Auswirkungen der Erhéhung der Strukturvielfalt auf die funktionelle
Zusammensetzung und Vielfalt der Krautschichtgemeinschaften in
norddeutschen Buchenwaldern (Fagus sylvatica L.)

Effect of enhancing the structural beta-complexity in European beech forests (Fagus sylvaticaL.)

on the functional composition and diversity of understorey plant communities — a whole plant
perspective

Luzie Glock

: Zusammenfassung

Die Krautschicht von Buchenwaldern ist von groBer Bedeutung fir die Pflanzendiversitdt und erfllt zahlreiche Okosystemfunk-
tionen. Um die Auswirkungen erhéhter struktureller Beta-Komplexitat (Enhanced Structural Beta Complexity, ESBC) zu messen,
wurde ein Feldexperiment in Buchenwaldbestédnden in Norddeutschland durchgefihrt. Verglichen wurden die Effekte von Einzel-
und Gruppenbaumentnahmen auf die ober- und unterirdischen funktionellen Merkmalszusammensetzung der Krautschicht. Die
ESBC-Behandlungen wirkten sich signifikant auf die multivariate Homogenitdt und die gemeinschaftsgewichteten Mittelwerte
(CWM) der unterirdischen Merkmale aus. Die funktionelle Streuung (FDis) und funktionelle Vielfalt (FRic) war im Versuchs- hoher
als im Kontrollgebiet. Die durch Kronendffnungen bewirkten Verschiebungen der Zusammensetzung der funktionellen Gruppen
sollten jedoch waldbaulich beriicksichtigt werden. :

Buchenwald-Krautschicht, Funktionelle Diversitét, Pflanzenfunktionelle Merkmale, Beta-Komplexitat, Kronendach6ffnung

Abstract

The understorey of beech forests is of great importance for plant diversity and fulfils numerous ecosystem functions. To investigate
the effects of enhanced structural beta complexity (ESBC), a field experiment was conducted in beech forest stands in northern
Germany. The effects of individual and grouped tree removals on the above- and belowground functional trait composition of the
understorey were compared. ESBC-treatments had a significant effect on multivariate homogeneity and community weighted me-
ans (CWM) of belowground traits. Functional dispersion (FDis) and functional richness (FRic) were higher in the experimental area
than in the control area. However, shifts in the composition of functional groups caused by crown openings should be taken into

i account in silviculture.

Beech forest understorey, Functional diversity, Plant functional traits, Beta-complexity, Canopy opening

Einleitung

Die Krautschicht (< 1m) von Buchenwaldern spielt eine zentrale
Rolle fur die Pflanzenbiodiversitat und erfiillt wesentliche Okosys-
temfunktionen (Gilliam, 2007). In bewirtschafteten Wéldern hat
der Fokus auf Holzproduktion oft zu gleichaltrigen Bestanden
mit vereinfachter Struktur gefthrt, in denen Phasen der spaten
Sukzession fehlen (Schelhaas et al., 2003). Das Fehlen abster-
bender Baume fuhrt zu einem weitgehend geschlossenen Kro-
nendach, was die Lichtverflgbarkeit und Ressourcenvielfalt am
Waldboden stark reduziert (Schelhaas et al., 2003). In den letzten
Jahrzehnten hat sich der Waldbau jedoch zunehmend von diesen
Praktiken entfernt und strebt naturnahe, ungleichaltrige, multi-
funktionale Waldbestande an, indem naturliche Kronenlicken
durch Einzelbaumentnahmen nachgeahmt werden. Dennoch
fuhrt auch eine kontinuierliche Bewirtschaftung mit regelmasi-
ger Einzelbaumentnahme zu einer erhéhten Homogenitat auf der
Landschaftsebene, da gréBere Kronenlicken durch alternde Bau-
me fehlen (Schall et al., 2018). Anderungen der Bewirtschaftung
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beeinflussen dabei nicht nur die taxonomische, sondern auch die
funktionelle Diversitat. Die pl6tzliche Zunahme der Lichtverfug-
barkeit in der Krautschicht, etwa durch Fallungen oder Baumster-
ben, fiihrt zu schnellen Reaktionen der funktionellen Merkmale
der Pflanzen, was die Gemeinschaftszusammensetzung verandert
(Blondeel et al., 2020). Pflanzenfunktionelle Merkmale werden
als ,morpho-physio-phanologische Merkmale” definiert, die in-
direkt Wachstum, Fortpflanzung und Uberleben eines Individu-
ums beeinflussen (Violle et al., 2007). Studien zur funktionellen
Merkmalszusammensetzung von Pflanzengesellschaften zeigen,
dass schattentolerante Arten bestimmte Merkmale entwickeln,
wie eine erhohte spezifische Blattflache zur Steigerung der Pho-
tosynthesekapazitat oder das Frihblihen vor dem Kronenschluss
(Rothstein & Zak, 2001). Merkmalsbasierte Ansatze haben in den
letzten Jahrzehnten an Bedeutung gewonnen, jedoch fehlen
umfassende Studien zu den zugrundeliegenden Mechanismen,
insbesondere der unterirdischen Merkmale in Walddkosystemen
(Ma et al., 2018). Nach der Heterogenitats-Diversitats-Hypothe-
se entsteht groBere Diversitat in heterogenen Lebensraumen, da
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Nischen komplementadr genutzt werden, wodurch Konkurrenz
verringert wird (Hutchinson, 1957). In der Krautschicht kénnen
sich durch heterogene Lichtverhaltnisse Arten mit unterschiedli-
chen funktionellen Merkmalen an verschiedenen Stellen entlang
des Lichtgradienten spezialisieren, was als Nischenpartitionierung
bezeichnet wird. Insbesondere Merkmale wie ,Blattmasse pro
Flache” (LMA) und ,Spezifische Wurzellange” (SRL) sind in Be-
zug auf Lichtverflgbarkeit und Nahrstoffaufnahme relevant (Pé-
rez-Harguindeguy et al., 2013).

Wahrend Effekte von Waldbau auf die lokale Artenvielfalt (al-
pha-Diversitat) gut erforscht sind (von Oheimb & Hardtle, 2009;
Govaert et al.,, 2020; Jaeger et al., 2022), gibt es nur wenige
Studien, die taxonomische und funktionale Indizes kombinieren.
Zudem wurden meist nur oberirdische Merkmale untersucht (Sa-
batini etal., 2014; De Pauw et al., 2021). Auch Effekte der Hetero-
genitat der Struktur wurden meist nur auf groBraumigen Flachen
untersucht (Helbach et al., 2022; Jaeger et al., 2022). Umfassen-
dere Studien sind notwendig, die funktionale Struktur und un-
terirdische Merkmale einbeziehen, um nachhaltige waldbauliche
Empfehlungen zu entwickeln (Ma et al., 2018). Im Rahmen des
BETA-FOR-Projekts, das die Mechanismen struktureller Komplexi-
tat und Multifunktionalitat in Buchenwaldern untersucht (Muller
etal., 2021), wurden im Jahr 2016 MaBnahmen zur Erhéhung der

Methodik

Die Versuchsflache war eine von elf Waldflachen des BETA-FOR-Fel-
dexperiments (Abbildung 1), die sich nahe Mélin in Schleswig-Hol-
stein, 53°35'59” N, 10°31°21" O befindet (Abbildung 2). Die
Baumschicht war dominiert von Fagus sylvatica, gemischt mit Quer-
cus robur, Fraxinus excelsior und Larix decidua, mit einem Durch-
schnittsalter von etwa 120 Jahren auf kalkhaltigem Boden.

strukturellen Beta-Komplexitat in bis dahin bewirtschafteten Bu-
chenwaldern durchgefthrt. Die Bewirtschaftung wurde danach
eingestellt. In dieser Masterarbeit wurden die Auswirkungen von
gruppierten und Einzelbaumentnahmen 7 Jahre nach der Mani-
pulation untersucht. Dazu wurden folgende Hypothesen getestet:

1) ESBC-Behandlungen beeinflussen die funktionale Gemein-
schaftsstruktur der Krautschicht, mit gréBeren Unterschieden
zwischen behandelten Flachen aufgrund erhéhter raumlicher He-
terogenitat.

2) Oberirdische Merkmale haben einen starkeren Einfluss auf die
funktionale Struktur, da Lichtverfigbarkeit diese starker beein-
flusst als unterirdische (Poorter et al., 2019).

3) Erhohte Lichtverfligbarkeit verstarkt Unterschiede der funktio-
nalen Struktur, sodass die gruppierte Baumentnahme einen star-
keren Effekt zeigt (Helbach et al., 2022).

Abbildung 1: Parzellen am Studienstandort, 2023. Oben: Kronendacher; unten: jew. Krautschicht.
1: Kontrollparzelle; 2: Dezentrale Baumentnahme (DT-Parzelle); 3+4: Aggregierte Baumentnahme (AT-Parzelle). Fotos: C. Dembowski
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Abbildung 2: Experimenteller Aufbau BETA-FOR-Projekt und Versuchsstandort. Parzellen sind entsprechend der Treatments eingefarbt
(AT: Aggregiertes Treatment; DT: Dezentrales Treatment; K: Kontrolle). Bildausschnitt zeigt die Unterparzellen. Grafik: Eigene Darstellung.

Experimenteller Aufbau

Die Krautschicht (< 1m) von Buchenwaldern spielt eine zentrale
Es wurden zwei benachbarte Gebiete mit einer GréBe von 10-20
ha ausgewahlt, in denen je neun 50x50 m groBe Parzellen mit
je funf kreisformigen Unterparzellen ausgewiesen wurden (Ab-
bildung 2). Das Versuchsgebiet bestand aus acht Treatment-Par-
zellen, in denen im Jahr 2016 die ESBC-Behandlungen durch-
gefuhrt wurden (Abbildung 2, rechts) und einer unbehandelten
Kontrollparzelle (K). Im Versuchsgebiet gab es je vier Parzellen
mit aggregierter Baumfallung, bzw. -entnahme (AT) und vier
Parzellen mit dezentraler Einzelbaumfallung, bzw. -entnahme
(DT). Das Kontrollgebiet bestand aus neun unbehandelten Par-
zellen, die bis zum Jahr 2016 waldbaulicher Nutzung unterlagen

In-situ Probenahme

Die funktionellen Merkmale der Pflanzen wurden an allen Ge-
faBpflanzen in der Krautschicht (inkl. holzige Arten < 1 m) ge-
messen, da Baumschosslinge fir die Verjingung essenziell sind
und die Krautschicht maBgeblich préagen. Die Merkmale wurden
an allen Arten gemessen, die insgesamt > 90 % zur standardi-
sierten Krautschichtdeckung pro Parzelle beitrugen, auf Grund-
lage der Ende Mai 2023 durchgefiihrten Vegetationsaufnahme.
Pro Art und Parzelle wurden 3 gesunde, reprasentative Individuen
beprobt und jeweils 3 ober- und 3 unterirdische Merkmale (Abbil-
dung 3) nach den standardisierten Protokollen von Pérez-Harguin-
deguy et al. (2013) und Freschet et al. (2021) gemessen (n=171).

Laboranalysen

Um die Blattmasse pro Flache zu bestimmen, wurden die frischen
Blatter jedes Individuums mit einem Flachbettscanner gescannt
und mit ImageJ analysiert und die getrockneten Blatter anschlie-
Bend gewogen. Die C/N-Konzentrationen der Blatter wurden
mit einem Elementaranalysator (Elementar Vario EL) analysiert.
Von den Wurzeln jedes Individuums wurden > 50 cm Feinwur-
zeln erster und zweiter Ordnung (Abbildung 3) nach dem seg-
mentbasierten Ansatz von Freschet et al. (2021) ausgewahlt,
gescannt mit RhizoVision Explorer v2.0.3 analysiert, um den
mittleren Wurzeldurchmesser und die Wurzelldnge zu berech-

nen, sowie nach dem Wiegen der getrockneten Wurzeln, die
spezifische Wurzelldnge (SRL) und die -gewebedichte (RTD) zu
erhalten. Die Lichtverfugbarkeit wurde im August 2023 in der
Mitte jeder Unterparzellen in 1 m Hohe mit Hilfe von Hemispha-
renfotografie gemessen und mit dem ,Hemispharen-Tool v1.1’
der TU Dresden ausgewertet, um den diffusen Standortfaktor
zu berechnen, der der Offenheit des Kronendachs entspricht.

Statistische Analyse

Die Messung der ESBC-Effekte auf die sechs Merkmale erfolgte
durch die Analyse der Unterschiede im gemeinschaftsgewichteten
Mittelwert (CWM), im Variationskoeffizienten (CV), in der funktio-
nellen Vielfalt (FRic), in der funktionellen Streuung (FDis) und in der
Homogenitat der Varianzen (Betadisper). ANOVAs, bzw. GLMswur-
den sowohl auf der Gebietsebene als auch fur die beiden Behand-
lungsstufen (AT und DT) getrennt durchgefuhrt. Alle statistischen
Analysen wurden in R 4.2.1 durchgefthrt (The R Core Team, 2022).

{ Blattmasse pro Fléiche (LMAJ}

{ Blattstickstoff-Konzentration (N)}

Q‘_-Spe.ziﬂ.scﬁé.Wurieilﬁﬁ.ge. !SRLﬁ

Abbildung 3: Gemessene funktionelle Merkmale. Wurzelsystem
mit nummerierter Abzweigungsordnung. Grafik: Eigene Darstellung.
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Ergebnisse und Diskussion

Die Ergebnisse haben gezeigt, dass die ESBC-MaBnah-
men zur Verbesserung der strukturellen Beta-Komplexitat
die funktionelle Struktur und strukturelle Zusammenset-
zung der Parzellen des Versuchsgebiets beeinflusst haben.

1. Hypothese

Insofern konnte die erste Hypothese teilweise bestatigt werden,
da Unterschiede zwischen den Parzellen im Versuchsgebiet gro-
Ber waren als zwischen den Kontrollflachen. Die beiden Gebie-
te unterschieden sich signifikant im gemeinschaftsgewichteten
Mittel (CWM) der ,spezifischen Wurzellange” (SRL) (p = 0.047)
und im , Wurzeldurchmesser” (D) (p = 0.071) (Abbildung 4).
Im Versuchsgebiet kam es zu einer Zunahme von langeren und
dinneren Feinwurzeln, welche es Pflanzen ermdglichen, ein gro-
Beres Bodenvolumen pro investierten Kohlenstoff zu erreichen.
Der Effekt war hauptsachlich in Parzellen mit erhdhter Lichtver-
flgbarkeit durch Kronentffnungen (AT) sichtbar (Abbildung 4).
Oberirdisch waren die Effekte kleiner und fur kein Merkmal signifi
kant. Wie zu erwarten, war die ,Blattmasse pro Flache” (LMA)
in den AT-Parzellen hoher als in den DT-Parzellen (p = 0,089).

Dies bestatigt die durch Lichtverfgbarkeit bedingte Verschie-
bung von dunneren, groBeren Blattern zur Ermdglichung
ausreichender Photosynthese hin zu dickeren Blattern mit
kleineren Flachen, u.a. zur Verringerung der Verdunstungs-
rate (Poorter et al., 2019). Der ausbleibende Unterschied der
LMA-Werte zwischen DT und Kontroll-Parzellen erklart den
insgesamt begrenzten Effekt zwischen Versuchs- und Kont-
rollgebiet (Abbildung 4). Gemessen an der ,funktionellen Viel-
falt” (FRic) und ,funktionellen Streuung” (FDis) unterschieden
sich die Gebiete nicht signifikant (p=0.237; p=0.160), beide
Indizes waren jedoch im Versuchsgebiet héher (Abbildung 5).
Bezieht man die intraspezifische Varianz der Merkmale mit ein,
ergaben sich jedoch hochsignifikante Unterschiede in der Vari-
anzstreuung der Individuen zwischen den Gebieten (p < 0,001)
(Abbildung 6). ErwartungsgemaB waren die Unterschiede in-
nerhalb des Versuchsgebiets deutlich héher als im Kontrollge-
biet. Erstaunlicherweise waren die Unterschiede fast genauso
hoch zwischen den Treatments (p = 0,012). Dahingegen waren
sich die DT- und Kontroll-Parzellen sehr dhnlich. Die Unterschie-
de zwischen den Gebieten ergaben sich also durch den vergro-
Berten funktionalen Merkmalsraum der AT-Parzellen in Kom-
bination mit den komplementaren DT-Parzellen (Abbildung 6).

5
A 50 o i ¢ I !
2.4 L
& L
| =
— 40 4 RN
E Z & = I
L, b i 5 E.
£ E . S 221
3 2 . 3
T 301 = | - %
3 5 211
-
2.0
204 P s
24
& E c E G E
District District District
0,200
D * E 0.284 I F
| .
250 1 | % :
- * 026 - - =
£ E . £
£ 3 £
g 2009 b= ¥ ‘? 5
b 5 024 = 0.150 .
14 o 2
w 14 i
150
! 1 4
. 0221 0.125 1 ‘
100 o 1
c E c E 5 E
District District District
Patch treatment * Control AT & DT

Abbildung 4: Auswirkung des Gebiets (E: Versuch; C: Kontrolle) auf das Gemeinschaftsgewichtete Mittel (CWM,) der funktionellen
Merkmale A: Pflanzenhéhe; B: LMA, C: Blattstickstoffkonzentration, D: SRL; E: Wurzeldurchmesser; F: RTD. ESBC-Parzellen-Treat-
ments: AT: hellgrin; DT: dunkelgrin, K: rot, (n=18). * indizieren das Signifikanzniveau. Grafik: Eigene Darstellung.
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Abbildung 5: Auswirkung des Gebiets (E: Versuch, C: Kontrolle) auf A: Funktionelle Vielfalt (FRic) und B: Funktionale Dispersion (FDis).
ESBC-Parzellen-Treatments: AT: hellgriin, DT: dunkelgriin; K: rot, (n=18). Grafik: Eigene Darstellung.

Abbildung 6: PCoA-Diagramm auf
%* k% der Grundlage von Bray-Curtis-Dis-
similaritdten. Die Quadrate zeigen
die Zentren der Treatments an, die
Strdnge die Abstdnde von jedem
Individuum zum Treatment-Zent-
rum.

ESBC-Treatments:
AT: hellgrin;

DT: dunkelgrin,
K: rot.

* indizieren das Signifikanzniveau.
Grafik: Eigene Darstellung.
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Abbildung 7: Merkmalswerte der Individuen pro funktioneller Pflanzengruppe (Bdume, Gréser; Krautige, Farne; Andere)
fur A: Pflanzenhéhe, B: LMA,; C: Blattstickstoffkonzentration, D: SRL, E: Wurzeldurchmesser; F: RTD. Die Artzugehdrigkeit der
Individuen wurde farblich gekennzeichnet (n=171). Grafik: Eigene Darstellung.

2. Hypothese

Die zweite Hypothese wurde abgelehnt, da nicht oberirdische,
sondern unterirdische Merkmale signifikant zu Unterschieden
in der funktionalen Zusammensetzung zwischen den Gebie-
ten beitrugen (p < 0,001). Der Effekt erklart sich durch die Ver-
schiebung der dominanten funktionellen Pflanzengruppe (PFG).
Wadhrend Baumarten (mit dickeren Feinwurzeln und haufiger
Mykorrhizaassoziation) die Parzellen mit geringer Lichtverfug-
barkeit dominierten, verschob sich das Verhaltnis auf Flachen
mit mehr Lichtverfigbarkeit hin zu Gréasern und Waldkrautern
mit typischen dinneren und ldngeren Wurzeln (Ma et al., 2018)
(Abbildung 7). Die lichtbedingte Verschiebung von schattenange-
passten , Waldspezialisten” hin zu Grasern und , Waldgeneralis-
ten” deckt sich mit friheren Ergebnissen (von Oheimb & Hardtle,
2009; De Pauw et al.,, 2021; Jaeger et al., 2022). Auch wenn
sich Buchenwaldspezialisten gut an zwischenzeitliche Stérungen
anpassen kénnen (von Oheimb & Hérdtle, 2009), profitieren sie
nicht in dem MaBe wie schnell besiedelnde Arten (viele Grasarten
oder Rubus spp.), welche plotzlich verfugbare Ressourcen schnell
und effizient nutzen kénnen. Die schnelle Ausbreitung von Ru-
bus fruticosus agg. bei hoherer Lichtverfligbarkeit kann so das
Artenreichtum durch kompetitiven Ausschluss verringern und Fa-
gus sylvatica-Jungpflanzen unter Trockenstress verdrangen (Fotelli
et al.,, 2001; von Oheimb & Hardtle, 2009; Jaeger et al., 2022).
Bisherigen Studien folgend wirde jedoch die stérungsbedingte
anfangliche Dominanz lichtbedurftiger Arten enden, sobald die
Regenerationsschicht der Baumschdsslinge groB genug ist, um
diese zu beschatten (Bartels & Chen, 2013). Allerdings ist dieser
fehlende Legacy-Effekt nicht in allen Studien konsistent und die

Zeitskalen sind nicht klar. Ob die Gruppenbaumentnahmen mit
ihrer Begunstigung von Generalisten Legacy-Effekte geschaf-
fen hat, wie von Jaeger et al. (2022) gefunden, musste daher in
Zukunft kontrolliert werden, um langfristige Auswirkungen der
waldbaulichen Bewirtschaftung vorhersagen zu kénnen.

3. Hypothese

Die dritte Hypothese wurde bestatigt, die Lichtheterogenitat hat
sich von den DT- zu den AT-Treatments verfiinffacht. Dies erklart die
starkere Beeinflussung der funktionellen Vielfalt durch Lichthetero-
genitat (p <0,05)als durch Lichtverfligbarkeit allein und unterstiitzt
die Heterogenitats-Diversitats-Hypothese (Helbach et al., 2022).
Durch Lichtheterogenitat innerhalb der AT-Flachen sowie zwi-
schen den Parzellen konnten Nischen und Mikrohabitate geschaf-
fen werden, die die zwischenartliche Konkurrenz verringerten und
damit die Vielfalt auf Arten- und Funktionsebene gefordert haben.

Implikationen fiir den Waldbau

Das angemessene MafB an Stérungen bei der Holzernte unter
Wahrung der taxonomischen und funktionellen Vielfalt wird hef-
tig diskutiert. Die vorliegenden Ergebnisse zeigen, dass die Ernte
einzelner Baume nicht ausreicht, um die funktionelle Struktur zu
beeinflussen, stattdessen l6sen die groBeren Stérungen durch
gruppierte Ernten Unterschiede zwischen den Bestdnden aus.
Angesichts finanzieller und logistischer Vorteile konnte sich auf
Gruppenbaumentnahmen konzentriert werden, um die Homoge-
nisierung auf Landschaftsebene zu verringern. Gleichzeitig sollte
dies mit der Forderung von Generalisten, sowie negativen Effek-
ten von Rubus spp. auf die Buchenverjingung abgewogen wer-
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den. Wahrend die Einzelbaumentnahme schattentolerante Arten
erhalten konnte, erzeugt die dadurch bedingte Haufigkeit der
Eingriffe eine funktionale Homogenisierung zwischen den Parzel-
len (beta-Ebene) und folglich auf der Landschaftsebene (Schall et
al., 2018). Um die jeweiligen Risiken zu minimieren und eine he-
terogene funktionale Struktur zu férdern, kénnte eine Mischung
aus Einzel- und Gruppenentnahmen am besten geeignet sein, da
lange Erholungszeiten die langsame Wiederansiedlung der Bu-
chenspezialisten sichern. Die Kronendachéffnungen sollten tber
verschiedene Jahre verteilt werden, um viele Sukzessionsstadien
gleichzeitig zu ermdglichen.

Schlussfolgerungen/Ausblick

Im Rahmen der Masterarbeit wurde gezeigt, dass Kronen-
dachoffnungen durch gruppierte Ernten signifikante Auswirkun-
gen auf die funktionelle Struktur der Buchenwald-Krautschicht
hatten. Die unterschiedlichen Auswirkungen auf verschiedene
Diversitatsindizes unterstreichen die Notwendigkeit derer kom-
plementarer Verwendung, um ein verzerrtes Bild zu vermei-
den. Die unerwartet geringen Auswirkungen auf oberirdische
Merkmale unterstreichen die Notwendigkeit der Einbeziehung
von unterirdischen Merkmalen in kinftige Studien, da sie an-
ders als oft angenommen nicht in gleicher Weise reagieren.
Die weitergehenden Studien im BETAFOR-Projekt werden zei-
gen, ob sich die Ergebnisse auf groBeren raumlichen MaBsta-
ben bestatigen, oder standortspezifische Effekte Uberwogen.
Insbesondere  Wechselwirkungen von  Bodeneigenschaften
und der Totholzstruktur kénnen dann Bericksichtigung finden.
Die zeitliche Weiterverfolgung wird dann auch die Legacy-Ef-
fekte waldbaulicher MaBnahmen besser einschatzen koénnen.
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