Es kann vorkommen, dass das
Verbissprozent einer einzelnen Hauptbaumart gré3er ist als das Verbissprozent
aller vorkommenden Sémlinge - bei den Verbisszahlen handelt es sich
durchgehend um relative Werte, die absoluten Sédmlingszahlen/ha sind oben in der

Tabelle angegeben.

Tab. 2. Regeneration and browsing in 2005. Research site ranking according to Tab. 1.
WHD: Root collar diameter, SE: standard error, HBA: Main tree species of
regeneration.” There are cases where percentage of browsing on the main tree

species in regeneration is higher than percentage of browsing on all
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2.2.3 Standortsfaktoren

Am Aulenrand jeder Stichprobenflache wurde eine Mischprobe (jeweils vier Einstiche)
aus den obersten 10 cm des Mineralbodens entnommen und im Labor der pH-Wert (H20)
dieses Horizontes bestimmt. An jedem Einstich wurde die Machtigkeit der Streuauflage
(nur O; und Of, Oy war nicht vorhanden) direkt im Bestand mit dem Lineal gemessen. Als
Humusformen wurden L-Mull, F-Mull sowie vereinzelt mullartiger Moder angesprochen.
Fur jede Stichprobenflache wurde der Deckungsgrad der Krautschicht (ohne Gehdlze /
Naturverjingung) jeweils im Frihling und Sommer 2005 prozentual geschatzt und damit
die saisonal unterschiedliche Konkurrenzsituation in der Bodenvegetation erfasst (MOLDER
et al., 2006). Uber der Verjiingungsschicht einer jeder Stichprobenflache wurde durch
mindestens 20 Einzelmessungen an Tagen mit gleichmaRig bewdlktem Himmel und
diffusen Strahlungsbedingen die photosynthetisch aktive Strahlung (PAR) mit LI-190
Quantum-Sensoren (Licor, Nebraska, USA) bestimmt. Je Einzelmessung wurde die
relative Strahlungsintensitat berechnet [PAR Bestand / PAR nachste Freiflache*100]. Zur
Beschreibung des Wasserhaushaltes wurden die qualitativen Zeigerwerte fur Feuchte
nach ELLENBERG (2001) auf der Basis von Vegetationsaufnahmen (MOLDER et al., 2008a)
bestimmt. Fir jede Untersuchungsflache wurden Mittelwerte der genannten Standorts-

faktoren bestimmt (Tab. 1).
2.2.4 Statistische Auswertung

Regressionsanalysen der Daten wurden mit Statistica 6.1 (STATSOFT, 2004) durchgeflhrt.
Der Vergleich der Verjingungshéhen erfolgte nach Prifung von Gesamteffekten (Kruskal-
Wallis-H-Test) mittels Mann-Whitney-U-Test. Die Signifikanz der statistischen Tests wurde
wie folgt dargestellt: *** =p <0,001; **=p<0,01;*=p<0,05;n.s. =p > 0,05.

3. Ergebnisse
3.1 Charakterisierung der Verjiingung

Die Hauptbaumarten in der Verjingung, bezogen auf den Gesamtdatensatz, waren
Bergahorn (28 %), Esche (25 %), Spitzahorn (25 %) und Buche (17 %). Daneben kamen
Winter- und Sommerlinde, Hainbuche, Vogelkirsche, Feldahorn, Bergulme, Traubeneiche
sowie Eberesche mit Anteilen von einem Prozent und weniger vor. Wahrend sich die
Eberesche nicht in der Baumschicht fand, wurden von den dort vorkommenden
Stieleichen und Elsbeeren keine Jungpflanzen in der Verjingung gefunden. Die
Hauptbaumarten in der Verjingung waren nur in Ausnahmefallen gré3er als 50 cm, und

einzig der Bergahorn erreichte vereinzelt Hohen tber 1 m. Sowohl Buche als auch

51



Bergahorn waren im Mittel signifikant grofRer als Spitzahorn und Esche, wenn auch nur um
wenige Zentimeter (Abb. 1). Von den Nebenbaumarten erreichten vereinzelt aus

Stockausschlag erwachsene Linden Hohen Gber 1 m.
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Abb. 1. Hbhenverteilung der Hauptbaumarten in der Verjlingung im Jahre 2005, dargestellt
als Box-Whisker-Plots. Signifikante Unterschiede zwischen den Baumarten sind
durch Kleinbuchstaben herausgestellt (p < 0,001). Acer pseudoplatanus: 1.395
Sémlinge; Fagus sylvatica: 827 Sémlinge; Acer platanoides: 1.230 Samlinge;

Fraxinus excelsior: 1.243 Samlinge.

Fig. 1. Height distribution of the main tree species of the regeneration in 2005, presented
as Box-and-Whisker plots. Tree species that do not share the same letter differ
significantly (p < 0.001). Acer pseudoplatanus: 1,395 saplings; Fagus sylvatica: 827

saplings; Acer platanoides: 1,230 saplings; Fraxinus excelsior: 1,243 saplings.
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3.2 Diversitat
3.2.1 Beziehungen zwischen Baumschicht und Verjiingung

Artenreichtum, Shannon-Index sowie Dichte der Verjingung waren signifikant positiv mit
Artenzahl, Shannon-Index sowie Artenprofilindex der Baumschicht korreliert (Tab. 3,
Grunddaten in Tab. 1 und 2). Kein Parameter der Verjungung war signifikant mit der
Stammanzahl in der Baumschicht korreliert. Beziiglich des Shannon-Indexes wurde
festgestellt, dass bis zu einem Shannon-Index der Baumschicht von 1,3 die Verjlingung
héhere Shannon-Index-Werte aufwies als die Baumschicht, tGber diesem Wert verhielt es
sich umgekehrt (Abb. 2). Auf der Ebene der Hauptbaumarten in der Verjingung wurden
signifikante positive Korrelationen zwischen Baumschicht- und Verjingungsparametern

bei Berg- und Spitzahorn sowie der Buche gefunden, jedoch nicht bei der Esche (Tab. 4).

—_

H' Baumschicht / H' Verjiingung

0 T T T T
0,0 0,4 0,8 1,2 1,6 2,0

H' Baumschicht

Abb. 2. Quotient aus dem Shannon-Index H’ der Baumschicht und dem Shannon-Index H’
der Verjlingung, aufgetragen gegen den Shannon-index H’ der Baumschicht.
Anzahl der Untersuchungsflachen = 21; r = Pearsonscher Korrelationskoeffizient;
F-Wert = 97,26, p-Wert < 0,001.

Fig. 2. Quotient of tree layer Shannon index H’ and regeneration Shannon index H’, plotted
against Shannon index H’. Number of research sites = 21; r = Pearson's correlation

coefficient; F-Value = 97.26; p-Value < 0.001.

53



Tab. 3. Korrelationen zwischen Artenreichtum, Pflanzenzahl pro ha, Shannon-Index H’ und
Artenprofilindex A von Baumschicht und Verjliingung. Anzahl der Untersuchungs-
flachen = 21, r = Pearsonscher Korrelationskoeffizient,*** = p < 0,001; **=p < 0,01;
*=p<0,05 n.s. =p>0,05.

Tab. 3. Correlations between species richness, plant number per ha, Shannon index H’
and species profile index A of tree layer and regeneration. Number of research
sites = 21; r = Pearson's correlation coefficient; *** = p < 0.001; ** = p < 0.01;
*=p<0.05n.s. =p>0.05

Baumschicht
Artenreichtum N/ha H' A
F-Wert r p-Wert F-Wert r p-Wert F-Wert r p-Wert F-Wert r p-Wert
Artenreichtum 8,61 0,56 0,009 ** 0,05 0,05 0,828 n.s. 10,54 0,60 0,004 ** 8,16 0,55 0,010 **
Verjlingung N/ha 5,05 0,46 0,037 * 0,12 0,08 0,733 n.s. 10,56 0,60 0,004 ** 7,50 0,53 0,013 *

H' 27,96 0,77 0,000 *** 2,36 0,33 0,141 n.s. 21,79 0,73 0,000 *** 27,96 0,77 0,000 ***

Tab. 4. Korrelationen zwischen Baumschicht- und Verjiingungsparametern der
Hauptbaumarten in der Verjliingung. Anzahl der Untersuchungsflichen = 21; r =

Pearsonscher Korrelationskoeffizient; *** = p < 0,001; *=p < 0,05; n.s. = p > 0,05.

Tab. 4. Correlations between tree-layer and regeneration parameters of the main tree
species of the regeneration. Number of research sites = 21; r = Pearson's

correlation coefficient; ***=p < 0.001; *=p < 0.05; n.s. =p > 0.05.

Anteil an Baumschicht Stamme/ha in Baumschicht
F-Wert r p-Wert F-Wert r p-Wert

Bergahorn Anteil an Verjlingung 7,04 0,52 0,016 * 13,81 0,65 0,001 ***
Pflanzenzahl/ha in Verjiingung 15,46 0,67 0,001 *** 27,17 0,77 0,000 ***
Esche Anteil an Verjlingung 0,01 0,02 0,915 n.s. 0,02 0,03 0,885 n.s.
Pflanzenzahl/ha in Verjlingung 0,74 0,19 0,402 n.s. 0,01 0,02 0,931 n.s.

Spitzahorn Anteil an Verjlingung 525 047 0,034 * 7,26 0,53 0,014 *

Pflanzenzahl/ha in Verjiingung 6,50 0,50 0,020 * 559 048 0,029 *
Buche Anteil an Verjlingung 7,06 0,52 0,016 * 0,39 0,14 0,540 n.s.
Pflanzenzahl/ha in Verjiingung 0,66 0,18 0,427 n.s. 0,11 0,08 0,744 n.s.
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3.2.2 Jahrliche Schwankungen in der Verjiingung

Ein Vergleich der Verjlingungsspektren fir die Jahre 2005 und 2006 zeigte annahrend
eine Verdopplung der Anteile von Esche und Buche am Gesamtdatensatz, wahrend die
Anteile von Berg- und Spitzahorn abnahmen (Abb. 3). Vom Jahr 2006 hin zum Jahr 2007
gab es kaum eine Veranderung der Anteile von Esche und Spitzahorn, wahrend die
Anteile der Buche ab- und die des Bergahorns zunahmen. Diese Ergebnisse sind vor dem
Hintergrund zu sehen, dass sich im Jahre 2004 eine Buchenvollmast ereignete sowie die
Esche reichlich fruktifizierte, zudem trug der Bergahorn im Jahre 2005 besonders reiche
Frucht (mdl. Mitt. M. BRAUNS). Im Keimlingsjahr wurde der Jungwuchs jeweils nicht
erfasst.

In den Jahren 2006 und 2007 wies die Verjingung im Mittel einen geringeren
Shannon-Index auf als im Jahre 2005 (Abb. 4). In Bestdnden mit einer wenig diversen
Baumschicht war die Absenkung des Shannon-Indexes groRer als in mitteldiversen
Bestanden, in den hochdiversen Bestdnden hat es im Beobachtungszeitraum kaum

Veranderungen gegeben.
3.3 Standortsfaktoren

Weder die Dichte noch der Shannon-Index der Verjingung waren signifikant mit der
relativen Beleuchtungsstarke korreliert (Tab. 5). Auch zwischen der mittleren
Jungwuchshoéhe, der maximalen Jungswuchshéhe, dem H/D-Verhaltnis des Jungwuchses
sowie dem Buchenanteil in der Baumschicht und dem Lichtgenuss wurden keine
signifikanten Korrelationen festgestellt. Auf Baumartenebene waren die Mittelhdhe der
Eschensamlinge (r= 0,51; F-Wert = 6,35; p-Wert = 0,021) sowie die Maximalhéhe der
Buchensamlinge (r = 0,55; F-Wert = 6,98; p-Wert = 0,018) signifikant positiv mit der
relativen Beleuchtungsstarke korreliert, die Samlingsdichten dagegen nicht. Als einziger
Parameter der Baumschicht zeigte die Stammanzahl pro Hektar eine signifikant negative
Beziehung zum Lichtgenuss. Sowohl Dichte und Shannon-Index der Verjingung als auch
der Shannon-Index der Baumschicht waren signifikant negativ mit der Machtigkeit der
Streuauflage sowie signifikant positiv mit dem pH-Wert des Oberbodens korreliert. Keiner
der betrachteten Verjingungs- und Baumschichtparameter zeigte eine signifikante
Beziehung zum Feuchte-Zeigerwert nach ELLENBERG (2001). Die Shannon-Indizes von
Baumschicht und Verjingung stiegen mit dem Krautschichtdeckungsgrad sowohl im
Frihjahr als auch im Sommer an. Die Dichte und der Shannon-Index der Verjingung

nahmen mit dem Buchenanteil in der Baumschicht signifikant ab.
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Abb. 3. Verjlingungsspektren der von 2005 bis 2007 beobachteten 14 Unter-
suchungsflachen, die Sdmlingszahlen geben die mittleren 1-ha-Werte aller Fldchen

2.560; (brige 2007 = 2.215.

Gesamtsémlingszahlen: 2005 = 75.929, 2006 = 120.201, 2007 = 135.883.

wieder. Ubrige 2005

= 3.879; librige 2006

Fig. 3. Spectra of regeneration of the 14 research sites observed from 2005 to 2007,

sapling numbers express mean 1 ha values of all research sites. Other tree
species (“librige®) 2005 = 3,879; other tree species 2006 = 2,560; other tree
species 2007 = 2,215. Total sapling numbers: 2005 = 75,929; 2006 = 120,201;

2007 = 135,883.
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Abb. 4. Die Shannon-indizes H’ der Verjliingung auf den von 2005 bis 2007
aufgenommenen Untersuchungsfidchen, aufgetragen gegen den Shannon-Index H’
der Baumschicht. Anzahl der Untersuchungsflichen = 14; r = Pearsonscher
Korrelationskoeffizient; *** = p < 0,001, 2005: F-Wert = 20,58, p-Wert = 0,001;

2006: F-Wert = 36,00, p-Wert < 0,001; 2007: F-Wert = 35,75, p-Wert < 0,001.

Fig. 4. Regeneration Shannon indices H’ of the research sites observed from 2005 to
2007, plotted against tree-layer Shannon index H’. Numbers of research sites = 14;
r = Pearson's correlation coefficient; *** = p < 0.001; 2005 (black line): F-Value =
20.58, p-Value = 0.001; 2006 (dotted line): F-Value = 36.00, p-Value < 0.001; 2007
(grey line): F-Value = 35.75, p-Value < 0.001.
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Tab. 5. Korrelationen zwischen Standortsparametern und sowohl Pflanzenzahlen pro ha
als auch Diversitdtsparametern von Verjiingung und Baumschicht. Anzahl der
Untersuchungsflachen = 21; r = Pearsonscher Korrelationskoeffizient; *** = p <
0,001; *=p<0,01;, *=p<0,05; n.s. =p > 0,5.

Tab. 5. Correlations between environmental parameters and plant numbers per ha as well
as diversity parameters of regeneration and tree layer. Number of research sites =

21; r = Pearson's correlation coefficient; *** = p < 0.001; **=p < 0.01; *=p < 0.05;

n.s. =p>0.05.
Verjiingung Baumschicht
F-Wert r p-Wert F-Wert r p-Wert
N/ha 1,12 0,24 0,304 n.s. 20,95 -0,73 0,000 ***
relative Beleuchtungsstarke H' 2,18 0,33 0,157 n.s. 3,12 -0,38 0,094 n.s.
A - 3,94 -0,42 0,063 n.s.
Streuauflace N/ha 6,23 -0,50 0,022 *
g H' 19,18 -0,71 <0,000 *** 41,63 -0,83 <0,000 ***
N/ha 7,13 0,52 0,015 *
pH-Wert 0-10 cm H 13,14 0,64 0,002 ** 46,34 0,84 <0,000 ***
Ellenberg-Zeigerwert fiir N/ha 2,50 0,34 0,130 n.s.
Feuchte H' 0,01 0,02 0,936 n.s. 1,28 0,25 0,273 n.s.
Deckungsgrad Krautschicht, =~ N/ha 293 0,37 0,103 n.s.
Friithjahr H' 8,22 0,55 0,010 ** 7,54 0,53 0,013 *
Deckungsgrad Krautschicht, =~ N/ha 0,12 0,08 0,735 n.s.
Sommer H' 8,78 0,56 0,008 ** 6,32 0,50 0,021 *
. . N/ha 11,38 -0,61 0,003 **
Buchenanteil Baumschicht - 9.33 -057 0,007 **

3.4. Verbiss

Von den Hauptbaumarten in der Verjliingung wies, bezogen auf den Gesamtdatensatz und
die jungsten Jahrestriebe, der Bergahorn mit 42 % den hdchsten Verbiss auf. Es folgten
Esche mit 33 %, Spitzahorn mit 24 % und Buche mit 6 %. Leittriebverbiss betraf 39 % der
Bergahorne, 32 % der Eschen, 23 % der Spitzahorne sowie 6 % der Buchen. Der Leittrieb-
sowie der Gesamtverbiss, also die prozentualen Anteile der verbissenen Pflanzen an der
Gesamtzahl aller Jungbdume pro Untersuchungsflache, waren weder mit Dichte und
Diversitat, noch mit mittlerer Hohe und H/D-Verhaltnis der Verjingung signifikant korreliert.
Gesamt- und Leittriebverbiss waren miteinander signifikant positiv korreliert (r = 0,99; F-
Wert = 8054,75; p-Wert < 0,000). Dieses Bild ergab sich auch, wenn nur solche Samlinge
betrachtet wurden, die hoher als 15cm (max. Schneehdéhe im Winter 2006) waren.
Signifikant positive Korrelationen fanden sich zwischen dem Gesamtverbiss und Shannon-

Index sowie Artenprofilindex der Baumschicht (Abb. 5). Sowohl Gesamt- als auch
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Leittriebverbiss waren weder mit der Dichte, noch mit dem Anteil der Hauptbaumarten in

der Verjungung signifikant korreliert.
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Abb. 5. Korrelationen zwischen dem Shannon-Index H’ sowie dem Artenprofilindex A der
Baumschicht und dem Gesamtverbiss. Anzahl der Untersuchungsfldchen = 21; r =
Pearsonscher Korrelationskoeffizient; A Baumschicht: F-Wert = 9,26, p-Wert =
0,007; H’ Baumschicht: F-Wert = 9,04, p-Wert = 0,007.

Fig. 5. Correlations between tree-layer Shannon index H’ as well as tree-layer species
profile index A and the percentage of browsing. Number of research sites = 21; r =
Pearson's correlation coefficient; tree layer A (dotted line): F-Value = 9.26, p-Value
= 0.007; tree layer H’ (grey line): F-Value = 9.04, p-Value = 0.007.

4. Diskussion
4.1 Diversitat

Die Diversitat von Baumschicht und Verjingung war zwar positiv korreliert, beide Straten
unterschieden sich jedoch erheblich in ihrer Zusammensetzung. Auch FRECH (2006) stellte
fir Laubmischwalder des Hainichs heraus, dass die Anteile der Arten in der Baumschicht
in keinem Verhaltnis zu deren Abundanzen in der Verjlingung stinden. In unserer Studie
wies insbesondere die Verjingung auf den buchendominierten Untersuchungsflachen eine
héhere Diversitat auf als die Baumschicht, auf den hochdiversen Untersuchungsflachen

verhielt es sich umgekehrt. Vor allem die Bergahorn-, Spitzahorn- und Eschenverjlingung
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war auf den buchendominierten Untersuchungsflachen trotz weniger Mutterbaume
reichlich vertreten, was zu erhéhten Shannon-Indizes in der Verjingung flihrte. Diese
Edellaubhélzer bendétigen aufgrund ihrer Verbreitungsbiologie nur wenige Mutterbaume,
um sich grof¥flachig zu verjingen (z. B. FAUST, 1963; WAGNER, 1997; BROTJE und
SCHMIDT, 2005; ROHRIG et al., 2006). Acer platanoides beispielsweise bendtigt nur 2-3
Mutterbdume pro ha, um in der Naturverjingung auf ganzer Flache prasent zu sein
(BROTJE und SCHMIDT, 2005). Ein Eschenmutterbaum ist in der Lage, 0,5 ha bis 2 ha mit
ausreichend Naturverjingung zu belegen (WAGNER, 1997). Demgegeniber fand sich von
den mit zunehmender Bestandesdiversitat reichlicher in der Baumschicht vertretenen
Eichen, Hainbuchen und Linden kaum Verjungung. Das weitgehende Ausbleiben der
lichtbedurftigen Eichenverjingung lasst sich durch das geringe Lichtangebot (0,7-2,7 %
der Freilandhelligkeit) unter dem Kronendach aller Untersuchungsflachen erklaren
(ELLENBERG, 1996; ROHRIG et al., 2006). Neben Quercus spec. wird auch Carpinus
betulus generell bevorzugt verbissen (GERBER und SCHMIDT, 1996; MICHEL und MAHN,
1998; GILL, 2006), sodass das Fehlen der Eichen- und Hainbuchenverjlingung eine Folge
des Verbissdruckes sein kann, der mit steigender Baumschichtdiversitat zunimmt. Die
geringe Verjiingung der Linden kann zum einen ebenfalls durch die dichte Uberschirmung
und den Verbissdruck, zum anderen durch die hauptsachlich vegetative Vermehrung
erklart werden (ELLENBERG jun., 1988; MICHEL und MAHN, 1998; FRECH, 2006): es finden

sich nur einzelne, meist vital wirkende Stockausschlage sowie Wurzelbrut.
4.2 Verjiingung und Standortsfaktoren

Die Untersuchungsflachen unterschieden sich hinsichtlich der 6kologischen Feuchtestufe
kaum und zeigten keine Beziehung zwischen der Naturverjingung und dem
Wasserhaushalt. Einen grofReren Einfluss Ubte moglicherweise der erhdhte Tongehalt im
Boden aus, der positiv mit dem Winterlinden- und negativ mit dem Buchenvorkommen in
der Baumschicht korreliert ist (GUCKLAND et al., im Druck, MOLDER, bislang unpublizierte
Daten; TALKNER et al., eingereicht). Daraus resultiert eine groflere Wechselfeuchte
insbesondere der tieferen Bodenhorizonte, worauf die Buche empfindlicher als andere
Baumarten reagiert (MEYER et al., 2000; SCHMIDT, 2000; CzAJKOWSKI et al., 2006). Die
Winterlinde gilt dagegen als eine Baumart, die auf schweren und schlecht durchlifteten
Tonbéden gut gedeiht und an Konkurrenzkraft gewinnt (SCHLUTER, 1968; PIGOTT, 1991).

Die Streuauflage und der pH-Wert des Oberbodens auf den Untersuchungsflachen
wurde malfgeblich von Baumarteneffekten gepragt (MOLDER et al., 2008a). Besonders

Fagus sylvatica wirkte hier als ,Okosystemingenieur® (Schmidt, 2007): Buchenstreu ist
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schwer zersetzbar und bildet dicke Streuauflagen (KRAUR, 1926), die zu einer Absenkung
der pH-Werte flhren (AUGUSTO et al., 2002; AUBERT et al., 2004). Gleiches gilt fur
Eichenstreu (VAN OIJEN et al., 2005). Demgegeniber bildet die schnell zersetzbare Streu
von Fraxinus excelsior, Carpinus betulus, Tilia spp., Uimus glabra und Prunus avium
dinnere Streuauflagen und resultiert in  hdoheren pH-Werten sowie gréRerer
Basensattigung im Oberboden (PIGOTT, 1991; AUGUSTO et al., 2002; AUBERT et al., 2004;
VAN OIJEN et al., 2005). Sowohl die Krautschichtdiversitat und —produktivitat (MOLDER et
al., 2008a und 2008b) als auch die Verjingungsdiversitat profitierten gleichermallen von
den guten Oberbodenbedingungen auf buchenarmen Untersuchungsflachen. Ein
zunehmender Deckungsgrad der Krautschicht wirkte sich offensichtlich nicht negativ auf
die Verjingung aus. Ein hoher Buchenanteil in der Baumschicht hingegen bedingt nicht
nur machtige Streuauflagen und niedrige pH-Werte, sondern auch starke Konkurrenz um
die Wasser- und Nahrstoffressourcen im Oberboden (FALKENGREN-GRERUP und TYLER,
1993; LEUSCHNER et al., 2004; CzAaJkOowsKl et al., 2005). Fagus sylvatica bildet in
machtigen Streuauflagen ein dichtes Feinwurzelwerk und hemmt so das Wachstum der
Ubrigen Waldbodenvegetation einschlieRlich Naturverjingung (LEUSCHNER, 1999).

Die Menge des auflaufenden Anflugs oder Aufschlags wird zundchst beeinflusst
durch die Keimungsraten der jahrlich fruktifizierenden Eschen und Ahorne (FAUST, 1963;
TAPPER, 1996; PIGOTT und WARR, 1989; BROTJE und SCHMIDT, 2005) sowie die Intervalle
der Buchenmastjahre (BURSCHEL et al., 1964; HILTON und PACKHAM, 2003; SCHMIDT, 2006;
OVERGAARD et al., 2007). Im Untersuchungsgebiet fanden vor 2004 Buchenvollmasten in
den Jahren 2000, 1998, 1995 sowie 1992 statt (mdl. Mitt. d. Thiringer Landesanstalt fir
Wald, Jagd und Fischerei). Wahrend der Uberwinterung schiitzt eine machtige
Streuauflage Aufschlag und Anflug vor den haufigen Mortalitdtsursachen Frost, Trocknis
und Fral3. Daneben fiihrt herbstliche Bioturbation durch Regenwirmer dazu, dass Samen
rasch in den obersten Mineralboden eingearbeitet werden, wo sie vor Schadigung
geschitzt sind (TOPOLIANTZ und PONGE, 2000). Insbesondere in buchendominierten
Bestanden mit einer ausgepragten Streuauflage fanden CESARz et al. (2007) im Hainich
ganzjahrig stabile Regenwurmpopulationen. Es kann also davon ausgegangen werden,
dass eine méachtige Streuauflage insbesondere nach Mastjahren anfangs das Auflaufen
einer gro3en Anzahl von Keimlingen und Samlingen beglnstigt (TOPOLIANTZ und PONGE,
2000). Im Hainich nahm die Buchensamlingszahl im Jahre 2006 aufgrund des Mastjahres
2004 zunachst zu, im Jahre 2007 erfolgte aber bereits wieder eine leichte Abnahme. Die

Esche lauft zwar in buchendominierten Bestanden reichlich auf, vergeht jedoch bald
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wieder, da sie nahrstoffreichere Béden mit geringer Streuauflage bevorzugt, wo sich dann
mehrere Saatjahrgange halten (PELTIER et al., 1997; KERR und CAHALAN, 2004). Gleiches
gilt auch fur Berg- und Spitzahorn (FAUST, 1963; BROTJE und SCHMIDT, 2005). Dieses
unterschiedliche Verhalten der Baumarten Ilasst auf ladngere Sicht in den
buchendominierten Bestédnden starkere Dichte- und Diversitdtsschwankungen erwarten

als in baumartenreichen Bestanden; unsere Ergebnisse bestatigen diese Vermutung.

Uber den gesamten Diversitatsgradienten hinweg waren die Untersuchungsflachen
sehr dunkel. Dabei wiesen nicht etwa Bestdnde mit hohem Buchenanteil den geringsten
Lichtgenuss auf, sondern solche, die besonders dicht bestockt waren. Die mittlere
Beleuchtungsstarke aller Untersuchungsflachen im Hainich von 1,4 % (Standard-
abweichung % 0,5) entspricht z. B. dem Lichtangebot im Buchen-Naturwaldreservat Limker
Strang (2 %, TABAKU, 1999) und im slowakischen Buchenurwald HaveSova (2,5 %,
DROSSLER und LUPKE, 2007), wohingegen TABAKU (1999) in albanischen
Buchenurwaldern Beleuchtungsstarken zwischen 4,3 und 6,7 % bestimmte. Im bayrischen
Naturwaldreservat Echinger Lohe, einem reich strukturierten Eichen-Hainbuchen-Wald,
schwankte der relative Lichtgenuss zwischen 1,9 % und 4,1 % der Freilandhelligkeit

(BERNHARDT, 2005).

Zwischen dem Jungwuchs, der nur in Ausnahmefdllen Héhen jenseits der
Einmetermarke erreicht, und dem Oberstand fehlt im Hainich ein Zwischenstand: Dies
l&sst vermuten, dass es wahrend der letzten Jahrzehnte unter dem Kronendach aller
Untersuchungsflachen zu dunkel fiir das weitere Einwachsen der Verjlingung war (BROTJE
und SCHMIDT, 2005). Der Wildverbiss hat diesen Effekt verstarkt und die Wuchshéhe der
Samlinge durchgehend niedrig gehalten. Die fiir ein waldbaulich ausreichendes Wachstum
von Fagus sylvatica kritische Beleuchtungsgrenze liegt bei 10 % der Freilandhelligkeit
(BURSCHEL und SCHMALZ, 1965; LUPKE, 1998; CzAJKOWSKI et al., 2005). PETRITAN et al.
(2007) geben die Wahrscheinlichkeit, dass Sdmlinge bei einer Beleuchtungsstarke unter 3
% ein Alter von drei Jahren erreichen, fur Fagus sylvatica mit 50 %, flr Fraxinus excelsior
mit 43 % und fur Acer pseudoplatanus mit 30 % an. Jedoch koénnen insbesondere
Exemplare von Acer platanoides und Acer pseudoplatanus als ,Oskars® (SILVERTOWN,
1995) mehrere Jahre in einer Héhe von ca. 20 cm ausharren, bis nach dem Entstehen
einer Kronenliicke das erhohte Lichtangebot eine weitere Hohen- und Dickenentwicklung
erlaubt (FAUST, 1963; BROTJE UND SCHMIDT, 2005). Allen Baumarten, insbesondere aber
den Edellaubhdlzern wie Acer platanoides kommt dabei zugute, dass sich ihre

Lichtanspriche auf glnstigen Standorten verringern (HILFREICH, 1991; ELLENBERG, 1996).
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Die grélere Schattentoleranz von Buche und Esche gegeniber Spitz- und Bergahorn
(OKALI, 1966; KERR und CAHALAN, 2003; PETRITAN et al., 2007) zeigte sich im Hainich
dadurch, dass Fagus sylvatica und Fraxinus excelsior bereits bei geringfigig hdherem

Lichtangebot im Hohenwachstum positiv reagierten.
4.3 Verbiss

Das Rehwild, die im Untersuchungsgebiet bedeutendste Wildart, ast als
Konzentratselektierer im Winter neben immergrinen Pflanzen (z. B. Hedera helix)
bevorzugt junge Knospen sowie Triebe von Laubbdumen (u. a. RAESFELD et al., 1985;
STUBBE, 1997; MOSER et al.,, 2006). So beeinflusst es die Verjingung praktisch aller
Waldgesellschaften (REIMOSER, 1996; ROTH, 1996; GIiLL und BEARDALL, 2001).
Waldokosysteme auf Muschelkalk sind glnstige Lebensrdume flr Rehwild, in denen
Dichten von 12-15 Stick pro 100 ha gemall STUBBE (1997; nach UECKERMANN, 1951)
tragbar sind. Durch den planmaRigen jahrlichen Abschuss von 3,3 Stlick Rehwild pro 100
ha Nationalparkflache (mdl. Mitt. H. HUTHER, NP Hainich) wird der Zuwachs nicht
abgeschopft. Die Frequentierung der einzelnen Untersuchungsflachen insbesondere durch
Rehwild scheint jedoch sehr unterschiedlich zu sein, da das Gesamtverbissprozent
zwischen 0 % und 75 % variierte. Zwischen prozentualem Gesamt- und Leittriebverbiss
konnten enge Beziehungen festgestellt werden (ROTH, 1996; KECH, 1993). Der Verbiss
war signifikant mit den Diversitatsparametern der Baumschicht korreliert. Dies lasst
vermuten, dass die Verbissintensitat malRgeblich von der Bestandesstruktur oberhalb der
Verjingung beeinflusst wurde. Untersuchungsflachen mit hohen Shannon- und
Artenprofilindizes in der Baumschicht waren pflanzensoziologisch zumeist dem Stellario-
Carpinetum zuzuordnen. Trotz der offensichtlichen Annadherung an urwaldahnliche
Verhéltnisse fanden sich dort allerorten Charakteristika der friheren Mittel- und
Plenterwaldwirtschaft (MOLDER et al., 2008a): geringe Vorrate, eine starkere Besetzung
der mittleren und unteren Baumschicht sowie eine breite Altersklassenspanne. Haufig
enthalten aufgelichtete oder sich in Verjingung befindliche Bestande aufgrund des
besseren Nahrungsangebotes groRere Rehwildpopulationen (GILL et al., 1996; SCHMIDT,
2004). Unsere Ergebnisse zeigten jedoch, dass weder das quantitative noch das
qualitative Geholz-Nahrungsangebot mit der Verbissintensitat korreliert waren. Vielmehr ist
davon auszugehen, dass die raumliche Bestandesstruktur das Einstands- und
Asungsverhalten vor allem des Rehwildes maRgeblich beeinflusst: Die ehemaligen Mittel-
und Plenterwaldbestande bieten reichlich Deckung, vor allem jedoch einen guten

Witterungsschutz im Winter (,thermal cover®; COOK et al., 2004) durch tief beastete,
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unterstandige Baume. Ein ausgepragter ,thermal cover® stellt einen entscheidenden Reiz
fur die Habitatwahl des Rehwildes dar (PARTL et al., 2002), insbesondere dann, wenn kein

Engpass im Nahrungsangebot besteht.
5. Ausblick

Es kann davon ausgegangen werden, dass bei einer stirkeren Offnung des
Kronendaches auch auf den stark verbissenen Untersuchungsflachen einige Samlinge
rasch aus der Reichweite der Aser herauswachsen werden (HUSS und BUTLER-MANNING,
2006). Insbesondere zahlreiche durch den Orkan Kyrill geschaffene Bestandesliicken
zeigen, dass die natlrliche Dynamik zunehmend im Nationalpark Hainich Einzug halt. Fur
die zuklnftige Waldstruktur und Baumartenzusammensetzung im Nationalpark Hainich
werden die Intensitdt und Haufigkeit von Sturmereignissen und Trockenperioden
entscheidend sein (SCHMIDT, 1998; FRECH, 2006). Lochhiebsexperimente im Gottinger
Wald (z. B. LAMBERTZ und SCHMIDT, 1999) und Windwurfuntersuchungen im Harzvorland
(z. B. KOMPA, 2004) zeigten, dass sich Bestande auf gut versorgten Standorten nicht zu
reinen Buchenbestanden entwickeln, wenn immer wieder groRflachige Stérungen
auftreten und Baumarten wie Eschen und Ahorne aus der in der Regel zahlreich
vorhandenen Naturverjingung vor der Buche emporwachsen. Die schweren Tonbdden im
Hainich fordern diese Entwicklung. Erfahrungen aus der Naturwaldforschung lassen aber
vermuten, dass in den heute noch hochdiversen Altbestdnden der Baumartenreichtum
abnehmen wird (MEYER et al., 2000; FRECH; 2006; HUSS und BUTLER-MANNING, 2006).

Fur den praktischen Waldbau bedeuten unsere Ergebnisse, dass der Erhalt von
hochdiversen Laubwaldern regelmalige Eingriffe erfordert, um insbesondere
Lichtbaumarten die Moglichkeit zur Verjingung zu geben. Dies kann durch Femelhiebe,
aber auch durch den Plenterwaldbetrieb geschehen, wie er im noérdlichen Teil des
Hainichs Anwendung findet (ROHLE und FUCHS, 1999). Die Plenterwaldwirtschaft bedingt
jedoch standige, zielgerichtete Eingriffe (ROHRIG et al., 2006). Zudem erfordern hohe
Wilddichten in reich strukturierten Plenterbestdanden einen beachtlichen Jagdaufwand,
sodass es vor allem aus ©6konomischen Griinden angebracht sein kann, auf extrem
lichtbedurftige bzw. verbissanfallige Baumarten wie Kirsche, Hainbuche und die Eichen zu
verzichten. Demgegenuber haben selbst stark buchendominierte Bestande mit nur
vereinzelt eingestreuten Eschen und Ahornen das Potential, mittels Naturverjingung in
Mischbestande Uberflhrt zu werden.
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7. Zusammenfassung

Im thiringischen Nationalpark Hainich mit seinen ausgedehnten, baumartenreichen
Laubmischwéldern  wurden  Zusammenhange  zwischen Baumschicht-  und
Verjungungsdiversitat unter Berlcksichtigung des Schalenwildverbisses untersucht. Die
Diversitat von Baumschicht und Verjingung war in den geschlossenen Bestanden positiv
korreliert (Tab. 3, Tab. 4 Abb. 4). Beide Straten unterschieden sich jedoch erheblich in
ihrer Zusammensetzung. Insbesondere war die Verjingung in buchendominierten
Bestanden diverser als die Baumschicht, in hochdiversen Bestidnden verhielt es sich
umgekehrt (Abb. 2). Hauptbaumarten in der Verjingung waren Bergahorn (Acer
pseudoplatanus), Esche (Fraxinus excelsior), Spitzahorn (Acer platanoides) und Buche
(Fagus sylvatica) (Abb. 3). Von den mit zunehmender Bestandesdiversitat reichlicher in
der Baumschicht vertretenen Eichen, Hainbuchen und Linden fand sich selten Verjliingung.
Diversitat und Quantitat der Verjingung wurden offensichtlich negativ von zunehmender
Streuauflage und Bodenaziditat beeinflusst, die aufgrund von Baumarteneffekten
variierten. Insbesondere schwer zersetzbare, versauernde Buchenstreu wirkte limitierend
auf die Verjingung. Es konnten keine signifikanten Beziehungen zwischen Diversitat
sowie Quantitdt der Verjingung und dem Lichtangebot unter dem geschlossenen
Kronendach festgestellt werden (Tab. 5). Zwischen der niedrigwiichsigen Verjliingung und
dem Oberstand fehlte ein Zwischenstand mit hdherem Jungwuchs (Abb. 1).
Wahrscheinlich war es unter dem Kronendach aller Untersuchungsflachen zu dunkel fir
das weitere Einwachsen der Verjlingung, der Wildverbiss hat diesen Effekt verstarkt. Die
Verbissintensitat war weder quantitativ noch qualitativ mit dem Gehdlzangebot korreliert,
jedoch positiv mit der vertikalen und horizontalen Diversitat der Baumschicht (Abb. 5).

Insbesondere ehemalige Mittel- und Plenterwaldbestidnde mit hoher Baumartenvielfalt
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bieten einen guten Witterungsschutz im Winter (,thermal cover®) durch tief beastete,
unterstandige Baume, die einen entscheidenden Reiz flir die Habitatwahl vor allem des

Rehwildes darstellen.
8. Abstract

Title of the paper: “Diverse tree layer — rich regeneration? Natural regeneration of species-

rich deciduous forests in Hainich National Park”

In Hainich National Park (Thuringia, Germany), an area with broad deciduous forests rich
in tree species, we investigated relationships between tree-layer and regeneration diversity
in consideration of deer browsing. In the 21 stands under investigation, which were
characterised by closed canopies and a gradient from pure beech (Fagus sylvatica) stands
to mixed stands with up to 11 deciduous tree species, we found that tree-layer and
regeneration diversity were positively correlated (Tab. 3, Tab. 4, Fig. 4). But the
composition of both strata differed considerably. In beech-dominated stands regeneration
was more diverse than the tree layer, while in highly diverse stands the situation was
contrary (Fig. 2). Main tree species in the regeneration were sycamore (Acer
pseudoplatanus), ash (Fraxinus excelsior), Norway maple (Acer platanoides), and beech
(Fagus sylvatica) (Fig. 3). Oaks (Quercus spp.), hornbeams (Carpinus betulus), and limes
(Tilia spp.), which became more abundant in the canopy with increasing tree-layer
diversity, were nearly absent in the regeneration. Quality and quantity of the regeneration
were obviously negatively affected by increasing litter layer thickness and soil acidity,
which varied due to canopy-species effects. Particularly beech foliage, which decomposes
poorly and results in acid soil conditions, had a limiting effect on regeneration. There were
no significant correlations between quality and quantity of the regeneration and the
irradiance transmitted through the closed canopy (Tab. 5). A secondary stand including
higher regeneration was missing between canopy layer and small growing regeneration
(Fig. 1). Presumably it was too dark for further growing of regeneration under the canopy
of all investigated stands; deer browsing had intensified this effect. Browsing intensity was
neither quantitatively nor qualitatively correlated with regeneration supply, but it was
strongly related to vertical and horizontal tree-layer diversity (Fig. 5). Particularly former
coppices with standards and selection stands with high tree-species richness offer
protection from unpleasant weather in winter (thermal cover). This is made possible by
suppressed trees with low-set branches, which are a key stimulus for the habitat choice

particularly of roe deer (Capreolus capreolus).
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6. Ubergreifende Diskussion

Die folgende zusammenfassende Diskussion der Untersuchungsergebnisse, die in den

vier Artikeln dokumentiert wurden, folgt den in der Einleitung aufgestellten Hypothesen.

I. Die Diversitat der Waldbodenvegetation (einschlief3lich Verjingung) wird von einer
zunehmenden Vielfalt in der Baumschicht positiv beeinflusst.

Auf den Untersuchungsflachen im Hainich stieg die Diversitat der Waldbodenvegetation
einschliel3lich Verjingung mit einer zunehmenden Vielfalt der Baumschicht an. Es wurde
gezeigt, dass die Krautschichtdiversitat dabei maflgeblich indirekt (ber Baumarteneffekte
beeinflusst wurde, welche die Umweltfaktoren Bodenaziditat und Streuauflage verander-
ten. Jedoch stellte sich wahrend der Arbeiten an dieser Studie heraus, dass die
Bodenverhaltnisse der Untersuchungsflachen nicht so vergleichbar waren wie anfangs
vermutet. Insbesondere variierte der Tongehalt starker und nahm mit einer ansteigenden

Diversitat der Baumschicht signifikant zu (Abb. 1).
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Abb. 1. Tongehalt des Oberbodens, aufgetragen gegen den Shannon-index H’ der
Baumschicht (Tonwerte: Talkner et al., eingereicht; Talkner, mdl. Mitteilung). N =
12; F-Wert = 10,25, p-Wert = 0,009.

Unterschiede im Tongehalt gehen nicht auf Baumarteneffekte zurlck, gleichwohl
beeinflussen sie jedoch die Artenzahl und Artenzusammensetzung der Krautschicht. Dafir

spricht die breite Spanne der vorgefundenen Waldgesellschaften, die vom artenarmen
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Galio-Fagetum auf tonarmen Standorten Uber das Hordelymo-Fagetum bis hin zum sehr
artenreichen Stellario-Carpinetum auf tonigeren Bdden reichte. Insbesondere Stellario-
Carpineten finden sich sowohl im Hainich als auch andernorts zumeist dort, wo Bestande
lange Zeit im Plenter- oder Mittelwaldbetrieb bewirtschaftet wurden. Somit hat neben der
standortlichen  Variation auch die frlhere Waldnutzung die Effekte der
Baumartenzusammensetzung auf die Krautschichtdiversitat verstarkt (BARBIER et al.,
2008). Hier zeigt sich ein grundsatzliches Problem vergleichend-beobachtender
Diversitatsstudien, bei denen die abhangigen Variablen haufig mit Effekten korreliert sind,
die auf Unterschieden der Standortsfaktoren sowie in der Landnutzung beruhen
(SCHERER-LORENZEN et al., 2005b; VILA et al., 2005). Eine Literaturauswertung (Kap. 2)
bestatigte den Landnutzungseffekt: in Landschaftsraumen, in denen das naturndhere
Hordelymo-Fagetum und das naturfernere, durch Mittelwaldwirtschaft gepragte Stellario-
Carpinetum gemeinsam untersucht wurden, ist die Krautschicht im Stellario-Carpinetum
immer artenreicher als im Hordelymo-Fagetum. Vergleiche in den Naturwaldern Hohestein
und GroRRer Freeden (KRAPF, 2006) sowie im Goéttinger Wald (SCHMIDT und STREIT, 2008),
die ausschlieBlich Hordelymo-Fageten berlcksichtigten, erbrachten demgegeniiber keine
signifikanten Zusammenhange zwischen der Krautschicht- und Baumschichtdiversitat.
Allerdings fehlen insbesondere im Gottinger Wald fast vollstandig Linden sowie
Hainbuchen, welche im Hainich gemittelt 18,3 % (Standardfehler (SE) = 4,1) bzw. 5,0 %
(SE = 2,1) der Baumschichtdeckung ausmachen. Die Streu dieser Baumarten hat ahnlich
gute oder bessere Auswirkungen auf Bodenchemie, Humusform und Mineralisation wie
Eschenstreu (HAGEN-THORN et al., 2004; OOSTRA et al., 2006; HOMMEL et al., 2007), wobei
der Anteil von Fraxinus excelsior an der Baumschichtdeckung im Géttinger Wald im Mittel
7,9 % (SE = 2,0) und im Hainich vergleichbare 6,4 % (SE = 1,9) betragt. Insgesamt ist der
Anteil von Baumarten, deren Streu meliorierender als Ahorn- und vor allem Buchenstreu
wirkt (NORDEN, 1994; HAGEN-THORN et al., 2004; OOSTRA et al., 2006), im Hainich mit
30 % der Baumschichtdeckung (SE = 2,0) fast viermal hoéher als im Goéttinger Wald. Die
Zersetzungsgeschwindigkeit von Streuschichten steigt haufig an, wenn sie aus dem Laub
vieler Baumarten bestehen (HATTENSCHWILER, 2005). Im Hainich liegt die mittlere
Baumartenzahl bei 3,4 pro 400 m? (SE = 0,3), wahrend sie im Géttinger Wald nur 2,2 pro
400 m? (SE = 0,1) betragt. Folglich ergeben sich, was den Oberbodenzustand entlang des
Gradienten von Buchenreinbestédnden hin zu hochdiversen Bestanden betrifft, im Hainich
zwischen den einzelnen Versuchsflachen auch gréfere Unterschiede als im Goéttinger
Wald: im Hainich sind sowohl der Variationskoeffizient (VK = 11,4) als auch der
Standardfehler (SE = 0,14) des mittleren pH-Wertes (H,O) aller Untersuchungsflachen
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(mittl. pH = 5,75) groRer als im Goéttinger Wald (VK = 8,5; SE = 0,07; mittl. pH (H;0) =
6,26). Gemal der Environmental Heterogeneity Hypothesis (HUSTON, 1994) fihren
starkere Unterschiede in der Auspragung eines Umweltfaktors zu grof3erer Artendiversitat,
was sich im Hainich auch durch einen erhdhten Variationskoeffizienten (VK = 28,9) sowie
Standardfehler (SE = 0,15) des mittleren Shannonwertes der Krautschicht (ohne
Verjingung, mittl. H'= 2,45) gegenlber dem Géttinger Wald (VK = 15,0; SE = 0,04; mittl.
H =2,13) dullert.

II. Die Produktivitdt der Waldbodenvegetation (einschlieBlich Verjingung) ist positiv mit
zunehmender Baumschicht- und Krautschichtvielfalt korreliert.

Auf den Untersuchungsflachen im Hainich stieg die krautige Biomasse der
Waldbodenvegetation mit einer zunehmenden Diversitdt der Baumschicht an, wobei
Untersuchungsflachen mit hoher Baumschichtdiversitat noch deutlich Charakteristika der
ehemaligen Plenter- und Mittelwaldbewirtschaftung zeigten. Hier kann zunachst eine
indirekte  positive  Beeinflussung der Krautschichtproduktivitat durch  friihere
Bewirtschaftungsformen vermutet werden, indem hohe Edellaubholz- und Lindenanteile
sowie das geringe Vorkommen der Buche eine bessere Nahrstoffversorgung fir die
Krautschicht bzw. starkere Konkurrenz um Nahrstoffe und Wasser gegeniber der
Baumschicht bedingen (LEUSCHNER, 1998; LEUSCHNER et al., 2004; BARBIER et al., 2008).
Allerdings ist die Feinwurzelbiomasse auf baumartenreichen Untersuchungsflachen
ebenso hoch wie die auf buchendominierten Untersuchungsflachen (MEINEN et al.,
eingereicht), was Unterschiede in der Konkurrenz zwischen Baum- und Krautschicht
zunachst nicht bestatigt. Dartber hinaus kann aber auch der erhdhte Tongehalt in den
Boden der diverseren Untersuchungsflachen einen indirekten Einfluss auf die
Krautschicht-produktivitat gehabt haben, da er sich auf die Baumartenzusammensetzung
und somit die Konkurrenzstarke der Baumarten auswirkt. Schwere, schlecht durchliftete
Tonbdden férdern insbesondere das Vorkommen von Tilia cordata (MEUSEL, 1935;
HOFMANN, 1963; SCHLUTER, 1967), wahrend Fagus sylvatica solche wechselfeuchten
Standorte gemeinhin meidet (CzAJKOWSKI et al., 2006) (Abb. 2).
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Abb. 2. Anteile von Buche und Winterlinde an der Stammzahl, aufgetragen gegen den
Tongehalt des Oberbodens (Tonwerte: Talkner et al., eingereicht; Talkner, mdl.
Mitteilung). N = 12; Buche: F-Wert = 5,02; p-Wert = 0,049; Winterlinde: F-Wert =
5,11; p-Wert = 0,047.

Diese enge Bindung zwischen der Winterlinde, dem Tongehalt, der Staunasse und der
Wechselfeuchte der Bodden ist auch aus anderen lindenreichen Stellario-Carpineten
bekannt (SCHLUTER, 1968, BUTzKE, 1979, PIGOTT, 1991). Allerdings erreicht die
Winterlinde auf den Untersuchungsflachen im Hainich jedoch nicht die von BOCKMANN
(1991) beschriebenen Maximalhéhen und -volumina. Bereits MEUSEL (1951/52) stellte
diesbezlglich fest, dass die Winterlinde in mitteldeutschen Stellario-Carpineten aufgrund
besonderer edaphischer und klimatischer Bedingungen selten die obere Baumschicht

erreicht und nur geringe Holzqualitaten liefert.

Zudem kann der Tongehalt die Krautschichtproduktivitat Uber die Nahrstoff-
versorgung beeinflusst haben, da im Hainich die Menge des organisch gebundenen
Phosphors eng mit dem Tongehalt korreliert ist (TALKNER et al., eingereicht). Eine erhéhte
Verflgbarkeit von Phosphor, der bei den heute meist gut mit Stickstoff versorgten
Standorten oft als limitierendes Nahrelement wirkt, kann die Biomasse-produktion in der
Bodenvegetation erhéhen (VERHOEVEN et al., 1996). Zwischen dem Phosphoranteil in der
krautigen Biomasse und der Baumschichtdiversitat konnten jedoch keine abgesicherten

Zusammenhange gefunden werden. Demgegeniber waren die Anteile der Nahrelemente
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Kalzium und Stickstoff an der krautigen Phytomasse negativ mit der Baumschichtdiversitat
korreliert. Verglichen mit bodensauren Buchenwaldern des Sollings (BOLTE et al. 2004: 13
bis 52 kg/ha) und Kalkbuchenwaldern des Géttinger Waldes (BOLTE et al. 2004: 248 bis
1253 kg/ha) nehmen die Krautschichtphytomassen im Hainich (Mittelwert 401 kg/ha, SE =
48,4), die sich durch insgesamt hohe Nahrelementgehalte auszeichneten, eine

Mittelstellung ein.

Die Produktivitdt der krautigen Waldbodenvegetation war zudem mit einer
zunehmenden Vielfalt der Krautschicht positiv korreliert. Ein entsprechender
Zusammenhang fand sich auch im Géttinger Wald (SCHMIDT und STREIT, 2008). Ob eine
produktivitdtsférdernde Wirkung der Diversitat vorliegt, wie sie in Grinlandexperimenten
beobachtet wurde (z. B. TILMAN et al., 1996; SCHERER-LORENZEN et al., 2003), kann nur
vermutet werden. Zusatzliche Untersuchungen und Experimente auf unterschiedlichen
Standorten und in verschiedenen Waldgesellschaften sind daher dringend geboten, um
auch hier die zugrunde liegenden Mechanismen zu ergriinden und beispielsweise
Sampling- und Komplementaritatseffekte zu erkennen. Dies ist jedoch in Walddko-
systemen schwieriger als in Grinland- oder Ruderalgesellschaften (SCHERER-LORENZEN
et al., 2005b; VILA et al., 2005).

Bei der Baumverjingung gab es keine abgesicherten Zusammenhange zwischen
der Verjungungsproduktivitat (hier verkdrpert durch die Ersatzvariable Deckungsgrad) und
der Baumschichtvielfalt, wenn der Gesamtdeckungsgrad der Verjingung (einschlieflich
der Keimlinge) betrachtet wurde (Abb. 3). Allerdings fanden sich positive Korrelationen
zwischen der Verjliingungsproduktivitat (hier verkorpert durch die Ersatzvariable N/ha) und
der Baumschichtvielfalt dann, wenn ausschliel3lich die mindestens einjahrigen Samlinge
betrachtet wurden. Dies bestatigt die auf S. 61f. geduRBerte Vermutung, dass die durch
Baumarteneffekte bedingten, die Quantitdt der Verjingung limitierenden Umwelt-
bedingungen zum grofRen Teil erst dann wirken, nachdem die Keimlinge aufgelaufen sind.
Abgesicherte Zusammenhange zwischen Verjlingungsdiversitat (ausgedriickt in H’) und
Verjingungsquantitdt konnten weder bezlglich des Verjingungsdeckungsgrades ein-
schlieRlich der Keimlinge (Abb. 4) noch unter ausschlieRlicher Berlcksichtigung der

Samlingsmenge (N/ha) gefunden werden (Abb. 5).
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Abb. 3. Deckungsgrad der Verjiingung im Sommer 2005, aufgetragen gegen den
Shannon-Index H’ der Baumschicht. N = 21; r = 0,26; F-Wert = 1,38; p-Wert = 0,25.
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Abb. 4. Deckungsgrad der Verjiingung im Sommer 2005, aufgetragen gegen den

Shannon-Index H’ der Verjiingung (basierend auf dem Deckungsgrad). N = 21; r =
0,08; F-Wert = 0,13; p-Wert = 0,73.
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Abb. 5. Sdmlingszahl der Verjiingung im Herbst 2005, aufgetragen gegen den Shannon-
Index H’ der Verjlingung (basierend auf der Sdmlingszahl/ha). N = 21; r = 0,21; F-
Wert = 0,87; p-Wert = 0, 36.

ll. Die Buche wirkt sich als ,Okosystemingenieur* auch in Mischwéldern besonders stark

auf die zugrunde liegenden Okosystemprozesse aus.

Okosystemingenieure verandern die physischen Eigenschaften der Umwelt in hohem
Male und beeinflussen dadurch die Zusammensetzung der Lebensgemeinschaften und
die Funktion von Okosystemprozessen (JONES et al., 1994; SCHAEFER, 2003b; SCHMIDT,
2007). Unter den im Hainich vorkommenden Baumarten zeichnete sich die Buche zum
einen durch ihre enge Beziehung zur Bodenvegetation aus, zum anderen wies keine
andere der Baumarten auf den Untersuchungsflachen alle Eigenschaften auf, welche
gebundelt die Konkurrenzstarke von fFagus sylvatica ausmachen, wie z. B.
Kronenplastizitdt und Fahigkeit Nahrstoff-

Wasseraufnahme (ELLENBERG, 1996; LEUSCHNER, 1998; LEUSCHNER et al., 2004). Im

Schattentoleranz, zur effektiven und
Hainich konnte auch in solchen Bestanden, in denen Fagus sylvatica nicht vorherrschend
war, der starke Einfluss dieser Baumart auf physische Umweltfaktoren wie Streu-
machtigkeit und Oberbodenaziditat festgestellt werden. Dies duferte sich insbesondere
dadurch, Anteil

Waldbodenvegetation beeinflussenden Umweltfaktoren korreliert war wie derjenige der

dass der keiner anderen Baumart derart eng mit den die
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Buche. Allerdings wurde das an sich negative Merkmal ,schwer zersetzbare, versauernde
Streu” im Hainich fast ausschlie3lich durch Fagus sylvatica reprasentiert, Eichen machten
im Mittel nur 1,4 % (SE = 0,57) der Baumschichtdeckung aus. Demgegeniber wurde das
Merkmal ,leicht zersetzbare, meliorierende Streu“ von Esche, Winterlinde, Sommerlinde
sowie Hainbuche verkdrpert, wobei keine dieser Baumarten so dominant war und einen
solch ausgepragten Gradienten aufwies wie die Buche. Hier stellt sich nun zum einen
Frage, ob diese Studie zu den gleichen Ergebnissen gekommen ware, wenn zusatzlich zur
Buche nur eine Baumart mit leicht zersetzbarer, meliorierender Streu vorhanden gewesen
ware. Zum anderen ware es interessant zu wissen, ob ein ansteigender Eichenanteil bzw.
Buchen-Eichen-Mischungsanteil dhnliche Effekte hatte wie ein ansteigender Buchenanteil
(HATTENSCHWILER, 2005). Dies wirde dann auch klarere Unterscheidungen zwischen
Dominanzeffekten der Buche und solchen Effekten ermdéglichen, die auf der
Baumartendiversitat beruhen (BARBIER et al., 2008). Zur Beantwortung solcher Fragen
wird es ndétig sein, vergleichend-beobachtende Studien durch Untersuchungen in
experimentellen Waldern (synthetic-community approach) zu erganzen, auch wenn diese
nicht direkt mit alten Okosystemen und ihren ausgeglichenen Stoffkreislaufen vergleichbar
sind und zwischen Bestandesbegrindung und ersten Ergebnissen viele Jahre vergehen
kénnen (SCHERER-LORENZEN et al., 2005b). Drei solcher experimenteller Walder wurden
ab dem Jahre 2003 in Thiringen unweit des Hainichs unter dem Projektnamen BIOTREE
(BlOdiversity and ecosystem processes in experimental TREE stands) angelegt und sollen
zukunftig u. a. die Biodiversitatsforschung im Hainich erganzen (SCHERER-LORENZEN et al.,
2005b; SCHERER-LORENZEN et al., 2007).

7. Waldbauliche Schlussfolgerung

Fur den praktischen Waldbau bedeuten die Ergebnisse dieser Studie, dass eine Erhéhung
der Baumartenzahl in  Laubmischwéldern eine diverse und  produktive
Waldbodenvegetation férdern kann, wenn die Streu der neben der Buche eingesetzten
Baumarten auf den Boden meliorierend wirkt bzw. der Buchenanteil zurickgenommen
wird. Eine Bedrangung der Baumverjlingung durch die krautige Begleitvegetation konnte
im Hainich nicht festgestellt werden. Es muss allerdings berticksichtigt werden, dass
waldbauliche Eingriffe die Krautschichtdiversitat und -produktivitat stets auch durch die
Offnung des Kronendaches, eine kleinflichige Heterogenitit des Lichtangebots sowie
haufige Verwundungen des Waldbodens erhéhen (BRUNET et al., 1996; LAWESSON et al.,
1998; EBRECHT, 2005; SCHMIDT, 2005; SEBASTIA et al.,, 2005). Solchen Stérungen

unterlagen die Untersuchungsflachen im Hainich seit Jahrzehnten nicht mebhr.
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Insbesondere der langfristige Erhalt von hochdiversen Laubwaldern erfordert aber
regelmaRige Eingriffe, um vor allem Lichtbaumarten die Mdglichkeit zur Verjingung zu
geben. Dies kann durch Femelhiebe, aber durch den Plenterwaldbetrieb geschehen, wie
er im nordlichen Teil des Hainichs Anwendung findet (ROHLE und FUcHS, 1999). Die
Plenterwaldwirtschaft bedingt jedoch standige, zielgerichtete waldbauliche MafRnahmen
(ROHRIG et al.,, 2006). Zudem erfordern hohe Wilddichten in reich strukturierten
Plenterbestanden einen beachtlichen Jagdaufwand, sodass es vor allem aus
Okonomischen Griinden angebracht sein kann, auf extrem lichtbedlrftige bzw.
verbissanfallige Baumarten wie Kirsche, Hainbuche und die Eichen zu verzichten.
Demgegenuber haben selbst stark buchendominierte Bestande mit nur vereinzelt
eingestreuten Eschen und Ahornen das Potential, mittels Naturverjiingung in Misch-

bestande Uberfihrt zu werden.
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8. Zusammenfassung

Hintergrund und Zielsetzung:

Die Frage, wie sich der Klimawandel auf die Zukunft der mitteleuropaischen Walder
auswirken wird, steht gegenwartig im Fokus der Waldforschung. Um auf die klnftig
veranderten Wuchsbedingungen vorbereitet zu sein, wird aus Grinden der
Risikominimierung die Entwicklung von Mischbestanden sowie naturnahen Waldern
empfohlen. Dies beinhaltet vielerorts eine Erhéhung des Laubholz-, hauptsachlich des
Rotbuchenanteils. Auf besser versorgten Standorten, insbesondere auf Kalk- und
Léssboden mit ausreichender Wasserversorgung, soll in bestehenden Buchenwaldern der
Anteil vor allem von Edellaubhdlzern weiter erhéht werden. Die mit diesen MaRhahmen
einhergehenden Veranderungen in der Baumschichtvielfalt haben Auswirkungen auf die
Artenvielfalt anderer Organismengruppen im Wald und Okosystemfunktionen wie
Stoffproduktion, Kohlenstoffbindung, Nahrstoff- und Wasserumsatz, Stabilitdt und
Selbstregulation. Eine entscheidende Rolle spielt dabei die Krautschicht einschlief3lich
Geholzverjingung, da eine produktive und artenreiche Waldbodenvegetation einen
erheblichen Teil des oberirdischen Biomasse- und Nahrstoffvorrats im Wald beinhalten
kann und insbesondere bei Stérungen des Okosystems unerwiinschten Nahrstoffaustrag
zu puffern vermag. Deshalb ist der Waldbau bemiht, neben einer produktiven
Baumschicht auch eine produktive krautige Waldbodenvegetation zu erhalten und zu
fordern, sofern diese durch Konkurrenz um Licht, Wasser oder Nahrstoffe nicht die
aufkommende Baumverjingung bedrangt. Diese sollte aus Kostengrinden, aber auch
aufgrund einer besseren Anpassung des autochthonen Baumnachwuchses an lokale
Begebenheiten, kinftig soweit wie mdglich aus Naturverjingung bestehen. Hierbei liegt es
nahe, sich an der Struktur und den Wuchsbedingungen der Naturverjiingung in bereits
vorhandenen naturnahen Laubmischwaldern zu orientieren. Ziel dieser Studie war es zu
untersuchen, welche Auswirkungen eine erhdhte Baumschichtdiversitat auf die Vielfalt,
Struktur und Produktivitat der Waldbodenvegetation hat und welche Rolle dabei die Buche

als ,Okosystemingenieur* spielt.
Untersuchungsansatz:

Effekte der Baumartendiversitat auf die Waldbodenvegetation und die hauptsachlich
zugrunde liegenden Prozesse konnen mittels vergleichend-beobachtender Unter-
suchungen erforscht werden. Der Nationalpark Hainich in Thiiringen ist hauptsachlich ein

Waldgebiet, in dem auf dhnlichen Standorten unterschiedlich diverse, seit Jahrzehnten
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ungenutzte Laubwalder mit bis zu 14 Laubholzarten pro Hektar vorkommen. Dort werden
seit April 2005 im Rahmen des DFG-Graduiertenkollegs (GK) 1086 ,Die Bedeutung der
Biodiversitat fur Stoffkreislaufe und biotische Interaktionen in temperaten Laubwaldern®
vergleichend-beobachtende Untersuchungen durchgefihrt. Zum GK 1086 gehdrt das
dieser Dissertation zugrunde liegende Projekt A2 ,Struktur der Krautschicht in
Laubwaldern unterschiedlicher Baumartendiversitdt und deren Rolle im Kohlen- und
Stickstoff-Kreislauf‘. Der GK 1086 vereint 14 Arbeitsgruppen der Forstwissenschaftlichen,
Biologischen und Agrarwissenschaftlichen Fakultaten der Universitat Gottingen sowie des
Max-Planck-Institutes fiir Biogeochemie in Jena. Die Untersuchungen fir diese Studie
wurden auf 21 Versuchsflachen mit vergleichbaren Standortsverhaltnissen durchgefihrt,
die einen Gradienten von reinen Buchenbestdnden hin zu Bestdnden mit bis zu elf

Laubholzarten beschreiben.
Ergebnisse zur krautigen Waldbodenvegetation und zur Produktivitat:

Waldgesellschaften im Bereich der Untersuchungsflachen waren das Galio-Fagetum, das
Hordelymo-Fagetum sowie das Stellario-Carpinetum. Alle Untersuchungsflachen wiesen
eine typische mitteleuropaische Waldflora mit nur wenigen Offenlandarten und
Stérungszeigern auf. Die krautige Waldbodenvegetation war dabei in baumartenreichen
Bestanden sehr viel diverser als in buchendominierten Bestanden. Es ist davon
auszugehen, dass die Krautschichtdiversitat mafRgeblich indirekt Uber Baumarteneffekte
beeinflusst wurde, welche die Umweltfaktoren Bodenaziditdt und Streuauflage
veranderten. Dabei hatte ein geringerer Buchenanteil in der Baumschicht offensichtlich
grolRere Auswirkungen als die Anzahl der Begleitbaumarten. Es wurde Kkein
Zusammenhang zwischen der Krautschichtdiversitdt und der Lichtdurchlassigkeit des
Kronendaches gefunden. Zudem hatte eine kleinrdumige Licht- und Bodenheterogenitat
keinen Einfluss auf die Vielfalt der Krautschicht. Das Vorkommen zahlreicher
Krautschichtarten stand in engem Zusammenhang mit der Baumschichtdiversitat sowie
mit Umweltparametern. Bemerkenswerterweise waren alle Arten, die positiv mit dem pH-
Wert des Oberbodens korreliert waren, wichtig fur die pflanzensoziologische Einordnung

der Untersuchungsflachen.

Buchendominierte Untersuchungsflachen wiesen betrachtliche Baumschicht-
volumina auf, wahrend Untersuchungsflachen mit einer hohen Baumschichtdiversitat
geringere aufstockende Volumina zeigten. Diese Divergenzen kdnnten das Resultat einer
ungleichen waldbaulichen Behandlung der Bestdnde sowie von unterschiedlichen

Tongehalten der Béden sein, welche die Baumartenzusammensetzung beeinflussten. Die
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Biomasse der krautigen Waldbodenvegetation stieg mit einer zunehmenden
Baumschichtdiversitat an. Die Produktivitdt der Krautschicht kdnnte hierbei von einer
ansteigenden Nahrstoffversorgung (insbesondere Phosphor) und Basensattigung sowie
erhdhten Bodentongehalten geférdert worden sein. Gleichzeitig deutet sich an, dass ein
zunehmender Buchenanteil die Krautschichtproduktivitit hemmt. Der quantitativen
Produktivitatssteigerung stand jedoch ein leichter qualitativer Rickgang gegenuber, da die
relativen Anteile der Nahrelemente Kalzium und Stickstoff an der Phytomasse negativ mit
der Baumschichtdiversitat korreliert waren. Ferner fanden sich positive Zusammenhange
zwischen Krautschichtbiomasse und Krautschichtdiversitat. Dies kénnte ein Hinweis
darauf sein, dass eine steigende Krautschichtvielfalt die Krautschichtproduktivitat auf den
Untersuchungsflachen im Hainich fordert. Allerdings ist es besonders in langlebigen
Waldodkosystemen schwierig, die solchen Beziehungen zugrunde liegenden Mechanismen
zu ergrinden und beispielsweise Sampling-Effekte und Komplementaritatseffekte zu

erkennen.
Ergebnisse zur Verjiingung:

Die Diversitat von Baumschicht und Verjingung war in den geschlossenen Bestanden
positiv korreliert. Beide Straten unterschieden sich jedoch erheblich in ihrer Zusammen-
setzung. Insbesondere war die Verjingung in buchendominierten Bestéanden diverser als
die Baumschicht, in hochdiversen Bestéanden verhielt es sich umgekehrt. Hauptbaumarten
in der Verjingung waren Bergahorn, Esche, Spitzahorn und Buche. Von den mit
zunehmender Bestandesdiversitat reichlicher in der Baumschicht vertretenen Eichen,
Hainbuchen und Linden fand sich selten Verjlingung. Diversitdt und Quantitat der
Verjingung wurden offensichtlich negativ von zunehmender Streuauflage und
Bodenaziditat beeinflusst, die aufgrund von Baumarteneffekten variierten. Insbesondere
schwer zersetzbare, versauernde Buchenstreu wirkte limitierend auf die Verjlingung. Es
konnten keine signifikanten Beziehungen zwischen Diversitdt sowie Quantitat der
Verjingung und dem Lichtangebot unter dem geschlossenen Kronendach festgestellt
werden. Zwischen der niedrigwichsigen Verjingung und dem Oberstand fehlte ein
Zwischenstand mit héherer Verjingung. Wahrscheinlich war es unter dem Kronendach
aller Untersuchungsflachen zu dunkel fiir das weitere Einwachsen der Verjingung, wobei
der Wildverbiss hat diesen Effekt verstarkt hat. Die Verbissintensitat war weder quantitativ
noch qualitativ mit dem Gehdlzangebot korreliert, jedoch positiv mit der vertikalen und
horizontalen Diversitdt der Baumschicht. Insbesondere ehemalige Mittel- und

Plenterwaldbestédnde mit hoher Baumartenvielfalt bieten einen guten Witterungsschutz im
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Winter (,thermal cover®) durch tief beastete, unterstandige Baume, die einen

entscheidenden Reiz flir die Habitatwahl vor allem des Rehwildes darstellen.
Waldbauliche Schlussfolgerungen:

Fur den praktischen Waldbau bedeuten die Ergebnisse dieser Studie, dass eine Erhéhung
der Baumartenzahl in Laubmischwaldern eine diverse und produktive Waldboden-
vegetation férdern kann, wenn die Streu der neben der Buche eingesetzten Baumarten auf
den Boden meliorierend wirkt bzw. der Buchenanteil zurlickgenommen wird. Eine
Bedrangung der Baumverjliingung durch die krautige Begleitvegetation konnte im Hainich
nicht festgestellt werden. Es muss allerdings bertcksichtigt werden, dass waldbauliche
Eingriffe die Krautschichtdiversitat und -produktivitat stets auch durch die Offnung des
Kronendaches, eine Kkleinflachige Heterogenitat des Lichtangebots sowie haufige
Verwundungen des Waldbodens erhéhen. Solchen Stérungen unterlagen die
Untersuchungsflachen im Hainich seit Jahrzehnten nicht mehr. Insbesondere der
langfristige Erhalt von hochdiversen Laubwaldern erfordert jedoch regelmaRige Eingriffe,
um vor allem Lichtbaumarten die Moéglichkeit zur Verjungung zu geben. Dies kann durch
Femelhiebe, aber durch den Plenterwaldbetrieb geschehen, wie er im noérdlichen Teil des
Hainichs Anwendung findet. Die Plenterwaldwirtschaft bedingt allerdings standige,
Zielgerichtete waldbauliche MafRnahmen. Zudem erfordern hohe Wilddichten in reich
strukturierten Plenterbestanden einen beachtlichen Jagdaufwand, sodass es vor allem aus
Okonomischen Grinden angebracht sein kann, auf extrem lichtbedlrftige bzw.
verbissanfallige Baumarten wie Kirsche, Hainbuche und die Eichen zu verzichten.
Demgegenltber haben selbst stark buchendominierte Bestande mit nur vereinzelt
eingestreuten Eschen und Ahornen das Potential, mittels Naturverjlingung in

Mischbestande Uberflhrt zu werden.
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9. Summary

Title of the thesis: “On the structure and diversity of herb-layer vegetation in deciduous

forests with contrasting tree-species diversity”
Background and target:

The question, how climate change affects the future of Central European forests, is
currently in the focus of forest research. In order to be prepared for future changes of
growth conditions, the development of mixed stands and near-natural forests is
recommended for reasons of risk mitigation. This frequently implies an increased
proportion of broadleaved tree species, particularly beech (Fagus sylvatica). On adequate
sites, especially on calcareous and loess-derived soils with sufficient water supply, the
proportion of secondary broadleaved tree species should be increased in existing beech
forests. The effects of these tree-layer diversity changes interfere firstly with species
richness of other forest organism groups and secondly with ecosystem functions, such as
biomass production, carbon sequestration, nutrient and water turnover, stability, and self-
regulation. Herb-layer vegetation inclusive of tree regeneration plays an important role in
these processes, since productive and species-rich herb-layer vegetation can contain a
significant amount of aboveground biomass and nutrients. Unwanted nutrient discharge
released by disturbances of the ecosystem can be stored in the herb-layer, and during
periods of high potential leaching, temporary storage of elements by ground-layer herbs
reduces nutrient loss to ground water. For these reasons, both productive tree and herb
layers are favoured in silviculture, as long as herb-layer vegetation does not compete with
tree regeneration for light, water, and nutrients. For reasons of economy, but also due to
better adaptation of autochthonous offspring, tree regeneration should consist of natural
regeneration as far as possible. In this connection, it is reasonable to refer to structure and
growth conditions of natural regeneration in existing near-natural deciduous forests. This
study aimed to investigate the effects of increased tree-layer diversity on diversity,
structure and productivity of herb-layer vegetation taking the role of beech as “ecosystem

engineer” into consideration.
Research approach:

Effects of tree-layer diversity on herb-layer vegetation and the main underlying processes
can be studied by observational research. Hainich National Park in Thuringia (Central
Germany) is mainly a broadleaved forest, where on comparable sites unmanaged forest

stands with varying tree species diversity and up to 14 deciduous tree species per hectare
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occur. Since April 2005, observational research is conducted in this area within the
framework of the DFG Research Training Group GK 1086 “The role of biodiversity for
biogeochemical cycles and biotic interactions in temperate deciduous forests”. The Project
A2 “Structure, carbon and nitrogen cycling of understorey vegetation in deciduous forests
with contrasting tree species diversity“, which provides the basis for this thesis, belongs to
the GK 1086. The GK 1086 brings partners from the faculties of Forestry, Biology and
Agriculture of the Georg-August-University Goéttingen and the Max-Planck-Institute for
Biogeochemistry Jena together. Research for this thesis was conducted on 21 research
sites with comparable site conditions, which are described as a gradient from pure beech

stands to mixed stands with up to 11 deciduous tree species.
Results on herbaceous field-layer vegetation and productivity:

In the range of the research sites, dominant forest communities were the Galio-Fagetum,
the Hordelymo-Fagetum, and the Stellario-Carpinetum. All research sites were
characterised by a typical Central European forest flora with only few disturbance
indicators. It was found that herb-layer vegetation of deciduous forest stands rich in
canopy species appeared to be more diverse than herb-layer vegetation of beech-
dominated stands. It was surmised that herbaceous understorey diversity was indirectly
influenced by canopy tree species through the medium of the altered environmental
factors soil pH and litter layer thickness. Apparently, lower beech proportion had a more
profound effect than the number of secondary tree species. There were no correlations
between herb-layer diversity and light transmissibility of the canopy layer, indicating that
the light factor was not crucial for herb-layer diversity. At least for the Hainich research
sites, the results indicated that small-scale light and soil heterogeneity is insignificant for
herb-layer diversity. Several herb-layer species were found whose occurrence was
particularly correlated with tree-layer diversity and environmental factors. Remarkably, all
species positively correlated with soil pH were important for the phytosociological

classification of the research sites.

Beech-dominated research sites showed high tree-layer volumes, whereas research
sites with high tree-layer diversity tended to feature lower tree-layer volumes. These
findings could be the result of differing former silvicultural systems and varying soil clay
contents affecting tree species composition. In contrast, herb-layer biomass was positively
correlated with tree-layer diversity. Herb-layer productivity might be promoted in more
diverse research sites by increased nutrient supply (particularly phosphorus) and base

saturation as well as rising soil clay contents. It is also possible that greater beech
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proportion interfered with herb-layer productivity. Contrary to herbaceous biomass, the
proportion of the nutrients calcium and nitrogen in herbaceous biomass decreased with
rising tree-layer diversity. However, herb-layer biomass was also positively correlated with
herb-layer diversity. Hence, this study hints that positive diversity-functioning relationships
might occur in the herb-layer of the deciduous forest under investigation. Especially in
slow-growing forest ecosystems it is difficult to identify underlying mechanisms and to
recognise sampling effects and complementary effects, for instance.

Results on regeneration:

It was found that tree-layer and regeneration diversity were positively correlated. But the
composition of both strata differed considerably. In beech-dominated stands regeneration
was more diverse than the tree layer, while in highly diverse stands the situation was
contrary. Main tree species in the regeneration were sycamore (Acer pseudoplatanus),
ash (Fraxinus excelsior), Norway maple (Acer platanoides), and beech (Fagus sylvatica).
Oaks (Quercus spp.), hornbeams (Carpinus betulus), and limes (Tilia spp.), which became
more abundant in the canopy with increasing tree-layer diversity, were nearly absent in the
regeneration. Quality and quantity of the regeneration were obviously negatively affected
by increasing litter layer thickness and soil acidity, which varied due to canopy-species
effects. Particularly beech foliage, which decomposes poorly and results in acid soil
conditions, had a limiting effect on regeneration. There were no significant correlations
between quality and quantity of the regeneration and the irradiance transmitted through
the closed canopy. A secondary stand including higher regeneration was missing between
canopy layer and small growing regeneration. Presumably it was too dark for further
growing of regeneration under the canopy of all investigated stands; deer browsing had
intensified this effect. Browsing intensity was neither quantitatively nor qualitatively
correlated with regeneration supply, but it was strongly positively related to vertical and
horizontal tree-layer diversity. Particularly former coppices with standards and selection
stands with high tree-species richness offer protection from unpleasant weather in winter
(thermal cover). This is made possible by suppressed trees with low-set branches, which

are a key stimulus for the habitat choice particularly of roe deer (Capreolus capreolus).
Silvicultural conclusions:

For practical silviculture, the results of this study imply that an increase of tree species
richness in deciduous forests can enhance diverse and productive herb-layer vegetation if

the litter of secondary tree species (besides beech) ameliorates the soil or beech
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proportion is reduced, respectively. In the Hainich, herbaceous field-layer vegetation did
obviously not constrain tree regeneration. Nevertheless, it has to be considered that
silvicultural activities increase herb-layer diversity and productivity also by canopy opening,
small-scale heterogeneity of light availability, and frequent soil perturbation. Such
disturbances did not occur in the Hainich for decades. However, long-term preservation of
highly diverse deciduous forests requires frequent silvicultural activities in order to make
regeneration of light-demanding tree species possible. This can be achieved by selection
cutting (e.g. the Plenterwald system) as applied in the northern part of the Hainich beyond
the National Park. Though, Plenterwald stands need permanent, precise silvicultural
activities and high game densities in these highly structured forests require considerable
hunting effort. Therefore it can be reasonable for economical reasons to refrain from
cultivation of light-demanding or frequently browsed tree species such as Prunus avium,
Carpinus betulus or Quercus spp. Finally, if mixed stand are the desired target, even
beech-dominated stands with Fraxinus excelsior and Acer spp. as secondary tree species
have potential to be transformed.
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