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Der Schutz der Biodiversität ist fester Bestandteil der Waldbauprogramme in 
Europa. Die wichtigsten Instrumente, die u. a. zum Erhalt der waldassoziierten 
Flora und Fauna beitragen sollen, sind: die Schaffung strukturreicher, ungleich-
altriger Bestände durch kleinflächige Hiebe, die Förderung von Mischbestän-
den mit standortheimischen Baumarten, die Bereitstellung einer Mindestmenge 
von Totholz und Habitatbäumen sowie die Ausweisung von Prozessschutzflächen. 
Nicht für alle diese Massnahmen sind positive Effekte auf die Biodiversität auf 
der Landschaftsebene durch Studien belegt. So ist insbesondere unklar, inwieweit 
Mischbestände tatsächlich die Diversität erhöhen, bzw. auf den Einzelbaum oder 
Kleingruppen bezogene selektive Eingriffe in dieser Hinsicht günstiger abschnei-
den als z. B. das klassische, grösserskalige Schirmschlagverfahren. Wir nutzten Da-
ten der Biodiversitäts-Exploratorien, einer offenen Forschungsplattform mit Un-
tersuchungsflächen in drei Regionen Deutschlands in der von Rotbuche domi-
nierten Laubwaldstufe, und zeigen, dass Struktur- und Baumartenvielfalt auf der 
Bestandesebene allein nicht genügen, um dem Gros der Arten ausreichend Habi-
tate zu bieten. Auf der Landschaftsebene sollten sich die Bestände vielmehr in den 
vorherrschenden abiotischen und biotischen Verhältnissen unterscheiden, um die 
Biodiversität zu fördern. 

1 Hintergrund

Die Wälder Mitteleuropas werden seit 
Jahrhunderten vom Menschen in un-
terschiedlichster Form und Intensität 
genutzt und bewirtschaftet. Laubwäl-
der dienen seit Sesshaftwerdung des 
Menschen als Lieferant für Bau- und 
Brennholz, Stalleinstreu und Viehfut-
ter sowie als Weidefläche (z. B. Preu-
tenborbeck 2009; Wäldchen et al. 
2011; Vollmuth 2020). Zudem wur-
den Laubwälder u. a. nach exploitati-
ver landwirtschaftlicher oder gewerb-
licher Nutzung von Brenn- und Nutz-
holz für Erzverhüttung und Bergbau 
in Nadelwälder umgewandelt, wofür 
oft Baumarten ausserhalb ihres natür-
lichen Verbreitungsgebietes angebaut 
wurden (Bartsch et al. 2020). Als Folge 
dieser Nutzungsgeschichte ist die Bio-
diversität der Wälder seit langem durch 
die Waldbewirtschaftung geprägt und 
wird von den vorherrschenden Bestan-
destypen wie Laub- und Nadelwald 
oder von der Art waldbaulicher Ein-
griffe im Zuge der Bestandesverjün-
gung wie z. B. Schirmschlag oder Plen-

terung beeinflusst (z. B. Verstraeten 
et al. 2013; Schall et al. 2018a). Auch 
die Kontinuität der Bewaldung hat auf 
die Biodiversität der Wälder nachhaltig 
eingewirkt, so dass sich historisch alte 
Waldstandorte heute deutlich von Wäl-
dern unterscheiden, die zwischenzeit-
lich landwirtschaftlich genutzt wurden 
(Wulf 2003; Schmidt et al. 2014).

Vor dem Hintergrund des Verlusts an 
Artenvielfalt auch in naturnahen Öko-
systemen (Schrauth und Wink 2018; 
Seibold et al. 2019) und zahlreichen 
Störungsereignissen durch Stürme, Tro-
ckenheit und Borkenkäferkalamitäten 
(Senf et al. 2018) steht die Zukunft der 
Wälder und ihre Bewirtschaftung im 
Fokus einer gesellschaftlichen Diskus-
sion. In Deutschland ist die Waldflä-
che aktuell ein Mosaik von Beständen 
unterschiedlicher Baumarten, wobei 
nach der dritten Bundeswaldinven-
tur von 2012 Nadelhölzer (vorwiegend 
die Gemeine Fichte [Picea abies] und 
die Waldkiefer [Pinus sylvestris]) noch 
immer dominieren (54 %) und oft in 
Form von Reinbeständen angetroffen 
werden können (32 % der Fichten- und 

44 % der Kiefernbestände). Allerdings 
macht sich bei den jüngeren Beständen, 
bei denen das Laubholz bereits über-
wiegt, inzwischen ein aktiver Waldum-
bau bemerkbar. Die Rotbuche (Fagus 
sylvatica) als Baumart der potenziell 
natürlich vorherrschenden Waldgesell-
schaften nimmt unter den Laubhölzern 
(ca. 43 %) mit einem Waldflächenanteil 
von 15 % die bedeutendste Rolle ein 
(Thünen-Institut 2020). 

Angesichts der Herausforderungen 
des Klimawandels und der vielfältigen 
gesellschaftlichen Ansprüche an den 
Wald, beschäftigen Fragen nach der 
Wirkung von Baumartenzusammenset-
zung und Bewirtschaftungsintensität 
auf Waldlandschaften den forstlichen 
und naturschutzfachlichen Sektor glei-
chermassen. Je nach Ziel des jeweiligen 
Waldbesitzenden wird die Integration 
unterschiedlicher Ökosystemdienst-
leistungen, wie Produktivität und Koh-
lenstoffspeicherung, aber auch Stabili-
tät der Bestände z. B. hinsichtlich auf-
tretender Wetterextreme und Erhalt 
der Biodiversität, angestrebt. 

1.1	Häufig	angestrebte	Bewirt-
schaftungssysteme zur  
Integration von Nutzung und 
Biodiversitätsschutz

Während die Nadelwälder in Deutsch-
land aktuell überwiegend Altersklas-
senwälder sind, die mitunter auf Auf-
forstung degradierter Wälder und 
Kahlschläge insbesondere während 
und nach dem Zweiten Weltkrieg zu-
rückgehen, haben die Buchenwälder 
meist eine wechselvolle Bewirtschaf-
tungsgeschichte erfahren: Nach Zu-
rückdrängung zugunsten der Eiche 
in den Zeiten der Nieder- und/oder 
Mittelwaldnutzung im Mittelalter er-
folgte im 19. Jahrhundert der Übergang  
zur Hochwaldwirtschaft mit Schirm-
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schlagverfahren, die, solange Eingriffe 
auf Niederdurchforstungen beschränkt 
blieben, ebenfalls zur Ausbildung ver-
tikal oft strukturarmer Altersklassen-
wälder führten. Diese Waldstruktur 
steht im Gegensatz zu vielschichtigen 
und ungleichaltrigen Buchen-Primär-
wäldern, die in Mitteleuropa heute auf 
die Karpaten beschränkt sind (Korpel’ 
1995) und als wichtige Referenz für be-
wirtschaftete und stillgelegte Buchen-
wälder gelten. 

Mit zunehmendem Bewusstsein für 
die Bedeutung der Biodiversität für 
Ökosystemfunktionen und -dienstleis-
tungen (Mace et al. 2012) wuchs auch 
die Bedeutung des Biodiversitätsschut-
zes im Rahmen der Waldbewirtschaf-
tung (Lindenmayer 1999; Angelstam 
et al. 2004; Messier et al. 2015). Die 
Schaffung strukturierter, ungleichalt-
riger Buchenwälder mit ausreichend 
Totholz und Habitatbäumen gilt in die-
sem Zusammenhang als übergeordne-
tes Ziel zur Förderung der wald-asso-
ziierten Biodiversität in Mitteleuropa 
(Brunet et al. 2010; Winter et al. 2015). 
Um dieses Ziel im Wirtschaftswald zu 
erreichen, wird eine naturnahe Bewirt-
schaftung mit einzelbaumweiser Nut-
zung empfohlen und angestrebt, die 
dem zumeist kleinflächigen Störungs-
regime in natürlichen Buchenwäldern 
entspricht (Hobi et al. 2015). Dage-
gen führt die schlagweise Bewirtschaf-
tung und Überführung der Bestände 
in unterschiedliche Altersphasen zu ei-
ner Homogenisierung der Waldstruk-
tur auf Bestandesebene und zu stärker 
wechselnden ökologischen Bedingun-
gen (Ehbrecht et al. 2019). 

Mit Blick auf die gewünschte Struk-
tur werden demnach eher kleinflächig 
selektive Ernteeingriffe (z. B. Einzel-
stammentnahme im Zuge der Zielstär-
kennutzung) empfohlen, wie sie bei-
spielsweise für eine geregelte Plenter-
nutzung typisch sind. Die sich daraus 
ergebende Waldstruktur zeichnet sich 
durch das Vorhandensein aller Alters-
phasen auf kleiner Fläche und eine 
starke vertikale Strukturierung aus 
(Schütz 2001). Eine Bewirtschaftung 
in Form von Ernte, Pflege und Verjün-
gung erfolgt dabei zeitgleich auf ganzer 
Fläche. Langfristig werden so gleich-
bleibende ökologische Bedingungen 
geschaffen, die dem Gedanken der Ha-
bitatkontinuität entsprechen (Bartsch 
et al. 2020). Das Vorhandensein einer 

Plenterphase im Entwicklungszyklus 
von Buchenurwäldern (Korpel’ 1995; 
Drössler und Meyer 2006) wird ge-
legentlich als weiteres Kriterium für 
die Nähe der Plenterwälder zu den Ur-
wäldern angesehen, auch wenn dies 
beispielsweise hinsichtlich der Ausstat-
tung mit Totholz nicht der Fall ist (Am-
mer et al. 2017). 

Kleinflächig selektive Entnahmen im 
Zuge einer an Zielstärken orientierten 
Nutzung sollen in einer integrativen 
Waldlandschaft durch Prozessschutz-
flächen («Urwälder von Morgen») er-
gänzt werden (Bollmann und Müller 
2012), von denen verschiedene Orga-
nismengruppen, u. a. Pilze, Moose oder 
totholzbewohnende Käfer, profitie-
ren können (Paillet et al. 2010). Von 
einer Mischung kleinflächig selekti-
ver Eingriffe mit mindestens 5 % Pro-
zessschutzflächen in einer Waldland-
schaft verspricht man sich positive Ef-
fekte auf die Biodiversität der Wälder, 
vor allem hinsichtlich der Waldspezia-
listen, bei gleichzeitiger Bereitstellung 
der Ressource Holz (BMUB 2007). So 
ausgerichtete Bewirtschaftungskon-
zepte kombinieren demnach segrega-
tive (Trennung von Schutz und Nut-
zung) und integrative Ansätze (Schutz 
und Nutzung auf ganzer Fläche) der 
Waldbewirtschaftung (Bollmann und 
Braunisch 2013). Wissenschaftliche 
Nachweise, dass eine daraus resultie-
rende Zusammensetzung der Wald-
landschaft die Biodiversität über viele 
taxonomische Gruppen hinweg tat-
sächlich fördert, fehlten jedoch bisher 
weitgehend.

1.2 Etablierung von Mischwäldern 
zur Integration von Stabilität 
und Biodiversität

Neben einem Fokus auf kleinflächig 
ausgeführte Nutzungen propagie-
ren viele Waldbewirtschaftungspro-
gramme zumeist mit Blick auf die mit 
dem Klimawandel verbundenen Un-
sicherheiten, aber auch unter ökono-
mischen Gesichtspunkten, die Schaf-
fung von Mischbeständen (Knoke et al. 
2008; Pluess et al. 2016). So sieht z. B. 
das Programm zur «Langfristigen Öko-
logischen Waldentwicklung» (LÖWE) 
im deutschen Bundesland Niedersach-
sen die Schaffung von Mischbestän-
den auf 90 % der Fläche vor, auf 65 % 

mit Laubholzbeteiligung (Niedersäch-
sische Landesforsten 2016). Zurück-
führen lassen sich diese Empfehlungen 
u. a. auf positive Effekte von Baumar-
tenmischungen auf die Produktivität 
(Pretzsch et al. 2013; Pretzsch und 
Schütze 2016) und Stabilität gegen-
über abiotischen und biotischen Ein-
flussfaktoren (Jactel et al. 2017) im 
Vergleich zu entsprechenden Reinbe-
ständen und auf die Erwartung, dass 
die dabei beobachteten Komplemen-
taritäten zwischen den Baumarten bei 
veränderten Klimabedingungen eine 
noch wichtigere Rolle spielen (Ammer 
2019). 

Auch ein positiver Effekt von Baum-
artenmischungen auf die Biodiversi-
tät wird angenommen (Felton et al. 
2010; Cavard et al. 2011; Ampoorter 
et al. 2020), da Arten entweder direkt 
vom Vorkommen unterschiedlicher 
Baumarten in Mischbeständen pro-
fitieren oder indirekt von der klein-
flächigen Heterogenität hinsichtlich 
Lichtverfügbarkeit, Wasser- und Nähr-
stoffverfügbarkeit sowie der Akkumu-
lation von Laubstreu (Rodríguez-Cal-
cerrada et al. 2011). Es wird demnach 
vermutet, dass Mischbestände in einer 
Landschaft eine ähnlich hohe Gesamt-
artenvielfalt unterstützen wie unter-
schiedliche Reinbestände der gleichen 
Baumarten mit zusätzlichen positi-
ven Effekten für die Stabilität der Be-
stände. Auch wenn Vergleiche zwischen 
Rein- und Mischbeständen auf der Be-
standesebene bisher zu uneinheitli-
chen Ergebnissen hinsichtlich der Ar-
tenvielfalt verschiedener Organismen-
gruppen führten (Barbier et al. 2008; 
Cavard et al. 2011), deuten Studien 
auf der Landschaftsebene darauf hin, 
dass das Vorhandensein von Mischbe-
ständen die Diversität auch gegenüber 
Reinbeständen erhöhen kann, wenn 
sich die Eigenschaften der verschiede-
nen Baum arten gegenseitig positiv be-
einflussen (MacDonald und Feniak 
2007; Gosselin et al. 2017).

Die ausgedehnten Nadelholzreinbe-
stände, die in Deutschland und Mittel-
europa seit dem 18. und 19. Jahrhundert 
auf exploitierten Flächen aufgrund ih-
rer Anspruchslosigkeit, des schnel-
len Wachstums, der vielfältigen Nutz-
barkeit des Holzes und der guten Be-
wirtschaftbarkeit propagiert wurden, 
zeigten Rückgänge in der Bodenqua-
lität durch Veränderung des Bodenche-
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mismus und haben sich gegenüber Stö-
rungen als anfällig erwiesen (Spiecker 
2003; Spathelf und Ammer 2015). Da-
her werden sie seit einigen Jahrzehnten 
grossflächig durch Beimischung stand-
ortgerechter Laubbaumarten in Misch-
bestände umgewandelt. Aufgrund ihrer 
natürlichen Dominanz in weiten Teilen 
Mitteleuropas ist die Buche die Haupt-
baumart in diesem Umwandlungspro-
zess (Ammer et al. 2008). Mögliche 
Auswirkungen dieses grossflächigen 
Waldumbaus mit Buche auf die Biodi-
versität von Waldlandschaften wurden 
dabei bisher kaum untersucht. 

1.3  Offene Fragen

Die vorherigen Ausführungen zeigen, 
dass in Waldlandschaften sowohl von 
positiven Effekten einer kleinflächigen 
selektiven Holznutzung in Kombina-
tion mit Prozessschutzflächen als auch 
von günstigen Wirkungen von Misch-
beständen auf die Biodiversität im Ver-
gleich zu Reinbeständen ausgegangen 
wird. Wissenschaftliche Nachweise, die 
diese Annahmen belegen, fehlten je-
doch bisher weitgehend. Hier können 
die Daten der Biodiversitäts-Explora-
torien (siehe Kap. 2) einen wichtigen 
Beitrag leisten und bei der Beantwor-
tung folgender Fragen helfen: 

Erhöht das Vorhandensein verschie-
dener Waldbewirtschaftungssysteme 
auf der Landschaftsebene die Biodi-
versität? 

Fördern Mischbestände mit Buche 
und Nadelhölzern die Biodiversität auf 

der Landschaftsebene im Vergleich zu 
entsprechenden Reinbeständen?

2 Die Biodiversitäts- 
Exploratorien als  
Forschungsplattform

Die Biodiversitäts-Exploratorien stel-
len eine von der Deutschen Forschungs-
gemeinschaft (DFG) geförderte offene 
Forschungsplattform dar, die mit ihrer 
wissenschaftlichen Infrastruktur den 
notwendigen Rahmen bietet, um wich-
tige Fragen zum Biodiversitätswandel 
und dem Einfluss der Landnutzung zu 
bearbeiten (www.biodiversity-explora-
tories.de). In den Jahren 2006 bis 2008 
wurden dazu drei beispielhafte gross-
skalige Langzeituntersuchungsgebiete 
mit Untersuchungsflächen im Wald 
und im Grünland etabliert (Abb. 1, Fi-
scher et al. 2010). 

In einem hierarchischen Ansatz 
wurde mithilfe eines Gitternetzes für 
die vorhandenen Wälder zunächst eine 
Inventur der Waldstruktur, Bodenve-
getation und Bodenverhältnisse auf 
rund 500 Untersuchungsflächen je Ge-
biet (500 m²-Probekreise für die Wald-
Inventur und 400 m²-releveés für die 
Erfassung von Gefässpflanzen, Flech-
ten und Moose) durchgeführt (sog. Git-
ternetz-Plots, GP). Zur Abbildung ei-
nes Nutzungsgradienten im Wald von 
intensiv bewirtschafteten Nadel- und 
Laubwäldern bis hin zu ausgewiesenen 
Prozessschutzflächen, als ein Hauptas-
pekt der Untersuchungen, wurden von 

den GPs je Untersuchungsgebiet 50 
Flächen nach einem stratifizierten zu-
fälligen Verfahren ausgewählt, die sich 
zwar in der Baumartenzusammenset-
zung und im Bewirtschaftungssystem 
unterscheiden, kaum jedoch in den 
vorherrschenden Standortbedingun-
gen. Auf diesen 50 Flächen (sog. Expe-
rimentier-Plots, EP), mit einer Grösse 
von 1 ha, wurden seitdem wiederholt 
verschiedenste Organismengruppen 
und Wald-Strukturparameter erfasst, 
um Fragen nach dem Einfluss unter-
schiedlicher Formen der Waldbewirt-
schaftung und Baumartenzusammen-
setzung auf die Biodiversität zu beant-
worten. 

Die vorliegende Publikation konzen-
triert sich unter Punkt 2.1 auf den Ein-
fluss unterschiedlicher Bewirtschaf-
tungssysteme der Rotbuche auf die 
Biodiversität von 14 Organismengrup-
pen im Exploratorium Hainich-Dün. 
Nur in diesem Gebiet lagen drei Be-
wirtschaftungssysteme in ihrer klas-
sischen und repräsentativen Ausprä-
gung nebeneinander vor: Buchenwäl-
der, die im Schirmschlagverfahren 
bewirtschaftet werden, Buchen-Plen-
terwälder, die sich durch einzelbaum-
weise oder kleingruppenweise Nut-
zung auszeichnen, und Buchenwälder, 
die seit einigen Jahrzehnten (zw. 20 und 
ca. 50 Jahren) nicht mehr forstlich ge-
nutzt werden. Damit stellt die unter-
suchte Waldlandschaft im Hainich-Dün 
eine einzigartige Modelllandschaft dar, 
um die Wirksamkeit selektiver Bewirt-
schaftungssysteme in Form der Plen-
terwälder in Kombination mit Prozess-

Abb. 1. Lage der drei Langzeituntersuchungsgebiete der Biodiversitäts-Exploratorien in Deutschland (links) und die Flächenausdehnung 
der drei Gebiete (rechts, dunkelgrau = Wald, hellgrau = Grünland, weiss = übrige landwirtschaftlich genutzte Fläche). Die schwarzen Quad-
rate zeigen Gitternetzflächen, die sowohl im Wald als auch im Grünland erfasst wurden.
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chenden Reinbeständen auf die Arten-
vielfalt von Gefässpflanzen, Moosen 
und Flechten betrachtet. Beide Stu-
dien sind über die vorliegende Veröf-
fentlichung hinausgehend ausführlich 
beschrieben in Schall et al. 2020 und 
Heinrichs et al. 2019.

2.1 Buchen-Bewirtschaftungs-
systeme im Exploratorium 
Hainich-Dün

Die betrachteten EPs im Explorato-
rium Hainich-Dün in Thüringen, Mit-
teldeutschland, erstrecken sich in Bu-
chenwäldern entlang der Höhenzüge 
Hainich, Westerwald und Dün auf Mu-
schelkalk und repräsentieren Alters-
klassenwälder (n = 17 EPs), Buchen-
Plenterwälder (n = 13 EPs) und Pro-
zessschutzflächen (n = 13 EPs) als Teil 
des Nationalparks Hainich. Diese drei 
Kategorien werden als Bewirtschaf-
tungssysteme bezeichnet, da sie unter-
schiedliche Konzepte der Waldbehand-
lung repräsentieren.

schutzflächen im Vergleich zum tradi-
tionellen Schirmschlagverfahren auf 
die Biodiversität der verschiedenen 
Organismengruppen zu untersuchen. 
Sowohl die Buchen-Plenterwaldwirt-
schaft als auch das Schirmschlagverfah-
ren haben in der untersuchten Waldre-
gion eine lange Tradition (Wäldchen 
et al. 2011). Die Prozessschutzflächen 
sind repräsentativ für andere ehema-
lige naturnahe Wirtschaftswälder in 
Mitteleuropa, in denen die forstliche 
Nutzung vor einigen Jahrzehnten ein-
gestellt wurde (z. B. Wolf und Bohn 
1991; Parviainen et al. 2000). Sie gel-
ten als «Urwälder von morgen», reprä-
sentieren jedoch noch keine langfristig 
ungenutzen alten Wälder, die sich zu-
meist durch ein hohes Bestandesalter 
und hohe Totholzmengen auszeichnen 
(Burrasano et al. 2013). 

Im Kapitel 2.2 wird für die Explora-
torien Schorfheide-Chorin und Schwä-
bische Alb der Einfluss von Mischbe-
ständen aus Rotbuche und Waldkiefer 
beziehungsweise Rotbuche und Ge-
meiner Fichte im Vergleich zu entspre-

Bei allen untersuchten Waldflächen 
handelt es sich um alte Waldstandorte 
(Wäldchen et al. 2011) und um Kalk-
buchenwälder, die auch die potenziell 
natürliche Waldgesellschaft sind. Plots 
(1 ha) wurden in grösseren zusam-
menhängenden Gebieten etabliert, die 
durch das gleiche Bewirtschaftungs-
system gekennzeichnet sind, und wa-
ren mindestens 3 km von einem ande-
ren Bewirtschaftungssystem entfernt, 
so dass jedes Bewirtschaftungssystem 
durch unabhängige Beobachtungen re-
präsentiert ist. Grundlegende Merk-
male der Bewirtschaftungssysteme fin-
den sich in Tabelle 1.

Die Altersklassenwälder werden seit 
ca. zwei Jahrhunderten mit Umtriebs-
zeiten von ca. 140 Jahren im traditionel-
len Schirmschlagverfahren bewirtschaf-
tet. Sie gingen aus Naturverjüngung 
nach Besamungshieb hervor. Propor-
tional zum Anteil an der Umtriebs-
zeit wurden Plots unterschiedlicher 
Altersphasen untersucht (Dickung: 
3 EPs; Stangenholz: 3 EPs; schwa-
ches Baumholz: 4 EPs; starkes Baum-

Tab. 1. Merkmale der Bewirtschaftungssysteme (Mittelwerte mit Standardabweichung). 

Alterklassenwald Plenterwald Nationalpark

Anzahl EPs 17 13 13

Umweltvariablen

Meereshöhe (m ü. NN)  429,6 ±50,8  425,0 ±55,6  373,4 ±42,4

Neigung (°)  3,1 ±1,8  3,8 ±1,8  3,5 ±1,1

Bodentyp Luvisol: 13
Stagnosol: 4 

Luvisol: 10
Stagnosol: 3

Luvisol: 9
Stagnosol: 4

Boden-pH (0 to 10 cm Tiefe)  4,7 ±0,8  4,5 ±0,9  4,6 ±0,4

Jahresmitteltemperatur (°C)a  7,3 ±0,3  7,3 ±0,3  7,4 ±0,3

Mittlere Maximal-Temperatur pro Tag (°C)a  17,7 ±0,8  17,5 ±0,5  17,5 ±0,3

Tägliche Temperaturspanne (°C)a  7,6 ±1,3  6,9 ±0,3  6,6 ±0,3

Beständeb

Mittlere Grösse (ha)  11,6 ±2,6  26,9 ±6,5  24,1 ±5,8

Grössenspanne (ha)  8,4 to 18,2  19,3 to 42,2  18,4 to 36,8

Bestandesstrukturc

Grundfläche (m2 ha–1)  22,6 ±12,2  26,9 ±3,3  33,5 ±3,5

Volumen (m3 ha–1)  350,8 ±215,7  436,2 ±82,2  507,4 ±96,2

Bestandesdichte (Bäume ha–1)  407,1 ±427,5  273,9 ±68,4  396 ±113,8

Bestandesdichte von Bäumen mit BHD > 65 cm (Bäume ha–1)  4,5 ±6,3  17,9 ±9,8  20,2 ±9,2

Maximaler BHD  71,6 ±13,9  84,5 ±8,2  92,3 ±11,4

Standardabweichung BHD pro Plot (cm)  11,6 ±5,0  19,5 ±2,4  18,1 ±3,0

Artenzahl Baumarten pro Plot  4,5 ±2,0  4,2 ±1,5  5,6 ±1,4

Totholzvolumen (m3 ha–1)  27,8 ±12,1  17,7 ±8,2  21,6 ±13,5

a Temperaturangaben beziehen sich auf die Jahre 2009 bis 2011 und wurden 2 m über dem Boden gemessen; Maximal-Temperatur und 
 Temperaturspanne in der Vegetationsperiode (Mai bis September).
b Für den Nationalpark sind Grössen der Bewirtschaftungseinheiten vor der Aufgabe der forstlichen Nutzung angegeben. 
c Bestandesstrukturdaten berücksichtigten alle lebenden Bäume ≥ 7 cm BHD; Totholzvolumen umfasst liegendes Totholz ≥ 7 cm Durch-
 messer, stehendes Totholz ≥ 25 cm Durchmesser und Stubben ≥ 7 cm Durchmesser.
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Ansatz, der alle Kombinationen der be-
probten Bestände der drei Bewirtschaf-
tungssysteme in 10 %-Schritten (insge-
samt 66 verschiedene Landschaften) 
generierte. Ergebnisse wurden in Ter-
niär-Diagrammen zur Visualisierung 
dargestellt (Abb. 2). Jede Landschaft 
wird dabei durch 10 zufällig gezogene 
Untersuchungsflächen mit 1000-fa-
cher Wiederholung repräsentiert. Wir 
berechneten die Diversität der unter-
schiedlichen Landschaften (= Gamma-
Diversität) unter Berücksichtigung al-
ler Arten (= aufsummierte Artenzahl 
über die 10 Untersuchungsflächen) 
und testeten, wie die Gamma-Diversi-
tät der Gesamtheit aller Organismen-
gruppen (= Multidiversität, Allan et al. 
2014) sowie einzelner Gruppen auf die 
Zusammensetzung der Waldlandschaft 
reagiert. Die Multidiversität wurde da-
bei als die durchschnittliche relative 
Gamma-Diversität der Organismen-
gruppen berechnet. Um allgemeine 
Unterschiede in der Grösse der Or-
ganismengruppen zu berücksichtigen, 
wurde die relative Gamma-Diversität 
nach Artenzahl (logarithmisch) gewich-
tet. Wenn eine Landschaftszusammen-
setzung eine Multidiversität von 100 % 
aufweist, dann sind alle Organismen-
gruppen in der entsprechenden Land-
schaft durch eine maximale Artenviel-
falt gekennzeichnet (für weitere Details 
siehe Schall et al. 2020).

Kann eine Kombination verschiedener 
Bewirtschaftungssysteme die Biodiver-
sität erhöhen?
Unsere Analysen zeigen, dass hypothe-
tische Landschaften, die nur aus Alters-
klassenwald-Beständen in unterschied-

tersphasen profitieren und in späteren 
Phasen von der Buche auskonkurriert 
werden. 

Zwischen 2008 und 2011 wurden 
auf den EPs 14 unterschiedliche Or-
ganismengruppen mit taxonspezifi-
schen Methoden erfasst. Für Arthropo-
den wurden 2 Bodenfallen und 4 Fens-
terfallen (2 in der Krone und 2 in ca. 
1,5 m Höhe) je 1 ha Plot installiert. Ar-
thropoden wurden in Spinnen, Weber-
knechte, Käfer, Hautflügler, Netzflügler 
und Wanzen unterteilt. Gefässpflanzen, 
Moose, Flechten und totholzzerset-
zende Pilze wurden auf 20 m × 20 m 
Quadraten im Zentrum jedes Plots er-
fasst. Für die Kryptogamen wurden die 
Substrate Boden, Gestein, Totholz so-
wie Stämme und Äste bis ca. 2 m Höhe 
berücksichtigt. Vögel wurden über die 
Zahl beobachteter Männchen und Fle-
dermäuse anhand ihrer Flugaktivität 
berücksichtigt. Für unterirdische Taxa 
(Ekto-Mykorrhizapilze und bakterielle 
RNA) wurden Bodenproben entnom-
men. 

Für sechs Taxa lagen Einteilungen der 
Arten in Waldspezialisten und Nicht-
Waldspezialisten (Gefässpflanzen, Vö-
gel, Fledermäuse, Käfer, Spinnen und 
Wanzen) vor. Details der Artenerfas-
sung geben Schall et al. (2018a).

Mithilfe hypothetischer Buchenwald- 
Landschaften, die aus unterschiedlichen 
Anteilen von Altersklassenwäldern, 
Buchen-Plenterwäldern und unbewirt-
schafteten Wäldern zusammengesetzt 
sind (basierend auf den 1 ha Plots), gin-
gen wir der Frage nach, wie unterschied-
lich zusammengesetzte Waldlandschaf-
ten die Biodiversität beeinflussen. Dazu 
nutzten wir einen neuen Resampling-

holz: 4 EPs; Dickung mit Überhältern: 
3 EPs; Bartsch et al. 2020), die in ihrer 
Gesamtheit das System Altersklassen-
wald kennzeichnen. Die Buchen-Plen-
terwälder werden seit ca. 140 (Hainich) 
bis 250 Jahren (Dün) einzelbaum- bis 
kleingruppenweise bewirtschaftet und 
sind seit dem Mittelalter im Besitz von 
Gemeinden und Laubholz-Genossen-
schaften, deren Mitglieder jährlichen 
Anspruch auf Brenn- und Nutzholz ha-
ben (Bartsch et al. 2020). Die Prozess-
schutzflächen liegen im Nationalpark 
Hainich als Teil des UNESCO Weltna-
turerbes «Alte Buchenwälder und Bu-
chenurwälder der Karpaten und ande-
rer Regionen Europas». Diese Wälder 
wurden bis ins 19. Jahrhundert über-
wiegend als Mittelwälder bewirtschaf-
tet und wurden dann in Hochwälder 
überführt. Die untersuchten Waldflä-
chen werden seit 20 (5 EPs) bis ca. 50 
(8 EPs) Jahren nicht mehr forstwirt-
schaftlich genutzt, zeichnen sich bisher 
jedoch durch relativ geringe Totholz-
mengen aus (Schall et al. 2018a).

In allen drei Bewirtschaftungssys-
temen dominierte die Buche (Tab. 2). 
Der geringe Anteil dieser Baumart im 
Nationalpark geht auf die frühere Mit-
telwaldwirtschaft zurück. Aktuell zeigt 
sich dort eine Entmischung zulasten 
der Mischbaumarten, die sich durch 
die Konkurrenzkraft der Buche erklä-
ren lässt (Schall et al. 2018b). Auch im 
Altersklassenwald war der Buchenan-
teil geringer als im Plenterwald. Der 
Anteil anderer Laubhölzer sinkt im Al-
tersklassenwald allerdings mit dem Be-
standesalter, da Esche, Ahorn, Eiche, 
Hainbuche und Linde von einer höhe-
ren Lichtverfügbarkeit in frühen Al-

Tab. 2. Baumartenzusammensetzung der Plots in den drei Bewirtschaftungssystemen (Mittelwerte mit Standardabweichung der Baumarten-
anteile an der Grundfläche in %). ALH = andere Laubhölzer mit hoher Umtriebszeit, ALN = andere Laubhölzer mit niedriger Umtriebs-
zeit. 

Buche Eiche ALH ALN Fichte Andere 
Nadelhölzer

Nationalpark  80,9 ±10,8  1,8 ±3,0  17,2 ±9,7  0,03 ±0,1

Plenterwald  95,5 ±2,7  0,1 ±0,3  4,3 ±2,6  0,1 ±0,3

Altersklassenwalda  83,4 ±19,2  2,0 ±3,4  14,1 ±18,4  0,3 ±0,6  0,1 ±0,3  0,1 ±0,3

Dickung  69,1 ±29,2  3,1 ±5,4  27,6 ±29,6  0,1 ±0,2

Stangenholz  63,1 ±21,1  4,5 ±4,2  31,2 ±22,5  0,9 ±1,2  0,3 ±0,6

Schwaches Baumholz  88,7 ±8,5  10,6 ±9,0  0,3 ±0,7  0,3 ±0,4

Starkes Baumholz  94,2 ±5,1  2,0 ±4,1  3,5 ±2,5  0,1 ±0,2  0,2 ±0,4

Dickung mit Überhältern  96,7 ±2,8  0,9 ±1,6  1,9 ±1,7  0,4 ±0,7

a Dickung: BHD100 < 15 cm; Stangenholz: BHD100 > 15–30 cm; Schwaches Baumholz: BHD100 > 30–50 cm; starkes Baumholz: 
 BHD > 50 cm (BHD100: BHD der 100 grössten Bäume).
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schiedlichen Altersphasen im Alters-
klassenwald beherbergen einen Gross-
teil des Artenpools der beiden ande-
ren Systeme. 

Sechs der 14 untersuchten taxono-
mischen Gruppen reagieren signifikant 
auf eine Veränderung der Landschafts-
zusammensetzung, dabei zeigen Spin-
nen, Käfer, Gefässpflanzen und Vögel 
die stärkste Reaktion (Abb. 4). Mit Aus-
nahme der Vögel, die von einem Anteil 
von 20 % unbewirtschafteter Wälder in 
einer sonst von Altersklassenwäldern 
dominierten Landschaft profitieren, zei-
gen alle genannten Gruppen ein Ma-
ximum in reinen Altersklassenwald-
Landschaften. Totholzzersetzende Pilze 
erreichen hingegen die höchste Arten-
vielfalt in einer nicht mehr genutzten 
Waldlandschaft, während Bakterien im 
Plenterwald das Maximum der Arten-
vielfalt aufweisen. Das Minimum findet 
sich mit Ausnahme der Weberknechte 
bei allen Artengruppen stets in einer 
reinen Plenterwald-Landschaft oder ei-
ner Landschaft, die ausschliesslich aus 
Prozessschutzflächen besteht, die seit 
wenigen Jahrzehnten ungenutzt sind 
(Abb. 4).

Rückschlüsse auf die Waldbewirt-
schaftung
Unsere Auswertung zeigt, dass eine Mi-
schung ausschliesslich kleinflächig se-
lektiver waldbaulicher Verfahren mit 
Wäldern nach Nutzungsaufgabe die 
Gesamtbiodiversität auf der Land-
schaftsebene im Vergleich zu traditi-
onellen Schirmschlagverfahren nicht 
fördert. Schirmschlagverfahren, die auf 
Bestandesebene operieren (in unse-
rer Landschaft zwischen 8–18 ha gross) 
und zu Beständen in unterschiedlichen 
Altersphasen führen, scheinen dage-
gen einen hohen Anteil der erfassten 
regionalen Artendiversität zu fördern. 
Entscheidend dafür sind wahrschein-
lich die grösseren Schwankungsbrei-
ten in den abiotischen Umweltbedin-
gungen zwischen den Beständen im 
Altersklassenwald im Vergleich zum 
Plenterwald oder den noch relativ jun-
gen Prozessschutzflächen (Abb. 5), die 
unterschiedlichsten Arten Lebensraum 
bieten (Hilmers et al. 2018). 

Für einzelne Artengruppen wirkt 
sich auch das Vorhandensein nicht be-
wirtschafteter Wälder bereits wenige 
Jahrzehnte nach der Aufgabe der forst-
lichen Nutzung positiv auf die Arten-

chen der vorliegenden Struktur beste-
hen. Waldspezialisten, die im Mittel 
über die sechs Artengruppen 49 % des 
Gesamtartenreichtums repräsentieren, 
reagieren ähnlich (–14,8 %) mit einem 
Minimum in Landschaften, die nur aus 
Plenterwäldern zusammengesetzt sind 
(Abb. 3b). 

Die Artengemeinschaften der Be-
wirtschaftungssysteme ergänzen sich 
demnach über alle Gruppen hinweg 
nur in geringem Masse; die unter-

lichen Altersphasen zusammengesetzt 
sind, über alle Organismengruppen 
hinweg die höchste Multidiversität 
(97,5 % der maximal möglichen Multi-
diversität) aufweisen (Abb. 3a). Reine 
oder gemischte Landschaften aus Plen-
terwäldern bzw. seit einigen Jahrzehn-
ten aus der Nutzung genommenen 
Wäldern reduzieren die Multidiver-
sität um bis zu 11,3 %. Das Minimum 
an Multidiversität weisen Landschaf-
ten auf, die nur aus Prozessschutzflä-
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Abb. 2. a) Terniär-Diagramm zur Illustration von 66 Landschaftszusammensetzungen 
(Punkte) mit unterschiedlichen Anteilen der drei Bewirtschaftungssysteme in 10 %-Schrit-
ten. Die Ecken des Dreiecks repräsentieren hypothetische Waldlandschaften, die zu 100 % 
aus Plenterwäldern (PW), Altersklassenwäldern (AK) oder Flächen des Nationalparks (NP) 
bestehen (hellblaue Punkte). Die Seiten des Dreiecks zeigen Mischungen zweier Bewirt-
schaftungssysteme. Zum Mittelpunkt des Dreiecks besteht eine hypothetische Landschaft 
aus allen drei Systemen (der orange Mittelpunkt zeigt eine Waldlandschaft, die zu 40 % aus 
Flächen des Nationalparks und zu je 30 % aus Altersklassenwäldern und Plenterwäldern 
besteht). b) Zur Visualisierung der Artenvielfalt in Abhängigkeit von der Landschaftszu-
sammensetzung wurden Farbgradienten ermittelt. Ausgehend vom Median nimmt die Farb-
sättigung hin zu minimaler (grau, weisser Punkt) und maximaler (grün, grüner Punkt) Ar-
tenvielfalt zu. Das Beispieldiagramm zeigt eine maximale Artenvielfalt in einer hypotheti-
schen Waldlandschaft, die zu je 50 % aus Plenterwäldern und Prozessschutzflächen besteht. 
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Abb. 3. Multidiversität in % a) unter Berücksichtigung aller vorkommenden Arten von 
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listen für sechs Organismengruppen (Gefässpflanzen, Vögel, Fledermäuse, Käfer, Spinnen 
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Zusammensetzung der Landschaften in 10 %-Schritten mit jeweils 10 Plots je Landschafts-
zusammensetzung und 1000 Wiederholungen. Ausgehend vom Median (weisser Bereich) 
nimmt die Farbsättigung in Richtung minimaler (grau, weisser Punkt) und maximaler (grün, 
oranger Punkt) Multidiversität der Landschaft zu. Der schwarze Punkt markiert die aktu-
elle Landschaftszusammensetzung im Hainich-Dün (30 % PW, 40 % AK, 30 % NP). 
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vielfalt aus (Vögel, totholzzersetzende 
Pilze), was die generelle Bedeutung 
von Prozessschutzflächen in Waldland-
schaften unterstreicht. Dabei muss aus-
serdem berücksichtigt werden, dass die 
untersuchten Flächen im Nationalpark 
Hainich noch deutlichen Zuwachs zei-
gen, durch ein dichtes Kronendach ge-
kennzeichnet sind, die Zerfallsphase 
noch nicht erreicht haben und daher 
zum Zeitpunkt der Arterfassung rela-
tiv geringe Mengen an Totholz aufwie-
sen (Tab. 1). Störungen wie Windwurf 
und Trockenstress in den letzten Jahren 
werden hier sicher zu einem Anstieg 
der Totholzmengen und einer Erhö-
hung der Heterogenität in den abioti-
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Abb. 4. Gesamt-Artenvielfalt der unterschiedlichen Artengrup-
pen in Abhängigkeit von der Landschaftszusammensetzung. Für 
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terschiedliche Anzahl an Aufnahme-
flächen zur Verfügung stand, wird jede 
Landschaft je Organismengruppe durch 
eine unterschiedliche Anzahl von Un-
tersuchungsflächen repräsentiert. Wir 
untersuchten die Reaktion der Gesamt-
artenvielfalt auf die Zusammensetzung 
der Bestandestypen sowohl für die ein-
zelnen Artengruppen als auch für die 
Multidiversität (vgl. Kap. 2.1).

Fördern Mischbestände mit Buche 
die Biodiversität auf der Landschafts-
ebene?
Über alle drei Artengruppen hinweg 
zeigt sich für beide Regionen der Vor-
teil einer Mischung von Reinbeständen 
der beiden Baumarten auf der Land-
schaftsebene gegenüber Baumarten-
mischungen innerhalb eines Bestan-
des (Abb. 6). Dabei war vor allem der 
Unterschied für die Baumartenkom-
bination Buche und Kiefer deutlich 
mit einer um 19,8 % reduzierten Mul-
tidiversität in Mischbeständen im Ver-
gleich zu einer Mischung von Reinbe-
ständen. Diese weist mit 99,7 % fast 
den gesamten berücksichtigten Ar-
tenpool auf. Für die Baumartenkom-
bination Buche und Fichte reduzieren 
Mischbestände beider Baumarten die 
Diversität nur um 5,9 % im Vergleich 
zu einer Landschaft mit beiden Rein-
bestandstypen. Es kommen maximal 
jedoch nur 93,3 % des Artenpools vor, 
was auf eine gegensätzliche Reaktion 
von Gefässpflanzen und Flechten auf 
die Landschaftszusammensetzung zu-
rückzuführen ist. 

Für die Gefässpflanzen liegt die  
Gesamt-Artenvielfalt in einer hypo-
thetischen Reinbestands-Landschaft 
stets höher als in einer Landschaft 
aus Mischbeständen mit Buche. Für 
die Schwäbische Alb liegt das Maxi-
mum dabei eindeutig in Landschaften 
aus Fichtenreinbeständen, während in 
Landschaften mit Buchenreinbestän-
den 42,4 % weniger Arten auftreten 
(Abb. 7a). Reine Mischbestandsland-
schaften reduzieren die Landschafts-
diversität um 22,5 %. 

Für die Schorfheide-Chorin zeigt 
eine Landschaft aus gleichen Antei-
len von Buchen- und Kiefernreinbe-
ständen eine maximale Artenvielfalt 
der Gefässpflanzen, die sich jedoch 
nicht signifikant von Landschaften 
mit Buchenreinbeständen unterschei-
det (–7,8 %). Auch reine Kiefern-Land-

holz-Dominanz, wobei für die Kombi-
nation Buche/Kiefer Aufnahmeflächen 
mit Buchen-Dominanz überwogen, 
während die meisten Aufnahmeflächen 
für die Kombination Buche/Fichte eine 
Gleichverteilung beider Arten aufwie-
sen. Wir berücksichtigten nur Aufnah-
meflächen mit einer Baumschichtde-
ckung von > 30 % (für weitere Details 
siehe Heinrichs et al. 2019).

Alle Untersuchungsflächen befanden 
sich in Altersklassenwäldern, jedoch 
mit unterschiedlicher Entstehungsge-
schichte. Die Buchenwälder gehen auf 
Naturverjüngung im Schirmschlagver-
fahren zurück und stocken in der Regel 
auf alten Waldstandorten. Die Nadel-
holzreinbestände entstanden überwie-
gend durch Pflanzung nach Kahlschlag. 
Buchen-Kiefern-Mischbestände ge-
hen auf das frühe 20. Jahrhundert zu-
rück, als die Buche zur Bodenverbes-
serung in Kiefernbestände eingebracht 
wurde, und bilden daher überwiegend 
zweischichtige Bestände (Schall et al. 
2018b). Die Fichte in den Mischbestän-
den ist ca. 15 bis 25 Jahre jünger als 
die Buche und wurde in Bestandeslü-
cken der Buche eingebracht. Die Mi-
schungen repräsentieren demnach ein-
zelbaumweise beziehungsweise trupp- 
bis gruppenweise Mischungen. Die 
Buchenrein- und Mischbestände wie-
sen meist ein höheres Bestandesalter 
auf als die Nadelholzreinbestände. Alle 
Bestände sind als schwache bis starke 
Baumhölzer zu klassifizieren. 

Ziel der Auswertung war es heraus-
zufinden, welche Kombination aus 
Rein- und Mischbeständen in einer 
Waldlandschaft zu einer maximalen Ar-
tenvielfalt von Gefässpflanzen, Flech-
ten und Moosen führt, und damit zu 
prüfen, ob die Annahme zutrifft, dass 
mit einem möglichst hohen Anteil an 
Mischbeständen in einer Landschaft 
die Biodiversität steigt. Auch dazu ha-
ben wir analog zu Abbildung 2 66 hy-
pothetische Landschaften generiert, 
die sowohl ausschliesslich aus Buchen-
Nadelholz- Mischbeständen, Buchen- 
oder Nadelholzreinbeständen beste-
hen (jeweils die Ecken des Terniär-Dia-
gramms) als auch aus allen denkbaren 
Kombinationen dieser drei Bestan-
destypen in 10 %-Schritten. Für jede 
Landschaft wurde die Gesamtartenviel-
falt (Gamma-Diversität) errechnet. Da 
für die drei Organismengruppen (Ge-
fässpflanzen, Moose, Flechten) eine un-

schen Bedingungen führen, mit zu er-
wartenden positiven Effekten auf die 
Biodiversität. Mit zunehmender Zeit 
seit Aufgabe der Nutzung ist in den 
kommenden Jahrzehnten mit weiteren 
grossen Änderungen hin zu einer er-
höhten Biodiversität zu rechnen. 

Die Nutzung der angrenzenden Wirt-
schaftswälder sollte sich jedoch nicht 
auf kleinflächige Kronendachöffnun-
gen beschränken, die allein eine hohe 
strukturelle Vielfalt innerhalb eines 
Bestandes anstrebt. Effizienter für die 
Biodiversität auf Landschaftsebene 
scheint vielmehr ein Mosaik unter-
schiedlicher Umweltbedingungen zwi-
schen Waldbeständen zu sein, mit ei-
nem Wechsel von Waldentwicklungs-
phasen und damit einem Wechsel von 
eher offenen und geschlossenen Kro-
nendächern auch im Buchenwald. Un-
sere Analyse zeigt insgesamt, dass das 
traditionelle Schirmschlagverfahren im 
Hainich die Biodiversität bisher besser 
fördert als der Plenterwald.

2.2 Rein- und Mischbestände in 
den Exploratorien Schorfheide-
Chorin und Schwäbische Alb

Um die Bedeutung von Mischbestän-
den aus Laub- und Nadelholz im Ver-
gleich zu Reinbeständen für die Bio-
diversität von Gefässpflanzen, Moosen 
und Flechten zu untersuchen, konzen-
trierten wir uns auf die Baumarten 
Rotbuche und Waldkiefer im Explora-
torium Schorfheide-Chorin und Rot-
buche und Gemeine Fichte im Explo-
ratorium Schwäbische Alb. Wir nutzten 
dafür 400 m²-Vegetationsaufnahmen, 
die auf den GPs der beiden Explora-
torien angefertigt wurden, und klassifi-
zierten die Aufnahmeflächen als Rein- 
oder Mischbestand basierend auf der 
Zusammensetzung der Baumschicht 
(> 5 m Höhe). Wenn Buche, Kiefer und 
Fichte jeweils einen Anteil > 90 % am 
Deckungsgrad der Baumschicht auf-
wiesen, wurden diese Flächen als Rein-
bestände klassifiziert. In Mischbestän-
den nahmen Buche und die entspre-
chende Nadelholzart insgesamt einen 
Anteil > 70 % am Deckungsgrad der 
Baumschicht ein, während der An-
teil anderer Baumarten < 10 % liegen 
musste. Die Mischbestände repräsen-
tierten demnach einen weiten Gradien-
ten von Buchen-Dominanz zu Nadel-
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schaften weisen nur 14,3 % weniger 
Arten im Vergleich zum Maximum 
auf, während reine Mischbestandsland-
schaften die Gesamt-Artenvielfalt der 
Gefässpflanzen um 31,5 % verringern 
(Abb. 7b). 

Die Ergebnisse beider Baumarten-
Kombinationen bestätigen sich für die 
Gefässpflanzen auch in zwei weiteren 
Regionen Deutschlands (Solling und 
nordwestdeutsches Tiefland) auf bo-
densauren Standorten (Heinrichs et al. 
2019).

Charakteristische Gefässpflanzenar-
ten der Nadelwälder sind dabei eher 
Generalisten mit höheren Ansprüchen 
an die Lichtverfügbarkeit, während in 
den Buchen- und Buchen-Nadelholz-
mischwäldern der Anteil an Arten ge-
schlossener Wälder höher ist (Hein-
richs et al. 2019). Zurückführen lässt 
sich dies u. a. auf Unterschiede in der 
Kronendeckung, die sich auf Ebene der 
Bestände gegensätzlich auf Artenreich-
tum und Spezialisierungsgrad verschie-
dener Artengruppen auswirkt (Penone 
et al. 2019).

Die gefunden Muster sind abhängig 
von der Anzahl an exklusiven Arten, 
die nur in einem bestimmten Bestan-
destyp gefunden werden. Diese Zahl 
nimmt in der Regel mit grösserem Kar-
tieraufwand ab, solange es sich bei den 
gefundenen exklusiven Arten nicht um 
eindeutige Indikatoren für bestimmte 
Bestandestypen handelt. Für die vor-
liegenden Daten zeigt sich jedoch, dass 
das Ergebnis stabil ist, wenn man die 
exklusiven Arten über der Anzahl be-
rücksichtigter Plots aufträgt (Abb. 8).

Auch für Moose und Flechten auf der 
Schwäbischen Alb sind Reinbestands-
landschaften artenreicher als Misch-
bestandslandschaften (Abb. 9a, c). Das 
Maximum an Moosarten wird in einer 
hypothetischen Landschaft mit glei-
chen Anteilen an Buchen- und Fich-
tenreinbeständen erreicht, während 
eine reine Fichtenlandschaft die Arten-
vielfalt um 16,3 %, eine reine Misch-
bestandslandschaft um 14,4 % und eine 
reine Buchenlandschaft um 11,6 % re-
duziert. Flechten zeigen dagegen ein 
Maximum in einer Buchenlandschaft, 
während Mischbestände die Artenviel-
falt um 10,8 %, Fichtenbestände sogar 
um 45,1 % reduzieren. 

Auch wenn die Terniär-Diagramme 
für die Schorfheide andeuten, dass eine 
Kombination aus Buchen- und Kie-

Abb. 7. Gesamt-Artenvielfalt von Gefässpflanzen in Landschaften, die zu unterschiedlichen 
Anteilen aus a) Mischbeständen aus Buche und Fichte und entsprechenden Reinbeständen 
auf der Schwäbischen Alb und b) Mischbeständen aus Buche und Kiefer und entsprechen-
den Reinbeständen in der Schorfheide-Chorin aufgebaut sind. Die Landschaftszusammen-
setzung variiert in 10 %-Schritten. Landschaften werden auf der Schwäbischen Alb durch 37 
Plots und in der Schorfheide-Chorin durch 58 Plots in den entsprechenden Zusammenset-
zungen repräsentiert. Ausgehend vom Median (weisser Bereich) nimmt die Farbsättigung 
in Richtung minimaler (grau, hellblauer Punkt) und maximaler (grün, oranger Punkt) Ar-
tenvielfalt der Landschaft zu. *markiert signifikante Unterschiede zwischen minimaler und 
maximaler Artenvielfalt.

Abb. 6. Multidiversität in % für a) die Schwäbische Alb und b) für die Schorfheide-Cho-
rin für eine Kombination von Gefässpflanzen, Moosen und Flechten in Landschaften, die 
zu unterschiedlichen Anteilen aus Mischbeständen und Reinbeständen aufgebaut sind. Für 
jede Landschaft wurden auf der Schwäbischen Alb 10 Plots (mit 66-facher Wiederholung) 
und in der Schorfheide-Chorin 22 Plots zufällig gezogen (mit 1000-facher Wiederholung). 
Ausgehend vom Median (weisser Bereich) nimmt die Farbsättigung in Richtung minima-
ler (grau, hellblauer Punkt) und maximaler (grün, oranger Punkt) Multidiversität der Land-
schaft zu.
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rücksichtigten Plotzahlen (Mittelwert ± Standardabweichung aus 1000 Wiederholungen) 
auf der Schwäbischen Alb (ALB, links) und in der Schorfheide-Chorin (SCH, rechts).
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senen Wälder in den Buchen- und Bu-
chen-Nadelholz-Mischbeständen auch 
für die Kryptogamen höher als in den 
Nadelwäldern (Heinrichs et al. 2019).  

Rückschlüsse für die Wald-
bewirtschaftung
Die untersuchten Mischbestände von 
Nadelbaumarten mit Buche zeigen für 
die untersuchten Gruppen keinen po-
sitiven Effekt auf die Artenvielfalt im 
Vergleich zu einer Mischung von Rein-
beständen beider Baumarten auf der 
Landschaftsebene. Insbesondere Bu-
chen- und Kiefernreinbestände ergän-
zen sich in ihrer Artenzusammenset-
zung, was vorrangig auf Unterschiede 
in der Kronendeckung und folglich 
der Lichtverfügbarkeit, sowie auf Un-
terschiede in der Streuauflage zurück-
zuführen ist. So bietet eine Mischung 
aus Reinbeständen sowohl Arten ge-
schlossener Wälder als auch Genera-
listen Lebensraum. Dagegen sind die 
abiotischen Umweltbedingungen in 
Buchen-Kiefern-Mischbeständen weit-
gehend vergleichbar mit jenen in Bu-
chenbeständen, dennoch scheinen sie 
nicht die gleichen Habitat-Qualitä-
ten wie reine Buchenwälder bereitzu-
stellen. In Mischung mit Kiefer kön-
nen Buchen von einer geringeren in-
traspezifsichen Konkurrenz profitieren 
und so ihr Kronendach weiter ausdeh-
nen (Jucker et al. 2015; Pretzsch et al. 
2016). Während eine optimierte Nut-
zung des Kronenraums die Produkti-
vität erhöhen kann oder ein feuchtes 
Waldinnenklima aufrechterhält, kann 

d). Allerdings zeigt Abb. 10, dass sich 
der Trend bei den Moosen mit zuneh-
mendem Kartieraufwand verfestigt. 
Vergleichbar mit den Gefässpflanzen 
ist der Anteil an Arten der geschlos-

fernreinbeständen auf der Landschafts-
ebene die Diversität von Moosen und 
Flechten erhöht, sind die Unterschiede 
zwischen minimaler und maximaler 
Artenzahl nicht signifikant (Abb. 9b, 

Abb. 10. Anzahl exklusiver Moos- bzw. Flechtenarten je Bestandestyp in Abhängigkeit der berücksichtigten Plotzahlen (Mittelwert ± Stan-
dardabweichung aus 1000 Wiederholungen) auf der Schwäbischen Alb (ALB) und in der Schorfheide-Chorin (SCH). Für Flechten auf der 
Alb standen nur insgesamt 12 Plots zur Verfügung, daher wurde diese Gruppe hier nicht berücksichtigt.

Abb. 9. Gesamt-Artenvielfalt von Moosen (a, b) und Flechten (c, d) in Landschaften, die zu 
unterschiedlichen Anteilen aus  Mischbeständen aus Buche und Fichte und entsprechenden 
Reinbeständen auf der Schwäbischen Alb (a, c) und Mischbeständen aus Buche und Kie-
fer und entsprechende Reinbeständen in der Schorfheide-Chorin (b, d) aufgebaut sind. Die 
Landschaftszusammensetzung variiert in 10%-Schritten. Landschaften werden durch a) 26 
Plots, b) 36 Plots, c) 10 Plots und d) 22 Plots repräsentiert. Die Plotzusammensetzung wurde 
je Landschaft 1000-mal wiederholt (für Flechten auf der Alb mit 66 Wiederholungen). Wei-
tere Details siehe Abb. 7. 
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chen-Kiefern-Mischbeständen darstel-
len. Entsprechend dürften sich bei der 
Untersuchung von Mischbeständen 
aus Eiche und Nadelbaumarten andere 
Muster zeigen, als sie hier für buchen-
dominierte Mischbestände beschrie-
ben wurden. Weitere Untersuchungen 
mit verschiedenen Laub- und Nadel-
holzkombinationen sind daher nötig, 
um generalisierte Aussagen treffen zu 
können. Dabei sollten auch verstärkt 
Bestände mit einer höheren Baumar-
tenvielfalt als im vorliegenden Fall ein-
bezogen werden, die zumindest auf Be-
standesebene einen positiven Einfluss 
auf die Artenvielfalt verschiedener Or-
ganismengruppen zeigten (Ampoorter 
et al. 2020). Auch beschränken sich un-
sere Auswertungen bislang nur auf die 
floristische Diversität und lassen sich 
nur bedingt auf andere Artengrup-
pen übertragen. Die ähnlich gerich-
tete Reaktion unterschiedlicher trophi-
scher Gruppen (Gefässpflanzen, Käfer, 

der Entstehungsgeschichte und der ho-
hen Konkurrenzkraft der Buche ge-
genüber der Kiefer ergibt. In den un-
tersuchten Buchen-Fichten-Mischbe-
ständen ist die Dominanz der Buche 
geringer und sie nehmen eine interme-
diäre Stellung zwischen beiden Rein-
beständen ein. Sie erreichen jedoch 
nicht deren Maximalwerte. Interak-
tionen zwischen Baumarten im Be-
stand können also negativ sein oder 
sind zu klein, um die Biodiversität auf 
der Landschaftsebene positiv zu be-
einflussen, insbesondere, wenn die Bu-
che als konkurrenzkräftigste Baumart 
in Mitteleuropa beteiligt ist. Sicher er-
gäbe sich bei weniger konkurrenzstar-
ken und weniger beschattenden Baum-
arten als der Buche ein anderes Bild. 
Insbesondere die Eiche kann aufgrund 
ihres relativ lichten Kronendachs und 
der hohen Bedeutung für die faunisti-
sche Diversität eine wichtige Alterna-
tive zur Buche z. B. in Form von Ei-

das weiter verringerte Lichtangebot zu 
einem Verlust an Bodenvegetation füh-
ren (Abb. 11). Im Mischbestand kann, 
im Vergleich zum Buchenreinbestand, 
zudem eine erhöhte Interzeption im 
Winter zu trockeneren Bedingungen 
im Frühjahr führen. Eine höhere unter-
irdische Komplementarität zwischen 
Buche und Kiefer mag ausserdem die 
Wurzelkonkurrenz für die Bodenvege-
tation erhöhen und damit die Wasser- 
sowie die Nährstoffverfügbarkeit wei-
ter verringern (Brassard et al. 2013). 

Dass in Buchen-Kiefern-Mischbe-
ständen sowohl Arten der Kiefernwäl-
der als auch der Buchenwälder teil-
weise fehlen, deutet für die Biodiver-
sität auf negative Effekte zwischen den 
beteiligten Baumarten hin, die zu ei-
nem Artenverlust der Gefässpflanzen 
in Höhe von 30 % führen können. Hier 
wirkt sich vermutlich auch die starke 
Zweischichtigkeit der untersuchten 
Bestände negativ aus, die sich aufgrund 

Abb. 11. Beispiel eines Buchen-Kiefern-Bestandes im Pfälzerwald (Rheinland-Pfalz).
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hohem Spezialisierungsgrad und Habi-
tatanspruch (z. B. Urwald-Reliktarten) 
profitieren werden, die im Wirtschafts-
wald kaum oder nicht vorkommen 
(Eckelt et al. 2018). Dennoch zeigen 
die Ergebnisse, dass viele Artengrup-
pen in Prozessschutzflächen zunächst 
einen Diversitätsverlust gegenüber 
den umgebenden Wirtschaftswäldern 
zeigen. Daher ist die mit der Erweite-
rung von Prozessschutzflächen häufig 
verbundene Erwartung einer raschen 
Erhöhung der Biodiversität wenig re-
alistätsnah, da damit zwar einige Ar-
tengruppen gefördert werden, dies je-
doch auf Kosten vieler anderer Grup-
pen geht (Neeson et al. 2018; Sabatini 
et al. 2019).

Unsere Auswertungen beziehen sich 
auf Buchenwälder in einer Buchen-
waldlandschaft bzw. auf bestimmte 
Baumartenzusammensetzungen unter 
Beteiligung der Buche. Zwar deuten 
auch Untersuchungen in Eichenwäl-
dern auf die Bedeutung eines Neben-
einanders offener und geschlossener 
Bestandesbereiche für unterschied-
liche Artengruppen hin (Sebek et al. 
2015), weitere landschaftsökologische 
Untersuchungen sind jedoch nötig, 
um baum artenspezifische Reaktionen 
und allgemein gültige Muster zu iden-
tifizieren. Ein Weg, unsere Ergebnisse 
in Waldlandschaften anderer Zusam-
mensetzung und Konfiguration zu prü-
fen, könnte die Nutzung des hier vor-
gestellten Resampling-Ansatzes sein. 
Insbesondere die Frage nach der op-
timalen Flächengrösse und Vernetzung 
unterschiedlicher Altersphasen oder 
Baum artenpartien, unter Berücksichti-
gung der Ausbreitungslimitierung und 
der Ansprüche an Habitatmengen be-
stimmter Arten, um lebensfähige Po-
pulationen zu erhalten, ist noch weit-
gehend ungeklärt. Die Einbeziehung 
weiterer Baumarten und Baumarten-
zusammensetzungen kann ausserdem 
wichtige Hinweise auf den Einfluss von 
Baumartenvielfalt und Baumarten-
identität auf die Biodiversität unter 
sich ändernden Umwelteinflüssen lie-
fern.  

unterschiedlicher Reinbestände bzw. 
Reinbestandpartien, die sich u. a. eben-
falls in ihrer Lichtverfügbarkeit unter-
scheiden, widerspiegelt. Natürlich be-
deutet dies nicht, auf Mischbestände, 
deren Begründung und Weiterentwick-
lung aus anderen Gründen notwendig 
sind, grundsätzlich zu verzichten. 

Der positive Einfluss unterschied-
licher Altersphasen (realisiert in Al-
tersklassenwäldern) und unterschied-
licher Reinbestände auf die Diversität 
in unseren hypothetischen Waldland-
schaften zeigt, dass die Schaffung reich 
strukturierter, ungleichaltriger Be-
stände oder naturnäherer Mischbe-
stände alleine nicht ausreicht, um das 
Gros der Artenvielfalt zu erhalten. 
Dies erfordert vielmehr Strukturen, die 
die verschiedenen Ansprüche der Ar-
ten an Umweltbedingungen oder Ha-
bitatverfügbarkeit berücksichtigen. 
Das gilt sowohl für Waldspezialisten 
als auch für Generalisten, die den Wald 
in einer intensiv genutzten Kultur-
landschaft als Refugium nutzen kön-
nen (Kriebitzsch et al. 2013). Eine aus-
schliessliche Fokussierung auf kleinflä-
chige Hiebsführungen zur Schaffung 
strukturreicher Bestände wird sich 
dagegen auf die Artenvielfalt auf der 
Landschaftsebene eher negativ auswir-
ken, da sie über die Bestandesebene 
hinaus zu einer strukturellen Homo-
genisierung führen. Zunehmende na-
türliche Störungen (Senf et al. 2018), 
die in der ursprünglichen Flächenaus-
wahl der Biodiversitäts-Exploratorien 
nicht einbezogen wurden, werden aber 
auch hier natürlicherweise in Zukunft 
mit hoher Wahrscheinlichkeit zu einer 
höheren strukturellen Vielfalt auf der 
Landschaftsebene beitragen.  

Bereits wenige Jahrzehnte nach der 
Nutzungsaufgabe wird die Bedeu-
tung von Prozessschutzflächen in einer 
Landschaft für die Biodiversität be-
stimmter Gruppen sichtbar, während 
sie für andere noch keinen Effekt zeigt. 
Mit fortschreitender Seneszenz der 
Wälder und unter Berücksichtigung 
aktueller Störungsereignisse wird vor 
allem die Entwicklung in den Prozess-
schutzflächen einen spannenden As-
pekt der Biodiversitäts-Exploratorien 
in den nächsten Jahren bilden. So ist 
anzunehmen, dass sich dort die Arten-
vielfalt mit der zunehmenden Hetero-
genität der Bestandesstrukturen erhö-
hen wird und insbesondere Arten mit 

Spinnen) auf das Vorhandensein un-
terschiedlicher Altersphasen im Hai-
nich (vgl. Abb. 4) deutet jedoch dar-
auf hin, dass sich die Diversität (und 
Abundanz) von Primärproduzenten in 
einer Waldlandschaft auch positiv auf 
höhere trophische Ebenen auswirken 
kann (siehe auch Leidinger et al. 2019; 
Schall et al. 2020). Auch erste Auswer-
tungen verschiedener Artengruppen in 
der Schorfheide-Chorin sprechen für 
eine Kaskadenwirkung.   

Waldumbau mit der Buche sollte da-
her zumindest mit Blick auf die floris-
tische Diversität aber auch darüber hi-
naus nicht flächendeckend erfolgen, 
sondern Partien anderer Baumarten 
erhalten, um die unterschiedlichen 
Ressourcen, die durch die Baumar-
ten bereitgestellt werden, zu sichern 
und die positiven Effekte auf die Bio-
diversität zu nutzen. Die optimale Mi-
schungsform der Baumarten (z. B. Ein-
zelmischung vs. trupp-, gruppen-, horst-
weise Mischung oder darüber hinaus) 
unter Berücksichtigung von Ausbrei-
tungslimitierungen verschiedener Ar-
ten sowie Aspekten der Stabilität von 
Beständen sollte wichtiger Bestandteil 
zukünftiger Forschungsarbeiten sein.

3 Schlussfolgerungen und 
Ausblick

Anhand der Daten der Biodiversitäts-
Exploratorien lässt sich bislang weder 
ein positiver Effekt kleinflächig selek-
tiver Holznutzungen in Kombination 
mit Prozessschutzflächen, noch ein po-
sitiver Effekt einer Erhöhung des An-
teils an Mischbeständen mit Buche 
in einer Waldlandschaft auf die Bio-
diversität nachweisen, wobei sich un-
sere Aussagen auf die untersuchten Be-
wirtschaftungs- und Bestandestypen in 
der buchendominierten Laubwaldzone 
Mitteleuropas beschränken. Dennoch 
widersprechen unsere Ergebnisse gän-
gigen Annahmen von Politik und Na-
turschutz (siehe Kap. 1) und sprechen 
für eine differenziertere Sichtweise. 
Die Ergebnisse betonen vielmehr die 
Bedeutung der räumlichen Skala und 
der Ressourcenheterogenität und -ver-
fügbarkeit in Waldlandschaften für die 
Biodiversität, die sich in einem Ne-
beneinander offener und geschlosse-
ner Bestände sowie im Vorhandensein 
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Abstract
Assumptions and results on biodiversity in managed forest landscapes – New  
insights from biodiversity research
The transition from monolayered to multilayered forest stands and from mono-
cultures to mixed stands is assumed to promote not only forest stability but also 
its biodiversity. The establishment of strict forest reserves complements these for-
est management concepts for biodiversity conservation. Evidence is, however, 
scarce that landscapes composed of structurally diverse forest stands, unmanaged 
or mixed forests support a higher biodiversity than landscapes of monolayered or 
pure forest stands. Here we used the framework of the Biodiversity Exploratories 
to investigate the effect of different forest landscape compositions on mutli-taxon 
biodiversity. We show that differences in resource availability across forest stands 
is more important than high structural diversity within stands. This is currently bet-
ter provided in different age classes of age class forests than in uneven-aged for-
ests or in pure stands of different tree species than in mixed forest stands. Future 
research should focus on optimized landscape configurations of different stands to 
integrate forest biodiversity and stability. 

Keywords
Even-aged forests, uneven-aged forests, management abandonment, gamma-di-
versity, mixed forests, forest landscape composition, complementarity   
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