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und 
 
Eidgenössische Forschungsanstalt für Wald, Schnee und Landschaft (WSL) 
Birmensdorferstrasse 111, 8903 Birmensdorf 
 
  



 I 

Zusammenfassung 

 
Kleinflächige Waldöffnungen (0.05 ha) sind ein integraler Bestandteil von Störungsregimes in 
temperaten Wäldern Europas, doch ihre Rolle bei der Zusammensetzung der Naturverjüngung 
ist neben anderen Faktoren wie dem Mutterbestand nicht klar. Die vorliegende Studie unter-
suchte, 1) inwiefern das Landesforstinventar der Schweiz (LFI) in der Lage war, deren Verjün-
gung abzubilden und 2) inwiefern die strukturellen Eigenschaften der Öffnung und des Mutter-
bestandes zum Verjüngungspotenzial beitragen. 
In mittleren Buchenwäldern entlang der Schweizer Jurakette wurde mit einem Inventuransatz 
die Zusammensetzung und Ausdehnung der mit der Öffnung korrespondierenden Naturver-
jüngung (Verjüngungskegel) erfasst. Diese wurden mit den Verjüngungsdaten des (LFI) ver-
glichen und für die Modellierung mit Daten zum Mutterbestand verknüpft. Schliesslich wurden 
in einem Multimodel-Inferenz-Ansatz die Effekte der strukturellen Eigenschaften der Öffnung 
und des Mutterbestands auf die Artgemeinschaft im Verjüngungskegel quantifiziert. 
Es konnte gezeigt werden, dass die Abundanz und Artenvielfalt der Verjüngung in Öffnungen 
durch das LFI systematisch unterschätzt wurden. Ein überwiegender Teil der Verjüngung war 
direkter Einwuchs, während der Mutterbestand keinen Einfluss auf die Vielfalt im Verjüngungs-
kegel hatte. Hingegen hatte die Öffnung einen eingeschränkten, aber positiven Effekt auf die 
Artenvielfalt und förderte zugleich die asymmetrische Konkurrenz. Artspezifische Modelle deu-
teten trotz niedrigem Erklärungsvermögen auf die überwiegende Bindung an Temperaturre-
gime und Präsenz im Mutterbestand hin. 
Es ist zu erwarten, dass die Grundrichtung der Waldentwicklung durch den direkten Einwuchs 
vorgegeben wird. Die grosse Zufälligkeit der Verjüngungsmuster bietet dennoch unerwartetes 
Potenzial an Entwicklungsmöglichkeiten und betont die Bedeutung eines aussagekräftigen 
Monitorings für ein besseres Verständnis der Walddynamik. 
 
 
 
 

Schlagworte Landesforstinventar, Lücken, Lückendynamik, Naturverjüngung, Verjün-
gungsmuster, Verjüngungspotenzial, Störungen, Störungsregime  
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1 Einleitung 

Gemeinhin wird davon ausgegangen, dass sich die klimatischen Umweltbedingungen in den 
temperaten Waldökosystemen Europas im Laufe einer Baumgeneration drastisch verändern 
werden (IPCC 2013). Verschiedentlich wurde auf den potenziellen Einfluss auf deren Vulne-
rabilität hingewiesen (Lindner et al. 2010; Bircher et al. 2015; Spathelf et al. 2015). Mangelnde 
Resilienz und Resistenz und die damit verbundenen Auswirkungen auf die Waldökosystem-
leistungen werden indes als Risiko betrachtet (Hanewinkel et al. 2013). Als Nutzniesser von 
Waldökosystemleistungen steht der Mensch vor neuen Herausforderungen (Hanewinkel et al. 
2013). Die Unsicherheiten sind aber noch gross: Lindner et al. (2014) belegen eine klare Dis-
krepanz zwischen gegenwärtigen Beobachtungen und dem projizierten Einfluss des Klima-
wandels auf Waldökosysteme. Unter anderem wird dies auf die unzureichende Simulierbarkeit 
von klimatischen Extremereignissen als Störungsinitiator zurückgeführt, oder etwa von Stö-
rungen als solchen (Seidl et al. 2011; Lindner et al. 2014; Schmid et al. 2015). Neue Anhalts-
punkte aus der empirischen Forschung sind deshalb weiterhin gefragt. 
 
Im ökologischen Sinn gelten Störungen als räumlich und zeitlich diskrete Ereignisse, welche 
die Ressourcenverfügbarkeit und/oder die physikalische Umwelt von Artgemeinschaften dis-
ruptiv verändern (White und Pickett 1985). Ihre raumzeitliche Dynamik und die damit verbun-
denen Interaktionen sind für die Waldentwicklung bestimmend. Dieses sogenannte Störungs-
regime (vgl. Turner 2010) ist klimasensitiv und wird massgeblich von den erwarteten Verän-
derungen bei Extremwerten und der klimatischen Variabilität beeinflusst sein (Seidl et al. 
2017). Störungen bieten jedoch unabhängig von ihrer Ursache auch neue Anpassungs-Chan-
cen (Adaptions-Chancen) und können dahingehend als Katalysator wirken (Thom et al. 2017). 
Inwiefern dies der Fall ist, hängt von der Frequenz, Ausdehnung und Intensität ab (Thom et 
al. 2017). In Waldökosystemen sind Störungen oft mit einer Öffnung der Kronenschicht ver-
knüpft. Nagel et al. (2014) zu Folge äussert sich eine mittelstarke Störung in Zentraleuropa 
durch eine Öffnung von 0.4 ha. Ein typisches Verteilungsmuster in weitgehend unberührten 
Buchenwäldern Zentraleuropas ist jedoch eine grosse Anzahl sehr kleiner Öffnungen mit einer 
exponentiellen Abnahme zu Öffnungen mittlerer Grösse (Schütz et al. 2016). Dabei bemisst 
sich die grosse Mehrheit der Öffnungen auf eine Fläche, die kleiner ist als 0.01 ha, während 
Öffnungen zwischen 0.02 und 0.05 ha insgesamt die grösste Fläche ausmachen (Kenderes et 
al. 2009). Entsprechend können Europas feucht-temperate Wälder als relativ störungsarm be-
zeichnet werden (Schütz et al. 2016). In der intensiv geführten Diskussion über das im Wandel 
begriffenen Störungsregime (vgl. Seidl et al. 2011; Lindner et al. 2014; Schmid et al. 2015; 
Seidl et al. 2017; Thom et al. 2017) fehlten bislang empirische Studien zur Rolle von kleinflä-
chigen Störungen bei der Adaptionsfähigkeit von Wäldern. Dies obwohl gerade wegen den 
grossen Unsicherheiten eine Auseinandersetzung mit dem «störungsökologischen Normal-
fall» in temperaten Wäldern angezeigt wäre. 
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Dass Öffnungen einen ökologischen Schlüsselprozess für die Entwicklung einer neuen Baum-
generation (Naturverjüngung) einleiten, ist seit langem anerkannt (Grubb 1977; Denslow 
1987). Die damit einhergehende erhöhte Ressourcenverfügbarkeit kann gegenüber über-
schirmter Jungbäumen wesentliche kleinstandörtliche Wachstumsvorteile mit sich bringen und 
für die Etablierung von Naturverjüngung entscheidend sein (ebd.). Das konzeptuelle Modell 
der so gennannten Lücken-Dynamik («gap dynamics») ist demnach nicht neu (vgl. Watt 1947; 
Grubb 1977; Yamamoto 1992) und wurde im Waldkontext schon breit diskutiert (Yamamoto 
2000; Muscolo et al. 2014). Unterdessen hat sich eine Vielzahl neuerer Studien mit den Be-
ziehungen zwischen Waldöffnungen, Lichtverfügbarkeit und Verjüngungserfolg auseinander-
gesetzt (Muscolo et al. 2014; Zhu et al. 2014). Für die Dichte und das Artspektrum der auf-
kommenden Verjüngung in Öffnungen nahmen strukturelle Eigenschaften wie 1) Ausmasse, 
2) topographischen Lage, 3) Lage innerhalb der Öffnung, aber auch 4) die Höhe des umgebe-
nen Mutterbestandes eine tragende Rolle ein. Im Allgemeinen gestaltet sich Verjüngung in 
dern Öffnungen gegenüber überschirmter Verjüngung als dichter und Artenreicher (Zhu et al. 
2014). Es wird davon ausgegangen, dass der erhöhte inter- und intraspezifische Konkurrenz-
druck grundsätzlich bessere Adaptionsmöglichkeiten für das Waldökosystem als solches bie-
tet (Schwinning und Kelly 2013). Während lichtbedürftige Arten bei einer Öffnung über 0.3 ha 
nicht mehr profitieren, gedeihen schattentolerante Arten auch unterhalb von 0.05 ha noch 
problemlos (Malcolm et al. 2001; Webster und Lorimer 2005). Dies führte denn auch oft zum 
Schluss, dass von derart kleinen Öffnungen mit eingeschränktem Artspektrum kaum Verän-
derungen zu erwarten seien (Klopčič et al. 2015). Welche Rolle die Artenzusammensetzung 
im umgebenden Mutterbestand für die realisierte Verjüngung in den Öffnungen spielt (direkter 
Einwuchs), wurde bislang kaum untersucht. Dies liegt unter anderem daran, dass die Öffnun-
gen zumeist mit Transekt-Studien innerhalb und am Rande der Öffnungen selbst untersucht 
wurden (Schliemann und Bockheim 2011). Allerdings dürfte der Mutterbestand als Samenlie-
ferant neben den strukturellen Eigenschaften von Öffnungen mitentscheidend sein. 
 
Schliesslich sind Öffnungen auch integraler Bestandteil naturnahen Waldbaus. Diese Wald-
nutzungsform konnte sich in Zentraleuropa während den letzten Jahrzenten im Kontext des 
nachhaltigen Waldmanagements verbreitet als Leitparadigma durchsetzen (Brang et al. 2014). 
Unter naturnahem Waldbau wird eine ganze Palette waldbaulicher Methoden verstanden, wel-
che natürliche Störungsprozesse imitieren sollen und sich in entsprechenden Öffnungen äus-
sern (ebd.). Mit Verweis auf Webster und Lorimer (2005) und Malcolm et al. (2001) empfehlen 
Brang et al. (2014) naturnahe Waldbausysteme, welche mit Öffnungen von 0.05 bis 0.5 ha 
arbeiten. Einen ähnlichen Weg einschlagend empfiehlt Schütz (1998) Öffnungen im Bereich 
von 0.1-0.2 ha zu etablieren, was in etwa einem Radius einer ein bis zweifachen Baumlänge 
entspricht. Im Hinblick auf die erwarteten klimatischen Veränderungen wurde verschiedentlich 
versucht zu erörtern, inwieweit es mit diesen Methoden möglich ist, Adaptionsstrategien zu 
verfolgen (Schütz 1999; Brang et al. 2014; Kern et al. 2017). Vorherrschend ist die Leitidee, 
das Mortalitätsrisiko ganzer Bestände zu minimieren, indem vorzugsweise über die Naturver-
jüngung und Jungwaldpflege möglichst arten- und strukturreiche Bestände etabliert werden 
(Allgaier Leuch et al. 2017). Ob dies einzig mit naturnahen Methoden zu bewerkstelligen sei, 
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ist nicht unumstritten, zumal Beobachtungen in der Praxis oft nicht mit den Erwartungen über-
einstimmen (O'Hara 2015; Kern et al. 2017). Trotzdem gilt es, die Nutzung von Waldressour-
cen als Teil des Störungsregimes zu begreifen (Szabò und Hédi 2011; Bürgi et al. 2013). Ver-
schieden Studien legen beispielhaft nahe, dass sich die Managementpraxis stärker auf die 
Artenzusammensetzung und Produktivität auswirken kann als Klimaeffekte (Köhl et al. 2010; 
Küchler et al. 2015). Dies dürfte insbesondere auch dann gelten, wenn klimatische Trends 
durch Adaptionsstrategien in der Managementpraxis vorweggenommen werden. Die genann-
ten Aspekte unterstreichen letztlich den Forschungsbedarf zu Steuerungsmöglichkeiten auf 
Managementseite.  
 
Zusammenfassend kann die Waldentwicklung in den temperaten Wäldern Europas nicht ge-
trennt von der Verjüngungsdynamik in kleinflächigen Öffnungen (A = 0.3 ha) betrachtet wer-
den. Der Einfluss ihrer strukturellen Eigenschaften auf die realisierte Naturverjüngung wurde 
in verschiedenen Kontexten erforscht. Dagegen fehlen weitgehend Kenntnisse darüber, inwie-
weit die Artgemeinschaft und Vorkommen vom Mutterbestand geprägt sind. Eine solche Be-
ziehung würde einerseits eine neue Perspektive auf die Trägheit dieser Wälder bei ihrer An-
passung geben. Andererseits gäbe sie neue Anhaltspunkte für die Möglichkeiten, im Rahmen 
eines naturnahen Waldbaus Anpassungsstrategien zu verfolgen. Ist die Verjüngung beispiels-
weise überwiegend Resultat des umliegenden Bestandes (direkter Einwuchs), wären über 
lange Zeiträume kaum Veränderungen in der Artzusammensetzung des Folgebestandes zu 
erwarten. Die Diskrepanz zwischen Umweltbedingungen Standortangepasstheit würde damit 
wahrscheinlich wachsen. Wenn dagegen Klimafaktoren als Haupttreiber der Verjüngungsmus-
ter in der Öffnung auftreten würden, wäre die Verjüngung weniger auf die lokalen Vorausset-
zungen und grossflächige Störungen angewiesen. Solche Überlegungen veranschaulichen, 
dass der Verjüngung je nach Rolle dieser Faktoren ganz ein ganz unterschiedliches Potenzial 
innewohnt, angepasste Waldstrukturen hervorzubringen. Mit diesem Ausblick ging die vorlie-
gende Studie der Frage nach, inwieweit die genannten strukturellen Faktoren das Verjün-
gungspotenzial in den häufigsten Buchenwäldern der Schweiz beeinflussen. 
Für vergleichbare Fragestellungen zur Naturverjüngung stützten sich einige Studien auf die 
Verjüngungsdaten von Landesforstinventaren. Zumeist dienten die Daten darin als Grundlage 
für die Projektion von Waldentwicklungs-Szenarien (Wohlgemuth et al. 2016), oder für die Ab-
schätzung für Vorkommen und Menge von Naturverjüngung (Fortin und DeBlois 2007; Kolo et 
al. 2017; Poschenrieder et al. 2018). Grundsätzlich erlaubt das Landesforstinventar der 
Schweiz (LFI), die Beziehung zwischen Mutterbestand und Verjüngung herzustellen (Brassel 
und Lischke 2001, S. 79). Während der Mutterbestand in sogenannten Interpretationsflächen 
erfasst wird (IPF; = zu den LFI-Aufnahme-Plots konzentrische quadratische Flächen mit 50 m 
Kantenlänge), geschieht dies mit der Verjüngung in räumlich versetzten «Satelliten»-Aufnah-
men. Jedoch erfassen sie Design-bedingt nicht zwangsläufig jene Verjüngungsgruppen, wel-
che mit Waldöffnungen korrespondieren (sog. Verjüngungskegel) und daher verjüngungsöko-
logisch relevant wären. Vereinzelt gibt es Hinweise auf solche Einschränkungen, welche sich 
in den Verjüngungsdaten durch die häufige Absenz vieler bestandesbildenden Arten äussern 
(Fortin und DeBlois 2007; Wohlgemuth et al. 2016; Poschenrieder et al. 2018) Vor diesem 
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Hintergrund war fraglich, ob das LFI die Naturverjüngung in Öffnungen adäquat abbilden 
konnte. Eine systematische Unterschätzung oder Überschätzung der Verjüngung durch Lan-
desforstinventare hätte demnach auch Implikationen für die Befunde von jenen Studien, wel-
che auf diesen Daten aufgebaut wurden. Aus diesem Grund wurde in dieser Studie ein neuer 
Ansatz zur Erfassung der Naturverjüngung in Öffnungen entworfen, der dann als weitere Fra-
gestellung mit den Verjüngungsaufnahmen des LFI gegenübergestellt werden sollte. In Anleh-
nung an die einleitenden Ausführungen ging der Ansatz davon aus, dass die Eigenschaften 
der Verjüngungskegel mit den Eigenschaften der entsprechenden Öffnung verknüpft sind. 
Konsequenterweise bedeutete dies, dass in den Verjüngungskegeln sowohl Informationen zur 
Öffnung als auch zur «ökologischen Antwort» (der Verjüngung) enthalten sein mussten. Dem-
entsprechend wurden die strukturellen Eigenschaften des Verjüngungskegels stellvertretend 
zu jenen der eigentlichen Öffnung verwendet, welche ausserdem relativ aufwändig zu erheben 
gewesen wären (Schliemann und Bockheim 2011). 
Diese konzeptionellen Überlegungen veranlassten schlussendlich dazu, die Studie auf die Be-
obachtungen in den Verjüngungskegeln aufzubauen. Um ein vollständigeres ökologisches Bild 
zu erhalten, wurden die beiden Fragestellungen zum einen auf Ebene der Einzelart und zum 
anderen auf Ebene der Artgemeinschaft beleuchtet. Durch die enge Anlehnung an die Metho-
den des LFI fokussierte die Studie ökologisch auf die An- und Aufwuchsphase der Verjüngung 
(Düggelin und Keller 2017). 
 
Die Studie verfolgte folglich zwei konkrete Ziele: 
 

1) Erfassung der Verjüngung in den Verjüngungskegeln und deren statistische Gegen-
überstellung zu den herkömmlichen Verjüngungs-Aufnahmen des LFI.  

2) Quantitative Beschreibung von der Beziehung des Verjüngungskegels zur Artenzu-
sammensetzung im Mutterbestand mit Hilfe von statistischen Modellen und «unter 
Konkurrenz» weiterer Faktoren.  

a. Auf Ebene der Artengemeinschaft (Verjüngungskegel) als solchen, ausgedrückt 
durch seine Ähnlichkeit zum Mutterbestand, Artenvielfalt, Diversität und dem 
Ausmass des direkten Einwuchses 

b. Auf Ebene der Einzelart ausgedrückt durch ihre Präsenz und Abundanz. 
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2 Material und Methoden 

2.1 Studiengebiet 

Die Studie wurde in den Wäldern des Schweizer Jura durchgeführt und erstreckte sich über 
die gesamte Gebirgskette von Nyon (VD; N 46.42, E 6.07) bis Aarau (AG; N 47.43, E 8.05) in 
Höhenlagen zwischen 450 und 1440 m ü.M. (Abb. 1). Bei der Jurakette handelt es sich prinzi-
piell um Aufschiebungen und -faltungen mesozoischer Sedimentdecken (Swisstopo 2019). Sie 
bilden ein Muttergestein, das hauptsächlich aus Kalken, Mergeln und Anhydriten besteht 
(Swisstopo 2019). Die Böden der untersuchten Standorte bestanden überwiegend aus basen- 
und skelettreichen Rendzinen von mittlerer Gründigkeit (< 70 cm) und wiesen eine hohe 
Durchlässigkeit auf (> 41 cm / Tag; Frehner et al. 2009; Leitgeb et al. 2013, S. 84). In niederen 
Lagen herrschen ozeanisch geprägte warmgemässigte Klimate vor (Cfb nach Köppen-Gei-
ger), welche in den höheren Lagen von feucht-kontinentalen Klimaten abgelöst werden 
(Dfb/Dfc nach Köppen-Geiger; Beck et al. 2018). In einem entsprechend typischen Bereich 
bewegen sich die mittleren Temperaturen (Abb. 2). Der mittlere Jahresniederschlag beläuft 
sich auf rund 1500 mm (1981-2010) und weist insbesondere im westlichen Teil des Juras 
kaum einen Jahresgang auf (MeteoSchweiz 2014).  
 

 

Abb. 1: Situationsplan des Untersuchungsgebietes mit der Abgrenzung der biogeografi-
schen Region Schweizer Jura (Gonseth et al. 2001). Schwarze Punkte markieren die 63 
Aufnahmestandorte (Karte adaptiert aus SwissTopo 2019). 

 



 6 

Dem Klimagradienten folgend werden die tiefergelegenen sommergrünen Buchenmischwäl-
der (Fagetum) des Juras allmählich von den Tannen-Buchen-Wäldern (Abieti-Fagetum) abge-
löst (Frehner et al. 2009). Die ebenfalls vorkommenden Gebirgsnadelwälder in den höchsten 
Lagen des Juras waren nicht Teil der Studie. Von der gesamten Waldfläche werden ungefähr 
90 % bewirtschaftet, 20 % davon selten (Abegg et al. 2014b). Die Bewirtschaftung erfolgt ver-
breitet und traditionell durch Waldbausysteme mit kleinflächigen Eingriffen und/oder langen 
Eingriffsturnusse. 
 

 

Abb. 2: Jahresgang der mittleren Monats-Temperaturen und -Niederschläge (1981-
2010) für die biogeografische Region Schweizer Jura (übernommen aus MeteoSchweiz 
2014). Bei den Minima und Maxima handelt es sich ebenfalls um langjährige Mittel. Die 
Werte wurden über das gesamte Gebiet für Höhen zwischen 800 und 1200 m ü.M. gemit-
telt. 
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2.2 Sampling-Design 

Um standörtliche Faktoren weitestgehend zu kontrollieren, baute das Sampling-Design zu-
nächst auf die Konzepte der biogeografischen Region (vgl. Gonseth et al. 2001) und der Pflan-
zensoziologie. Ihr Zweck bestand zum einen darin, an den Aufnahmestandorten möglichst 
vergleichbare Umweltbedingungen hinsichtlich Bodenbeschaffenheit und Wasserverfügbar-
keit zu gewährleisten. Zum anderen sollten die häufigsten in der Schweiz vorkommenden 
Waldgesellschaften nach Ellenberg und Klötzli (1972; hier auch abgekürzt mit "EK") abgedeckt 
werden. Es handelte sich dabei um mesophile Gesellschaften, welche unterschiedlichen Hö-
henstufen zugeordnet werden und damit zugleich einen Höhengradienten abdecken (Tab. 1; 
Frehner 2019). Einteilung und Kartierung der Waldgesellschaften in den Untersuchungsflä-
chen (LFI-Interpretationsflächen) basierten auf dem Schlüssel von Frehner et al. (2009). Eine 
detaillierte ökologische und floristische Beschreibung dieser Standorte finden sich in Keller et 
al. (1998) und Frehner et al. (2009). 
 

Tab. 1: Die flächenmässig häufigsten Waldgesellschaften in der Schweiz und im Jura, 
welche für die vorliegende Studie gewählt wurden (aus Frehner 2019). Die Höhenstufen 
entsprechen den Vegetationsstufen von Frehner et al. (2009). Die Höhenangaben bezie-
hen sich auf ihre mittlere Stufengrenzen in Metern über dem Meeresspiegel. Die EK-Nr. 
entsprechen den Nummern der Waldgesellschaften (Syntaxa) aus Ellenberg und Klötzli 
(1972). 

Höhenstufe EK-Nr Syntaxon-Bezeichnung Schweiz Jura 

Submontan 
300-650 m ü.M. 

7a 
9a 

Galio odorati-Fagetum typicum 
Pulmonario-Fagetum typicum 

17.9 % 
9.4 % 

6.6 % 
10.9 % 

Untermontan 
650-900 m ü.M. 

12a Cardamino-Fagetum typicum 15.5 % 31.6 % 

Obermontan 
900-1350 m ü.M. 

18a/M Abieti-Fagetum typicum 22 % 33.7 % 

 
Schliesslich stützte sich die vorliegende Studie auf ein geschachteltes Sampling-Design (Abb. 
3): Aus dem landeweiten LFI-Inventurnetz wurden in der biogeografischen Region Jura für 
jede Höhenstufe (gem. Frehner et al. 2009, vgl. Tab. 1) 21 LFI-Interpretationsflächen ausge-
wählt, welche von einer der entsprechenden Waldgesellschaften besiedelt war Innerhalb der 
Interpretationsfläche wurden je nach Verfügbarkeit maximal drei Verjüngungskegel angegan-
gen und in deren Zentrum jeweils ein Probekreis angelegt. Zur Erhöhung der Erfolgsquote 
mussten die Interpretationsflächen nebenher Minimalkriterien erfüllen (Tab. 2). 
Die starke konkurrenzbedingte Ausdifferenzierung im Jugendalter geht mit Entmischungsten-
denzen in der Artzusammensetzung einher (vgl. Schütz 2002, S. 81). Deshalb musste die 
Wahl der Verjüngungskegel auf ein Maximalalter bzw. auf eine maximale Oberhöhe be-
schränkt werden. Daneben sollte damit die Wahrscheinlichkeit menschlicher Regulierung 
durch pflegerische Massnahmen zu minimiert werden (Tab. 2). 
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Abb. 3: Skizze des geschachtelten Sampling-Designs mit der Hierarchie (Farbtönung) 
der Faktoren Höhenstufe, Waldgesellschaft (Ellenberg und Klötzli 1972, EK mit Nummer), 
Interpretationsflächen (IPF) und Verjüngungskegel (VK). 

 
Eingerichtet wurden die Probekreise nicht in den geometrischen, sondern «ökologischen» 
Zentren der Verjüngungskegel, die meist zum Zentrum der Öffnung versetzt sind (Stiers et al. 
2019). Sie wurden als Schwerpunkt der drei grössten Individuen ungefähr gleichen Alters de-
finiert. Dies basiert auf der Annahme, dass diese Individuen den meisten Lichtgenuss hatten 
und verjüngungsökologisch entsprechend zu den bedeutendsten gehörten. 
 

Tab. 2: Kriterienkatalog zur Auswahl geeigneter Verjüngungskegel für die Einrichtung 
von Probekreisen. EK = Waldgesellschaft nach Ellenberg und Klötzli (1972); ddom = Durch-
messer der 100 höchsten Bäume in der Interpretationsfläche; hdom = Oberhöhe = Höhe 
der 100 höchsten Bäume. 

Hierarchische Ebene Auswahl-Kriterien 

Höhenstufe • Submontan (EK 7a, 9a), Untermontan (EK 12a), Obermon-
tan (EK 18a, 18M). 

Interpretationsfläche • Vollständige Bedeckung durch eine Waldgesellschaft 
• Keine Strassen und Waldränder (Randeffekte) 
• Mindestalter Mutterbestand (ddom > 30 cm | hdom > 20 m) 

Verjüngungskegel 
 

• Keine Eingriffe durch die Waldbewirtschaftung 
• Oberhöhe Verjüngung < 5 m 

Alter von ca. 7-10 Jahren gem. Wohlgemuth und Kramer 
(2015) 

• Verjüngungskegel-Fläche > Probekreisfläche 
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Abhängig von der vorgefundenen Verjüngungsstruktur (Abgrenzbarkeit und Verfügbarkeit) 
musste die Anlage der Probekreis-Zentren jedoch angepasst werden (Tab. 3). Die Probekreis-
fläche richtete sich nach den Verjüngungsdichten, welche in der Studie von Wohlgemuth und 
Kramer (2015) für 10-jährige, geräumte Sturmflächen im Mittelland eruiert wurden. Ihr gemäss 
wurde für den ungünstigsten Fall von einer Hektardichte von 6600 Individuen ausgegangen 
(Mittelwert - 1.96*Standardfehler), wodurch für eine Mindestanzahl von 30 Individuen pro Auf-
nahme ungefähr 50 m2 Fläche notwendig waren.  

 

Tab. 3: Situationsspezifische Einrichtung der Probekreise in Abhängigkeit von der Ver-
fügbarkeit und Abgrenzbarkeit von Verjüngungskegeln. 

Fall Anlage der Probekreisfläche  

Verjüngungskegel vor-
handen (Regelfall) 

Probekreiszentrum = Verjüngungskegel-Zentrum 

Keine Verjüngungs-ke-
gel vorhanden 
 

Probekreis im LFI Plot-Zentrum ( = Interpretationsflächen-
Zentrum) und Probekreis im Zentrum des nächstgelegenen 
Verjüngungskegels: Back-up-Lösung für allfälligen Vergleich 
von Verjüngung unter Schirm vs. Verjüngung unter Öffnung 
(kam nicht zum Tragen). 

Offener Bestand mit flä-
chiger Verjüngung 

Zwei Probekreise, jeweils 12.5 m nördlich und südlich des LFI-
Probekreiszentrums 

 
Dies entsprach einem Probekreisradius von 4 m und wich vom Aufnahmestandard des vierten 
Erhebungsturnus des LFI (LFI 4) ab, bei dem je nach Entwicklungsstufe 2.5 m (für Baumhöhen 
bis 130 cm) beziehungsweise 5 m Radien (für Baumhöhen ≥ 130 cm) angewendet wurden 
(Düggelin und Keller 2017). 
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2.3 LFI- und Feld-Daten 

Daten zur Artzusammensetzung in der Kronenschicht des Mutterbestandes und zur Verjün-
gung in den «Satelliten»-Plots waren bereits im Rahmen des vierten Erhebungsturnus des 
Landesforstinventars erhoben worden (LFI 4; Abegg et al. 2014c, Tab. 4). Entsprechend re-
duzierten sich die Feldaufnahmen in erster Linie auf die Artzusammensetzung in den Probe-
kreisen und die Ausdehnung des Verjüngungskegels. Die Aufnahmeperiode erstreckte sich 
vom 24.06. bis 31.07.2019. Insgesamt wurden 124 Verjüngungskegel Aufgenommen. 
 

Tab. 4: Verwendete Geodaten und Bestandesdaten aus dem LFI 4. «Bezug» meint je-
weils die Bezugsgrösse, auf welche sich die Daten beziehen (IPF = Interpretationsfläche; 
Satellit = Satelliten-Flächen für die Verjüngungsaufnahmen). MID-Nummern = Merkmals-
Nummern gemäss Feldaufnahme-Anleitung des LFI 4 (Düggelin und Keller 2017). 
DHM 25 = digitales Höhenmodell mit einer Auflösung von 25 m. 

Domäne Inventurcode / Beschreibung Bezug Quelle 

Terrain 
 

Hangneigung auf Basis DHM 25 
Exposition auf Basis DHM 25 
Meereshöhe auf Basis DHM 25 

Kegel 
Kegel 
Kegel 

(Swisstopo 2007) 
. 
. 

Bestand 
 

MID 857 Bestandesoberhöhe 
MID 243 Artmächtigkeiten in Hauptschicht 
MID 270 Artmächtigkeiten in Verjüngung 
MID 118 Klasse in Satelliten-Verjüngung 
MID 507 Baumart in Satelliten-Verjüngung 

IPF 
IPF 
Satellit 
Satellit 
Satellit 

(Düggelin und 
Keller 2017) 
. 
. 
. 

Standort Standortsypen gemäss Frehner et al. (2009) IPF (Frehner 2019) 

 
Die Verjüngungsaufnahmen bestanden in der Aufnahme der «Rooted presence» durch Aus-
zählung der Individuen nach Baumart und Entwicklungsstufe (siehe Abb. 4) gemäss Methode 
des LFI 4 (Düggelin und Keller 2017). Umfasste die Auszählung eines Quadranten mehr als 
30 Zählungen pro Art, Entwicklungsstufe und Verbissintensität, beschränkte sich die Auszäh-
lung auf den Quadranten. Jedoch nur sofern in den restlichen Quadranten vergleichbare Dich-
ten vorherrschend waren. Die Aufnahme der Verbissintensität am letztjährigen Leit-Trieb nach 
Kupferschmid et al. (2019) wurde methodisch nicht weiter verfolgt. Der Probeflächenradius 
wurde mit Hilfe eines Ultraschall-Distometers (Haglöf Vertex IV) eingehalten. 
Als Annäherung zur Dimension der Öffnung wurde die Verjüngungskegel-Fläche geschätzt. 
Sie wurde mit einer Ellipse angenähert, wofür die Abmessungen der Halbachsen (Distanz Ke-
gelrand zum Kegelzentrum) mit einem Ultraschall-Distometer (Haglöf Vertex IV) aufgenom-
men wurden. Die Abgrenzung erfolgte visuell und am Übergang zur abrupten Abnahme an 
Vegetationsdichte, spätestens aber wenn keine Wirkung von der korrespondierenden Öffnung 
zu erwarten war. Als Annäherung zum Alter der Verjüngung diente die maximale Höhe des 
Verjüngungskegels. Ausreisser, welche sich in ihrer Dimension deutlich vom Gros der Verjün-
gung abhoben, wurden ignoriert (z.B. grosser Baum am Probekreis-Rand). 
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Abb. 4: Situationsskizze der Feldaufnahmen in der Interpretationsfläche (IPF) des LFI: 
Schematisch dargestellt die Schätzung der Verjüngungskegelfläche mit den Halbachsen 
L1, L2 für die Längenausdehnung und B1, B2 für die Ausdehnung in der Breite, welche als 
solche im Feld aufgenommen wurden. Wenn das Zentrum des Verjüngungskegels sich 
ausserhalb der Interpretationsfläche befunden hat, wurde der Verjüngungskegel nicht auf-
genommen. 

 
Weitere, dokumentarische Daten wie beispielsweise Position der Verjüngungskegelzentren 
(Differenzial-GPS), Güte der Abgrenzbarkeit der Verjüngungskegel, Jahre seit dem letzten 
Eingriff im Mutterbestand (zum Abgleich mit LFI-Erhebungen) sowie standörtliche Besonder-
heiten wurden als Kopfdaten erfasst (vgl. Anhang; Tab. 17). 
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2.4 Statistische Analyse 

Die statistischen Analysen für den Methodenvergleich und die Modellierung bauten auf den-
selben Zielvariablen auf (Tab. 5). Auf der Skala des Verjüngungskegels wurde die Artenvielfalt 
als Mass an ökologischen Auswahl- und «Handlungsmöglichkeiten» (Opportunitäten) aufge-
fasst. Mit dem Diversitäts-Index nach Simpson (1949) wurde die Dominanz der Arten mitbe-
rücksichtigt. Die Unähnlichkeit wurde als Indikator dafür verwendet, wie direkt die Zusammen-
setzung des Mutterbestandes im Verjüngungskegel umgesetzt werden konnte. Als ähnliches, 
aber weniger strukturspezifisches Mass wurde der direkte Einwuchsgrad eingeführt. Dieser 
diente implizit dazu, den Anteil «fremder» Arten, d.h. von Arten ausserhalb des hier definierten 
Bestandes ( = Interpretationsfläche) zu erfassen. Auf Skala der Einzelart wurden die Buche 
(Fagus sylvatica), Fichte (Picea abies), der Bergahorn (Acer pseudoplatanus), die Tanne 
(Abies alba), Esche (Fraxinus excelsior) und die Eichenarten (Quercus spp.) betrachtet. 
 

Tab. 5: Verwendete Zielvariablen für den Methodenvergleich und für die Modelle. Das 
Kürzel BA ( = Baumart) wurde in den Resultaten mit einem entsprechenden Kürzel für die 
jeweilige Baumart ersetzt (siehe Tabellen Kap. 3). K = Verjüngungs-Kegel, [n] = Zählun-
gen, [tsd ha-1] = tausend Individuen pro Hektare. 

Skala Zielvariable Beschreibung Einheit 

Kegel 𝑆𝑝# Artenvielfalt [n] 

… 𝐻%&'(,# Diversitätsindiz nach Simpson (1949) [-] 

… 𝐷+,. Dissimilarität nach Bray und Curtis (1957). [-] 

… 𝑑𝑒𝑔12. Direkter Einwuchsgrad als Anteil der Arten 
im Verjüngungskegel, die auch im Mutterbe-
stand vorkommen. 

[-] 

Art 𝐵𝐴5+%,#	 Absolute Abundanz einer Baumart im Ver-
jüngungskegel. Musste zur Vergleichbarkeit 
auf Hektardichte hochgerechnet werden. 

[tsd ha-1] 

… 𝐵𝐴78',# Relative Abundanz einer Baumart im Verjün-
gungskegel als Anteil der Abundanz der Art 
an der gesamten Abundanz 

[%] 

… 𝐵𝐴9:;,# Präsenz einer Baumart im Verjüngungske-
gel 

[0,1] 

 
Für den Methodenvergleich zwischen der LFI- und der hier vorgestellten Aufnahmemethode 
(Fragestellung 1) wurden die Zielvariablen, welche aus den Aufnahme-Methoden resultierten, 
für jede Höhenstufe separat verglichen (Ausnahme: Präsenz-Daten). Wegen der fehlenden 
Varianzhomogenität über alle Höhenstufen hinweg wurden die Unterschiede mit einem paar-
weisen Wilcoxon-Test getestet (mit Bonferroni-Korrektur; Signifikanzniveau 𝛼 = 	0.05). 
Für die Modellierung (Fragestellung 2) wurden die Zielvariablen einem Prädiktoren-Set an Pa-
rametern zu Klima, Artstruktur im Mutterbestand und Struktur im Verjüngungskegel in Bezie-
hung gesetzt (Tab. 6). Wegen den unterschiedlichen Entwicklungsstadien der untersuchten 
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Verjüngungskegel konnten keine adäquaten Klimavariablen zu Temperatur und Niederschlag 
verwendet werden (Wilcox et al. 2016; Suggitt et al. 2017). Stattdessen wurde das Tempera-
turregime mit dem Höhengradienten mit einem delta von 1000 m angenähert (De Frenne et 
al. 2013). Daneben diente ein Heat Load Index (HLI; vgl. Tab. 6) dazu, um mit der potenziellen 
Strahlungsintensität zusätzlich die kleinstandörtlichen Gegebenheiten abzubilden, welche mit 
der Topographie verbunden sind (vgl. He et al. 2017). Die Niederschlagsempfindlichkeit der 
Verjüngung in temperaten Wäldern ist noch immer eine offene Frage (Zeppel et al. 2014). Die 
Verjüngungskegel repräsentierten eine kurze Zeitperiode, weshalb nicht von niederschlags-
bedingten Unterschieden in der Zusammensetzung ausgegangen wurde (Wilcox et al. 2016). 
Die Studie beschränkte sich auf mesische Standorte mit vergleichbarer Wasserverfügbarkeit. 
Aufgund der relativ geringen regionalen Niederschlagsunterschieden ging man in Anlehnung 
an Rodgers et al. (2018) davon aus, dass die Sensitivität zu gering war um neben den anderen 
Faktoren ein entsprechendes Signal festzustellen zu können. 
 

Tab. 6: Verwendetes Prädiktorenset für die verwendeten Modelle. «K» und Kegel = Ver-
jüngungskegel; [m.ü.M.] = Meter über dem Meeresspiegel; [n] = Zählungen. B steht für 
Mutterbestand. 

Gruppe Prädiktor Beschreibung Einheit 

Klima 𝐸𝑙𝑒𝑣 Meereshöhe (Proxy für Temperaturregime) [m ü.M] 

Klima 𝐻𝐿𝐼  Heat Load Index nach McCune und Keon 
(2002; Proxy für Strahlungsintensität). 

[-] 

Kegel 𝐴# Verjüngungs-Kegelfläche [m2] 

Kegel 𝑟F/+ Verhältnis Minimaldurchmesser des Kegels 
zur Oberhöhe des Mutterbestandes 
(Malcolm et al. 2001) 

[-] 

Kegel ℎ#,'IJ Kegelhöhe (Proxy für Alter der Verjüngung) [m] 

Bestand 𝑆𝑝K Artenvielfalt im Mutterbestand [n] 

Bestand 𝐻K	/	𝐷𝑜𝑚K  Je nach Modell Diversitäts-Index oder De-
ckungsgrad der entsprechend Baumart im 
Mutterbestand 

[…] 

 
Die Effektgrössen wurden in einem Multi-Model-Inferenz Ansatz errechnet, wobei die Waldge-
sellschaften und Interpretationsflächen als random intercept miteinbezogen wurden, um das 
Sampling-Design statistisch abzubilden (vgl. Abb. 3; jeweils einzeln und beide zusam-
men)(Schielzeth und Nakagawa 2013). Sofern die random intercepts nicht zur Performanz 
eines minimal adäquaten Modells beitrugen, wurde darauf verzichtet. Abgesehen von den Prä-
senzen, welche mit logistischen Modellen modelliert wurden, kamen ausschliesslich (ge-
mischte) lineare Modelle zur Anwendung (Tab. 7). Im Fall von Zähldaten wurde mit Hektar-
dichten gearbeitet, wodurch Modelle aus der Poisson und negativ-binomialen Verteilungsfa-
milie nicht mehr notwendig waren (Warton et al. 2016). Abgesehen davon liessen sich durch 
die starke Streuung der Daten keine komplexere Modellannahmen rechtfertigen bzw. musste 
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nicht zwingend von einer groben Verletzung der Voraussetzungen parametrischer Tests aus-
gegangen werden. Demnach wurden lineare Modelle (L[M]M) wie auch logistische Modelle 
(GL[M]M) mit und ohne gemischte Effekte gerechnet. Eine detaillierte tabellarische Beschrei-
bung der Variablen findet sich aufgrund der Grösse in der Tab. 18 im Anhang. 
 

Tab. 7: Regressionsgleichungen der vollständigen Modelle vor Durchführung der Multi-
model-Inferenz. ℰ ist der zu minimierende Fehler-Term. Nicht aufgeführt sind die ebenfalls 
berücksichtigten random intercepts. In den aufgeführten Verteilungsfamilien wurden die 
Link-Funktionen identity (Gauss) logit (binomial) verwendet. Für die Erklärung der Abkür-
zungen wird auf die Tab. 5 und Tab. 6 verwiesen. 

Zielvariable Prädiktoren Verteilungsfamilie 

𝐻#	~ 𝐸𝑙𝑒𝑣 + 𝐻𝐿𝐼 + 𝐴# + 𝑟F/+ + ℎ#,'IJ 	+ 𝑆𝑝K + ℰ Gauss 

𝐻#	~ … Gauss 

𝐷+,.	~ … Gauss 

𝑑𝑒𝑔12.	~ … Gauss 

𝐵𝐴5+%,#	~ 𝐸𝑙𝑒𝑣 + 𝐻𝐿𝐼 + 𝐴# + 𝑟F/+ + ℎ#,'IJ + 𝐷𝑜𝑚K + ℰ Gauss 

𝐵𝐴78',,#	~ … Gauss 

𝐵𝐴9:;,#	~ … Binomial 

 
Durchgeführt wurde Multimodel-Inferenz-Ansatz mit der «MuMIn»-Library (Bartoñ 2019) in der 
Statistik-Software R (RCoreTeam 2019). Zur Vermeidung von Multikollinearitätsproblemen 
wurden jene Prädiktoren mit einem Paersons-Korrelationskoeffizienten (Pearson 1895) von 
|𝑟| > 	0.6 ausgeschlossen. Damit die Effektgrössen später verglichen werden konnten, wurden 
diese vorgängig zentriert und auf eine Standardabweichung skaliert (Schielzeth 2010). 
Bewertet wurde die Performanz der Kandidaten-Modelle mit dem Akaike Informartions Krite-
rium mit Korrektur für kleine Stichproben (𝐴𝐼𝐶𝑐). Aus den besten Kandidaten-Modellen mit 
∆	𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 	2 wurden die Effektgrössen jeweils entsprechend ihrer Gewichtung zum finalen Mo-
dell gemittelt. Die Modelle wurden jeweils auf overdispersion und zero inflation getestet (Hartig 
2019). Zusätzlich zu den Effektgrössen wurde für den jeweiligen Prädiktor die relative variable 
importance (𝑅𝑉𝐼) dokumentiert. Obwohl nicht ganz unumstritten, erfasst sie die Bedeutungei-
nes Prädiktors entsprechend seiner Häufigkeit und seines Erklärungsvermögens in den Kan-
didatenmodellen von null bis eins (Galipaud et al. 2017). 
Abhängig von der zugrundeliegenden Verteilungsfamilie wurden für die Modellgüte des finalen 
Modells verschiedene Metriken verwendet: Für Modelle basierend auf der Binomialverteilung 
wurde die Modellqualität mit dem 𝐴𝑈𝐶-Wert ( = «Area Under the Curve») bewertet (Fawcett 
2006; implemetiert in der Erweiterung pROC von Robin et al. 2011). Für die übrigen Modelle 
wurde das Mass der erklärten Varianz mit Hilfe von Pseudo-R2 quantifiziert. Generalisierte 
gemischte lineare Modelle (GLMM) wurden dabei nach dem Pseudo-R2 ( 𝑝𝑅]^ für fixed effects; 
𝑝𝑅_^  für das gesamte Modell) nach Nakagawa et al. (2017) bewertet (implementiert in der 
Erweiterung MuMIn; Bartoñ 2019), während die Güte der generalisierten linearen Modelle 
(GLM) mit dem Pseudo-R2 ( 𝑝𝑅`^ ) nach Zhang (2016) bemessen wurde (implementiert in der 
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Erweiterung rsq; Zhang 2018). Darüber hinaus erfolgte bei den vielversprechendsten Model-
lansätzen eine 5-fache Kreuzvalidierung, die 200 mal wiederholt wurde (implementiert in der 
Erweiterung caret; Kuhn et al. 2019). 
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3 Resultate 

3.1 Kegel- vs. LFI-Aufnahmen 

Im Allgemeinen war die Streuung in den Verjüngungskegeln (G-Plots) wesentlich grösser als 
in den LFI-Satelliten-Plots (S-Plots; Abb. 5). Sowohl die Abundanz als auch die Artenvielfalt 
war in den G-Plots signifikant höher. Gegenüber den S-Plots zeigten die G-Plots entlang der 
Höhenstufen ein signifikant höheres Verjüngungsaufkommen in der obermontanen Stufe auf. 
Weder bei der Diversität nach Simpson noch beim direkten Einwuchsgrad konnten zwischen 
den Aufnahmemethoden statistisch bedeutsame Unterschiede festgestellt werden (vgl. An-
hang; Abb. 12). Auch in ihrer Ähnlichkeit zum Mutterbestand unterschieden sich die G-Plots 
und S-Plots kaum (Abb. 6). 
 

 
Abb. 5: Violin-Plots für A) Totale Anzahl Individuen pro Hektare, B) Artenvielfalt und C) 
Diversitäts-Index nach Simpson (1949) nach Höhenstufe. Je grösser der Simpson-Index, 
desto diverser die Gemeinschaft. Die Kürzel in der y-Achse stehen für S = LFI-Satelliten-
Plot, G = Verjüngungskegel. Die Buchstabenkombinationen stehen für statistisch homo-
gene Gruppen, wobei Kombinationen mit komplett unterschiedlichen Buchstaben einen 
signifikanten Unterschied darstellen (paarweiser Wilcoxon-Test mit Bonferroni-Korrektur; 
𝛂 = 0.05). Weisse Punkte stellen den Median dar, die dicken Balken repräsentieren 50 % 
der Daten und die Linien die Spannweite zwischen Maxima und Minima. 
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Abb. 6: Violin-Plots zur Unähnlichkeit nach Bray und Curtis (1957) zum Mutterbestand 
nach Höhenstufe. Je kleiner der Wert, desto ähnlicher sind sich die Gemeinschaften. Die 
Kürzel in der y-Achse S = LFI-Satelliten-Plot, G = Verjüngungskegel. Die Buchstabenkom-
binationen stehen für statistisch homogene Gruppen, wobei Kombinationen mit komplett 
unterschiedlichen Buchstaben einen signifikanten Unterschied darstellen (paarweiser Wil-
coxon-Test mit Bonferroni-Korrektur; 𝛂 = 0.05). Weisse Punkte stellen den Median dar, die 
dicken Balken repräsentieren 50 % der Daten und die Linien die Spannweite zwischen 
Maxima und Minima. 

 
In der submontanen und obermontanen Höhenstufe konnten in den G-Plots für alle typischen 
Arten signifikant höhere Abundanzen festgestellt werden (Abb. 7). Besonders markant waren 
die Unterschiede bei der Tanne im Allgemeinen und bei den Eichen in der submontanen Hö-
henstufe. In den G-Plots der untermontanen Stufe konnten gegenüber den S-Plots vor allem 
für die Fichte und der Bergahorn massiv höhere Abundanzen beobachtet werden. 
Bei der relativen Abundanz (Dominanz) der Baumarten zeigten sich weniger Unterschiede: 
Eiche, Bergahorn und Fichte zeigten in den Verjüngungskegeln der untermontanen Stufe eine 
deutlich höhere Dominanz in den Verjüngungskegeln (Abb. 8). 
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Abb. 7: Violin-Plots zur absoluten Abundanz der Baumarten in den LFI-Satelliten-Plots 
(S) und in den Verjüngungskegeln (G). A) Buche, B) Fichte C) Tanne, D) Esche, E) Berg-
ahorn und F) Eichenarten. Erklärungen zu den Violins und Kleinbuchstaben siehe Abb. 6 
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Abb. 8: Violin-Plots zur relativen Abundanz (Dominanz) der Baumarten in den LFI-Satel-
liten-Plots (S) und in den Verjüngungskegeln (G). A) Fichte (Picea abies), B) Bergahorn 
(Acer pseudoplatanus) und C) Eichenarten (Quercus spp,). Die Buchstabenkombinationen 
stehen für statistisch homogene Gruppen, wobei Kombinationen mit komplett unterschied-
lichen Buchstaben einen signifikanten Unterschied darstellen (paarweiser Wilcoxon-Test 
mit Bonferroni-Korrektur; 𝛂 = 0.05). 
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3.2 Kegelspezifische Modelle («Kegel-Modelle») 

In den Modellen zur Unähnlichkeit und Diversität vermochten die Prädiktoren nur einen klei-
nenTeil der Varianz in den abhängigen Variablen erklären (vgl. 𝑝𝑅`^	;	Tab. 8). Wesentlich bes-
ser war dies beim direkten Einwuchsgrad und der Artenvielfalt Fall. Beim direkten Einwuchs-
grad konnte die Interpretationsfläche als random intrcept zur Performanz des Modells beitra-
gen. 
Mit zunehmender Meereshöhe unterschieden sich die Zusammensetzungen des Mutterbe-
standes und des Verjüngungskegels deutlicher (Tab. 9). Die Diversität und Artenvielfalt wurde 
am deutlichsten durch die Offenheit des Verjüngungskegels bestimmt. Beim direkten Ein-
wuchs spielte die einzig die Artenvielfalt eine Rolle, wobei der Intercept auf einen allgemein 
hohen direkten Einwuchs hindeutet. 
 

Tab. 8: Modellgüte der (gemittelten) finalen «Kegel»-Modelle als korrigiertes Akaike-Information-Cri-
terion AICc und pseudo-R2 (fett hervorgehoben) sowie die variable importances der Prädiktoren. Der 
Wert 1 wird angenommen, wenn sich der Prädiktor in jedem der Kanditatenmodelle befunden hat. Die 
Kürzel bei den R2-Werten stehen für die Methode: Z = nach Zhang (2016; mit Korrektur für mehrere 
Prädiktoren); M/C = nach Nakagawa et al. (2017) für fixed effects (M) bzw. für das gesamte Modell, 
wenn random effects eingeführt wurden (C). Für die Erklärung der Variablen siehe Tab. 5 und Tab. 6. 

Zielvar. 𝐴𝐼𝐶𝑐 𝒑𝑹𝒁𝟐 𝑝𝑅_^  𝑝𝑅]^ 𝐴# 𝑟F/+ 𝐻𝐿𝐼 ℎ#,'IJ 𝐸𝑙𝑒𝑣 𝑆𝑝K 

𝑫𝒃𝒄. - 25.8 0.09 - - 0.146 0.131 0.145 0.864 1 0.131 

𝑯𝑲,𝒔𝒊𝒎𝒑 - 54.1 0.09 - - 0.548 1 - 0.216 - 0.467 

𝑺𝒑𝑲 449 0.24   - 1 1 1 1 0.459 

𝒅𝒆𝒈𝑻𝑹. - 28.6 - 0.22 0.71 - - - - - 1 

 

Tab. 9: Standardisierte (d.h. dimensionslose) Effektgrössen der Prädiktoren in den (gemittelten) fina-
len «Kegel»-Modellen. In Klammern ist jeweils der Standardfehler angegeben. Hervorgehoben (fett) 
sind jeweils jene Effekte, deren Betrag mehr als doppelt so gross ist als ihr Standardfehler. Für die 
Erklärung der Variablen siehe Tab. 5 und Tab. 6. 

Zielvar. 𝐼𝑛𝑡𝑒𝑟𝑐𝑒𝑝𝑡	 𝐴# 𝑟F/+ 𝐻𝐿𝐼 ℎ#,'IJ 𝐸𝑙𝑒𝑣 𝑆𝑝K 

𝑫𝒃𝒄. 0.484 
(±0.020) 

-0.016 
(±0.020) 

0.011 
(±0.020) 

0.015 
(±0.020) 

-0.038 
(±0.020) 

0.046 
(±0.020) 

-0.013 
(±0.020) 

𝑯𝑲,𝒔𝒊𝒎𝒑 0.431 
(±0.018) 

-0.028 
(±0.018) 

0.046 
(±0.018) 

- -0.015 
(±0.018) 

- -0.025 
(±0.018) 

𝑺𝒑𝑲 5.080 
(±0.141) 

- 0.486 
(±0.145) 

-0.352 
(±0.145) 

-0.482 
(±0.144) 

-0.454 
(±0.143) 

-0.191 
(±0.142) 

𝒅𝒆𝒈𝑻𝑹. 0.771 
(±0.026) 

- - - 
 

- 
 

- 0.121 
(±0.026) 
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3.3 Artspezifische-Modelle («Arten-Modelle») 

3.3.1 Absolute Abundanz («Abundanz-Modelle») 
Je nach Art spielte für die Abundanz im Verjüngungskegel entweder die Meereshöhe oder ihre 
Dominanz im Mutterbestand die wichtigste Rolle (Tab. 10; random intercepts = Interpretations-
flächen). In vielen Fällen war nicht eindeutig, welcher Parameter am bedeutsamsten war. 
 

Tab. 10: Modellgüte der (gemittelten) finalen Modelle für die Absolute Abundanz (Hektardichte in Tau-
send) der Baumarten im Verjüngungskegel als korrigiertes Akaike-Information-Criterion und pseudo-R2 
(fett hervorgehoben) sowie die variable importances der Prädiktoren. Der Wert 1 wird angenommen, 
wenn sich der Prädiktor in jedem der Kanditatenmodelle befunden hat. Die Kürzel bei den R2-Werten 
stehen für die Methode: Z = nach Zhang (2016; mit Korrektur für mehrere Prädiktoren); M/C = nach 
Nakagawa et al. (2017) für fixed effects (M) bzw. für das gesamte Modell, wenn random effects einge-
führt wurden (C). Für die Erklärung der Variablen siehe Tab. 5 und Tab. 6. 

Zielvar. 𝐴𝐼𝐶𝑐 𝒑𝑹𝒁𝟐 𝒑𝑹𝑴𝟐  𝒑𝑹𝑪𝟐 𝐴# 𝑟F/+ 𝐻𝐿𝐼 ℎ#,'IJ 𝐸𝑙𝑒𝑣 𝐷𝑜𝑚K 

𝑩𝒖𝑨𝒃𝒔,𝑲 758  0.01 0.76  0.398 0.508 0.488 0.415 0.434 

𝑭𝒊𝑨𝒃𝒔,𝑲 341 0.08    0.418 0.133 0.531 0.872 0.372 

𝑻𝒂𝑨𝒃𝒔,𝑲 546  0.01 0.47  0.343    0.532 

𝑩𝑨𝒉𝑨𝒃𝒔,𝑲 764  0.02 0.09 0.179 1 0.176 0.155 0.154 1 

𝑬𝒔𝑨𝒃𝒔,𝑲 592  0.01 0.44   0.285  1  

𝑬𝒊𝑨𝒃𝒔,𝑲 1011 0.07   0.544 0.544 0.63 0.653 0.693 1 

 

Tab. 11: Standardisierte (d.h. dimensionslose) Effektgrössen der Prädiktoren in den (gemittelten) fina-
len «Abundanz-Modellen» für die jeweiligen Baumarten im Verjüngungskegel. Bu = Buche (Fagus syl-
vatica); Fi = Fichte (Picea abies); Ta = Weisstanne (Abies alba); BAh = Bergahorn (Acer pseudoplata-
nus); Es = Esche (Fraxinus excelsior); Ei = Eichenarten (Quercus spp.). In Klammern ist jeweils der 
Standardfehler angegeben. Hervorgehoben (fett) sind jeweils jene Effekte, deren Betrag mehr als dop-
pelt so gross ist als ihr Standardfehler. Für die Erklärung der Variablen siehe Tab. 5 und Tab. 6. 

Zielvar. 𝐼𝑛𝑡𝑒𝑟𝑐𝑒𝑝𝑡 𝐴# 𝑟F/+ 𝐻𝐿𝐼 ℎ#,'IJ 𝐸𝑙𝑒𝑣 𝐷𝑜𝑚K 

𝑩𝒖𝑨𝒃𝒔,𝑲 3.204 
(±0.806)  

-0.188 
(±0.820) 

-0.724 
(±0.707) 

-0.659 
(±0.460) 

-0.345 
(±0.823) 

-0.471 
(±0.830) 

𝑭𝒊𝑨𝒃𝒔,𝑲 0.340 
(±0.088)  

0.123 
(±0.089) 

-0.077 
(±0.089) 

-0.123 
(±0.089) 

0.185 
(±0.090 

0.114 
(±0.105) 

𝑻𝒂𝑨𝒃𝒔,𝑲 1.198 
(±0.262)  

0.337 
(±0.257)    

0.455 
(±0.249 

𝑩𝑨𝒉𝑨𝒃𝒔,𝑲 1.907 
(±0.516) 

-0.368 
(±0.477) 

1.108 
(±0.541) 

-0.325 
(±0.520) 

0.243 
(±0.496) 

-0.193 
(±0.518) 

1.161 
(±0.543) 

𝑬𝒔𝑨𝒃𝒔,𝑲 1.461 
(±0.308)   

-0.286 
0.294)  

-0.832 
(±0.305)  

𝑬𝒊𝑨𝒃𝒔,𝑲 4.768 
(±1.302) 

-0.213 
(±1.342) 

-0.250 
(±1.334) 

-0.961 
(±1.360 

-1.096 
(±1.402) 

-1.201 
(±1.377) 

13.541 
(±1.427) 
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Bei den meisten Effekten in den Abundanz-Modellen war der Standardfehler nahezu gleich 
gross oder grösser als die Effektgrösse (Tab. 11), wodurch diese mit grossen Unsicherheiten 
behaftet waren. Die Abundanz der Buche nahm primär durch die (Höhen-) Entwicklung des 
Kegels ab. Am stärksten schienen die Eiche und der Bergahorn von ihrer Dominanz im Mut-
terbestand zu profitieren. Im Gegensatz zur Eiche war eine offene Lücke bei ihm aber ebenso 
wichtig. Gar keine Rolle spielte der Mutterbestand für die Abundanz der Buche. Während die 
Meereshöhe für die Esche der stärkste limitierende Faktor war, reagierte die Fichte mit höhe-
ren Abundanzen bei zunehmender Meereshöhe. Die Dominanz der Zielbaumart in der Kro-
nenschicht des Mutterbestandes spielte neben der Esche nur noch bei der Eiche einer Rolle, 
die jedoch in beiden Fällen mit grossen Unsicherheiten behaftet war. Am ehesten war dieser 
Effekt bei der Tanne nachweisbar. 
 
 
 
3.3.2 Relative Abundanz («Dominanz-Modelle») 
Der Bergahorn ist die einzige Art, für deren Dominanz im Verjüngungskegel kein adäquates 
Modell gefunden werden konnte (Tab. 12; random intercepts = Interpretationsflächen). Die Do-
minanz in der Kronenschicht des Mutterbestandes spielte bei den übrigen Arten mit Ausnahme 
der Esche die bedeutendste Rolle (Tab. 13). Einzig die Fichte reagierte bei offener Öffnung 
mit ihrer Dominanz und bei der Esche war sie abhängig von der Meereshöhe. 
 
Tab. 12: Modellgüte der (gemittelten) finalen Modelle für die Relative Abundanz (Dominanz) der Baum-
arten im Verjüngungskegel als korrigiertes Akaike-Information-Criterion und pseudo-R2 (fett hervorge-
hoben) sowie die variable importances der Prädiktoren. Der Wert 1 wird angenommen, wenn sich der 
Prädiktor in jedem der Kanditatenmodelle befunden hat. Die Kürzel bei den R2-Werten stehen für die 
Methode: Z = nach Zhang (2016; mit Korrektur für mehrere Prädiktoren); M/C = nach Nakagawa et al. 
(2017) für fixed effects (M) bzw. für das gesamte Modell, wenn random effects eingeführt wurden (C). 

Zielvar. 𝐴𝐼𝐶𝑐 𝒑𝑹𝒁𝟐 𝒑𝑹𝑴𝟐  𝒑𝑹𝑪𝟐 𝐴# 𝑟F/+ 𝐻𝐿𝐼 ℎ#,'IJ 𝐸𝑙𝑒𝑣 𝐷𝑜𝑚K 

𝑩𝒖𝑫𝒐𝒎,𝑲 10  0.19 0.76      1 

𝑭𝒊𝑫𝒐𝒎,𝑲 -242 0.24   0.177 1   0.391 1 

𝑻𝒂𝑫𝒐𝒎,𝑲 -67 0.09   0.542 0.281  1 0.17 0.628 

𝑩𝑨𝒉𝑫𝒐𝒎,𝑲 -156  0 0.70   0.349    

𝑬𝒔𝑫𝒐𝒎,𝑲 -224 0.08   0.122 0.369 0.255  1 0.211 

𝑬𝒊𝑫𝒐𝒎,𝑲 -281 0.48   0.152 0.118 0.118 0.179 0.123 1 
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Tab. 13: Standardisierte (d.h. dimensionslose) Effektgrössen der Prädiktoren in den (gemittelten) fina-
len «Dominanz-Modellen» für die jeweiligen Baumarten im Verjüngungskegel. Bu = Buche (Fagus syl-
vatica); Fi = Fichte (Picea abies); Ta = Weisstanne (Abies alba); BAh = Bergahorn (Acer pseudoplata-
nus); Es = Esche (Fraxinus excelsior); Ei = Eichenarten. (Quercus spp.). In Klammern ist jeweils der 
Standardfehler angegeben. Hervorgehoben (fett) sind jeweils jene Effekte, deren Betrag mehr als dop-
pelt so gross ist als ihr Standardfehler. 

Zielvar. 𝐼𝑛𝑡𝑒𝑟𝑐𝑒𝑝𝑡 𝐴# 𝑟F/+ 𝐻𝐿𝐼 ℎ#,'IJ 𝐸𝑙𝑒𝑣 𝐷𝑜𝑚K 

𝑩𝒖𝑫𝒐𝒎,𝑲 0.554 
(±0.034)      

0.136 
(±0.033) 

𝑭𝒊𝑫𝒐𝒎,𝑲 0.043 
(±0.008 

-0.005 
(±0.008) 

0.020 
(±0.008)   

0.013 
(±0.010) 

0.042 
(±0.009) 

𝑻𝒂𝑫𝒐𝒎,𝑲 0.105 
(±0.017) 

-0.027 
(±0.017) 

0.015 
(±0.017)  

0.043 
(±0.018) 

-0.018 
(±0.018) 

0.029 
(±0.018) 

𝑩𝑨𝒉𝑫𝒐𝒎,𝑲 0.102 
(±0.018)   

-0.043 
(±0.016)    

𝑬𝒔𝑫𝒐𝒎,𝑲 0.063 
(±0.009) 

-0.007 
(±0.009) 

-0.011 
(±0.010) 

-0.010 
(±0.009)  

-0.022 
(±0.009 

0.009 
(±0.010) 

𝑬𝒊𝑫𝒐𝒎,𝑲 0.027 
(±0.007) 

-0.006 
(±0.007) 

0.003 
(±0.007) 

-0.003 
(±0.007) 

-0.007 
(±0.007) 

-0.004 
(±0.007) 

0.072 
(±0.007) 

 
 
 

3.3.3 Präsenz («Präsenz-Modelle») 
Die Modellgüten fielen für die Präsenz der Baumarten sehr unterschiedlich aus und wurden 
mit Ausnahme der Buche von der Meereshöhe und/oder Kronenschicht dominiert (Tab. 14). 
Im Allgemeinen war ein überwiegender Teil der Effekte abgesehen von der Fichte mit grossen 
Unsicherheiten behaftet (Tab. 15).  
Die Präsenz der Buche nahm in erster Linie mit dem zunehmendem Entwicklungsalter (Kegel-
höhe ab) ab. Bei der Esche und Eiche schien der positive Einfluss der Kronenschicht jeweils 
deutlich vom negativen Effekt des Höhengradienten überprägt (Abb. 9). Die Fichte wurde vor 
allem durch ihre Dominanz in der Kronenschicht und der Höhenlage begünstigt, wobei letzte-
res aber kaum stärker ins Gewicht fiel als eine relativ offen ausgestaltete Lücke (Tab. 15). 
Durch die Aggregierung der variable importances in strukturelle Eigenschaften des Verjün-
gungskegels, der Artenzusammensetzung im Bestand und klimatische Parameter (Gruppen 
gemäss Tab. 6), zeigte sich mit Ausnahme der Tanne und Buche, dass der Mutterbestand 
zusammen mit den klimatischen Bedingungen ausschlaggebender für die Präsenzen war 
(Abb. 10 B). 
Eine Kreuzvalidierung ergab für die Eiche, Esche und Fichte ähnlich hohe AUC-Werte und 
bestätigte die Zuverlässigkeit der jeweiligen Modelle, welche auf den gesamten Datensatz ba-
sierten (Abb. 10 A). Dabei neigten diese drei Modelle dazu, die Präsenz der jeweiligen Baum-
arten zu prognostizieren (vgl. Sensitivität vs. Spezifität; Tab. 16). 
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Tab. 14: Modellgüte der (gemittelten) finalen Modelle für die Präsenz der Baumarten im Verjüngungs-
kegel als korrigiertes Akaike-Information-Criterion (AICc) und «area under the curve» (AUC; fett hervor-
gehoben) sowie die variable importances der Prädiktoren. Ein AICc-Wert 1 wird angenommen, wenn 
sich der Prädiktor in jedem der Kanditatenmodelle befunden hat. Ein AUC = 0.5 entspricht einer zufälli-
gen Klassifikation, AUC = 1 einer perfekten. 

Zielvar. 𝐴𝐼𝐶𝑐  𝑨𝑼𝑪  𝐴# 𝑟F/+ 𝐻𝐿𝐼 ℎ#,'IJ 𝐸𝑙𝑒𝑣 𝐷𝑜𝑚K 

𝑩𝒖𝑷𝒓𝒆,𝑲 125  0.75  0.647 0.290 - 1 0.348 0.089 

𝑭𝒊𝑷𝒓𝒆,𝑲 98  0.89  1 1 0.306 1 1 1 

𝑻𝒂𝑷𝒓𝒆,𝑲 165  0.43  0.236 0.322 0.071 0.063 0.315 0.073 

𝑩𝑨𝒉𝑷𝒓𝒆,𝑲 161  0.68  0.295 0.087 0.224 - 0.567 1 

𝑬𝒔𝑷𝒓𝒆,𝑲 133  0.82  - 0.643 0.151 0.138 1 0.783 

𝑬𝒊𝑷𝒓𝒆,𝑲 88  0.87  0.577 - 0.140 0.375 1 1 

 

Tab. 15: Effektgrössen der Prädiktoren der (gemittelten) finalen «Präsenz-Modelle» für die jeweiligen 
Baumarten im Verjüngungskegel. Bu = Buche (Fagus sylvatica); Fi = Fichte (Picea abies); Ta = Weis-
stanne (Abies alba); BAh = Bergahorn (Acer pseudoplatanus); Es = Esche (Fraxinus excelsior); Ei = Ei-
chenarten. (Quercus spp.). In Klammern ist jeweils der Standardfehler angegeben. Hervorgehoben (fett) 
sind jeweils jene Effekte, deren Betrag mehr als doppelt so gross ist als ihr Standardfehler. 

Zielvar. 𝐼𝑛𝑡𝑒𝑟𝑐𝑒𝑝𝑡 𝐴# 𝑟F/+ 𝐻𝐿𝐼 ℎ#,'IJ 𝐸𝑙𝑒𝑣 𝐷𝑜𝑚K 

𝑩𝒖𝑷𝒓𝒆,𝑲 1.262 
(±0.239) 

0.399 
(±0.267) 

0.225 
(±0.240) 

- -0.861 
(±0.243) 

-0.280 
(±0.232) 

0.154 
(±0.230) 

𝑭𝒊𝑷𝒓𝒆,𝑲 -0.938 
(±0.270) 

0.611 
(±0.247) 

0.637 
(±0.248) 

-0.224 
(±0.295) 

-0.618 
(±0.304) 

0.682 
(±0.306) 

1.577 
(±0.397) 

𝑻𝒂𝑷𝒓𝒆,𝑲 0.397 
(±0.186) 

0.130 
(±0.194) 

0.275 
(±0.240) 

-0.100 
(±0.185) 

0.048 
(±0.186) 

0.234 
(±0.190) 

0.109 
(±0.190) 

𝑩𝑨𝒉𝑷𝒓𝒆,𝑲 0.256 
(±0.190) 

-0.244 
(±0.192) 

-0.130 
(±0.212) 

-0.182 
(±0.191) 

-0.080 
(±0.193) 

0.286 
(±0.192) 

0.489 
(±0.227) 

𝑬𝒔𝑷𝒓𝒆,𝑲 0.109 
(±0.219) 

- -0.740 
(±0.442) 

-0.150 
(±0.224) 

-0.139 
(±0.224) 

-1.147 
(±0.257) 

0.792 
(±0.583) 

𝑬𝒊𝑷𝒓𝒆,𝑲 -1.426 
(±0.475) 

-0.518 
(±0.347) 

- 0.224 
(±0.279) 

-0.354 
(±0.308) 

-1.299 
(±0.361) 

1.801 
(±1.279) 
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Eiche Esche Fichte 

   

   
Abb. 9 Effekt Plots der markantesten Effekte Meereshöhe (erste Reihe) und Dominanz 
in der Kronenschicht (zweite Reihe) von den aussagekräftigsten Präsenz-Modellen 
(AUC > 0.8); Eiche (Quercus spp.), Esche (Fraxinus excelsior) und Fichte (Picea abies)). 
Der graue Bereich markiert das 95%-Konfidenzintervall. 

 

  
Abb. 10: A) Vergleich der erreichten Modellgüten AUC für die Präsenz-Modelle. Der Stan-
dardfehler für das Modell mit allen Daten (dunkelgrau) basiert auf DeLong et al. (1988), 
derjenige aus der Kreuzvalidierung (hellgrau) ergab sich aus der Kreuzvalidierung selbst. 
B) Aggregierte variable importances der Prädiktoren aggregiert nach den Gruppen in Tab. 
6 und ohne Berücksichtigung der Richtung der Effekte: «Canopy» für die Dominanz der 
Baumart im Mutterbestand, «Climate» für klimabezogene Prädiktoren und «Gap» für struk-
turelle Lückeneigenschaften. Es handelt sich um den Anteil der Summe der variable im-
portances von der jeweiligen Gruppe an der Gesamtsumme der variable importances. Die 
variable importances geben kein Aufschluss über die Richtung des Einflusses der  

 

A | B 
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Tab. 16: Sensitivität und Spezifität der kreuzvalidierten Präsenzmodelle als Mittelwert und 
der unteren (2.5 %) und oberen (97.5 %) Grenze des 95%-Konfidenzintervalls. Sensitivität 
meint den Anteil jener Präsenzen, welche korrekt als präsent identifiziert wurden. Spezifität 
meint den Anteil korrekt identifizierter Absenzen. Bu = Buche (Fagus sylvatica); Fi = Fichte 
(Picea abies); Ta = Weisstanne (Abies alba); BAh = Bergahorn (Acer pseudoplatanus); 
Es = Esche (Fraxinus excelsior); Ei = Eichenarten. (Quercus spp.). 

 Sensitivität  Spezifität 

Zielvariable ∅	 2.5 % 97.5 %  ∅ 2.5 % 97.5 % 

𝑩𝒖𝑷𝒓𝒆,𝑲 0.20 0.12 0.29  0.93 0.89 0.96 

𝑭𝒊𝑷𝒓𝒆,𝑲 0.90 0.87 0.93  0.60 0.51 0.68 

𝑻𝒂𝑷𝒓𝒆,𝑲 0.15 0.08 0.20  0.79 0.69 0.89 

𝑩𝑨𝒉𝑷𝒓𝒆,𝑲 0.46 0.38 0.55  0.66 0.58 0.75 

𝑬𝒔𝑷𝒓𝒆,𝑲 0.78 0.72 0.83  0.73 0.69 0.78 

𝑬𝒊𝑷𝒓𝒆,𝑲 0.94 0.91 0.96  0.44 0.37 0.50 
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4 Diskussion 

4.1 Methodenvergleich 

Im Folgenden sollen die Resultate des Methodenvergleichs eingeordnet und das Potenzial 
des verfolgten Aufnahme-Ansatzes erörtert werden. Von Interesse war zunächst, ob und worin 
sich die Verjüngungsaufnahmen in den Verjüngungskegeln (G-Plots) von denjenigen der Sa-
telliten-Plots des LFI (S-Plots) unterscheiden. Soweit fehlt es in der Literatur an Vergleichs-
möglichkeiten. Die Häufigkeitsverteilung der Verjüngungs-Kegelflächen entsprach interessan-
terweise derjenigen von Öffnungen in naturnahen Buchenwäldern Osteuropas (Hobi et al. 
2015, ; vgl. Anhang Abb. 11), was insofern für die Repräsentativität der Aufnahmen spricht. 
Erwartungsgemäss konnte gegenüber den S-Plots gezeigt werden, dass das Baumartenspek-
trum und der Verjüngungserfolg (absolute Abundanz) der Baumarten erheblich höher ausfie-
len, aber auch ein stärkeres Streuungsbild abgibt. Durch ihre enge Bindung an das Inventur-
netz erfassen die S-Plots mitunter verjüngungsungünstige Orte mit kaum oder keiner Verjün-
gung. Im Gegensatz dazu wurden im hier verfolgten Ansatz gezielt verjüngungsgünstige La-
gen mit Verjüngung aufgesucht. Davon zeugte auch die erhöhte Durchsetzungskraft (Domi-
nanz) der schattenempfindlicheren Bergahorne und Fichten und sogar der lichtbedürftigen Ei-
chen auf der untermontanen Stufe, wo die Buche ihr ökologisches Optimum hat (Frehner et 
al. 2009). Im Fall der Eichen konnten ausserdem Präsenzen auf 1131 m ü.M. festgestellt wer-
den, welche mit S-Plots nicht feststellbar waren (791 m ü.M.).  
Trotz der höheren Artenvielfalt unterschied sich die Diversität der beiden Ansätze jedoch nicht 
wesentlich, streute aber in den G-Plots stärker. Die Streuung in den G-Plots konnte sich zum 
einen aus den unterschiedlichen Entwicklungsreifen der Verjüngungskegel und zum anderen 
aus der Fläche der Öffnung ergeben haben. Entsprechend ihrer Häufigkeitsverteilung (vgl. 
Hobi et al. 2015, ; vgl. Anhang Abb. 11) waren sehr wahrscheinlich viele Öffnungen zu klein, 
damit auch lichtbedürftigere Arten an Dominanz hätten gewinnen können (vgl. Malcolm et al. 
2001; Webster und Lorimer 2005) und sich dies schliesslich in der Diversität niedergeschlagen 
hätte. 
In beiden Ansätzen fehlen Informationen zur sozialen Stellung der Entwicklungsstufen. Die 
Zusammensetzung verändert sich während der Entwicklung wegen der konkurrenzbedingten 
Mortalität stark. Und da die soziale Stellung im Konkurrenzkampf eine wesentliche Rolle spielt, 
ist ein Vergleich der Zusammensetzungen derselben Entwicklungsstufe nicht zielführend, 
wenn sie nicht auch der gleichen sozialen Stellung angehören (z.B. unterdrückt vs. vorherr-
schend). Zumindest wären sie verjüngungsökologisch nicht von gleicher Relevanz, und die 
zusätzliche Information der sozialen Stellung würde ein klareres Bild von der Situation und 
Entwicklung geben. 
Zusammenfassend führte die LFI-Methode (S-Plots) auf den untersuchten Standorten zu einer 
systematischen Unterschätzung der realisierten Abundanz und Artenvielfalt. Gemessen daran 
zeigten die kleinflächigen Öffnungen in mittleren Buchenwäldern ein grösseres Spektrum an 
Entwicklungsmöglichkeiten auf. Auf Ebene der Artgemeinschaft führen die beiden Ansätze 
dagegen zu den gleichen Aussagen, weil sich aufgrund der Kleinflächigkeit der Öffnungen 
wohlmöglich häufig dieselben Arten durchsetzten. 
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Dieses Resultat wirft ein neues Licht auf die Verjüngungssituation und unter Umständen auch 
auf Studien, welche ihre Befunde auf Verjüngungsdaten von Forstinventaren gründeten. Ein 
Blick in die Literatur verriet aber auch, dass mit den Verjüngungsdaten insofern zurückhaltend 
umgegangen wurde, als dass überwiegend mit Präsenzdaten gearbeitet wurde (Wohlgemuth 
et al. 2016; Kolo et al. 2017). Die angewandte Aufnahmemethode hat das Potenzial, neue 
Präsenzen festzustellen. Ob sie damit die Robustheit von Präsenzdaten des LFI in Frage ge-
stellt ist, müsste anhand von konkreten ökologischen Fragestellungen geprüft werden und 
dürfte auch vom räumlichen Bezugsrahmen abhängig sein. Verjüngungskegel können Ein-
tritts-Tore für Areal-Erweiterungen sein oder zumindest die räumliche Auftretenswahrschein-
lichkeit vor allem von lichtbedürftigeren Arten erhöhen. Die Zunahme an Information kann vor 
allem für die Verjüngungsökologie von der Esche oder Eiche aufschlussreich sein, oder von 
weniger häufigen und lichtbedürftigen Arten im Allgemeinen. 
Zum Design von Waldinventuren liessen sich in der Literatur zum Zeitpunkt der Studie keine 
aktiven Diskussionen finden. Insbesondere gilt dies für die Diskussion um ihre Kapazität, die 
Verjüngung adäquat zu erfassen. Der Zweck von Waldinventuren besteht in der Beobachtung 
der Waldentwicklung (Brändli 2010, S. 5). Ihre Verjüngungsschätzungen sind bei den meisten 
Arten mit grossen Unsicherheiten behaftet (Abegg et al. 2014a). Das dürfte auch der Grund 
dafür sein, weshalb auf regionaler Ebene bislang kaum vertieft auf die Verjüngungssituation 
eingegangen wurde (Rigling und Schaffner 2015). Allerdings gäbe die Verjüngung am unmit-
telbarsten zu erkennen, wie sich Arten oder Waldökosysteme als Gesamtes auf veränderte 
Umweltbedingungen einstellen (Körner et al. 2016). Hierfür ist es aus Sicht eines Langzeit-
Monitorings überaus sinnvoll, die Verjüngung vor allem dort zu erfassen, wo die Entwicklung 
zu einem ausgewachsenen Baum am wahrscheinlichsten ist. 
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4.2 «Kegel-Modelle» 

In den nachfolgenden Kapiteln sollen die Muster, die sich in den Modellen zur Verjüngung 
ergeben haben, eingeordnet und ihre Bedeutung für das Verständnis von der Verjüngungsdy-
namik in kleinflächigen Öffnungen erörtert werden. Mit den «Kegel»-Modellen sollten die Mus-
ter auf Ebene der Artengemeinschaft beleuchtet werden. 
Eine Zunahme der Artenvielfalt mit wachsender Öffnung wurde schon in vielen Studien beo-
bachtet (Muscolo et al. 2014; Zhu et al. 2014), doch genau diese Variable spielte in den beo-
bachteten Öffnungen kein Rolle. Es muss an dieser Stelle betont werden, dass hier im Ver-
gleich zu den meisten Studien nicht die gesamte Öffnung betrachtet wurde, sondern die Ar-
tendichte in ihrem ökologischen Zentrum. Dadurch kam die Inseltheorie (MacArthur und 
Wilson 1967), wonach die Artenvielfalt mit zunehmender Fläche steigt, nicht zwangsläufig zum 
Tragen. Darin sind der Vergleichbarkeit schliesslich Grenzen gesetzt. In diesem Sinn nahm 
die Kronenhöhe des Angrenzenden Mutterbestandes stärker auf die Lichtverhältnisse und 
folglich auf die Arten-Dichte Einfluss, als die Fläche. Eine Abnahme der Artenvielfalt in Folge 
der Verjüngungsentwicklung scheint vor allem durch die konkurrenzbedingte Ausdifferenzie-
rung plausibel und entspricht den Beobachtungen welche in Buchenwäldern Osteuropas  ge-
macht wurden (Klopčič et al. 2015). Vor dem Hintergrund des Konkurrenzdrucks ist auch der 
negative Effekt der Einstrahlung zu verstehen. Ein solcher wurde in Naturverjüngung von an-
deren Waldökosystemen ebenfalls beobachtet (Potvin und Dutilleul 2009; He et al. 2017). Es 
ist bekannt, dass durch die unterschiedlichen Entwicklungsstadien benachbarter Individuen 
eine asymmetrische Konkurrenzsituation um Licht entsteht (Weiner 1990). Grössere Indivi-
duen mit mehr Blattfläche beschatten schattenintolerantere Individuen und können zugleich 
mehr Sonnenenergie photosynthetisch umsetzen was zum Verschwinden von Arten führen 
kann (Weiner 1990). Die zusätzliche Abhängigkeit von der Meereshöhe deckt sich mit anderen 
Studien zur Verjüngung in der Schweiz (Wohlgemuth et al. 2008; Bachofen 2009; Wohlgemuth 
und Kramer 2015). Im beobachteten Transekt kann dies daran gelegen haben, dass Arten wie 
die Eiche, Esche und die Lindenarten sich in den obersten Lagen am Rande ihrer fundamen-
talen Nische befunden haben und dadurch seltener auftraten (Wohlgemuth et al. 2016). 
Gegenüber der Artenvielfalt wiederspiegelt der Diversitäts-Index nach Simpson (1949) implizit 
auch die allgemeinen Konkurrenzverhältnisse, indem er die Abundanz mitberücksichtigt. So 
gesehen ist die interspezifische Konkurrenz mit zunehmender Diversität nach Simpson als 
höher einzuschätzen. Insofern trug nicht die Artenvielfalt im Mutterbestand entscheidend zur 
Verschärfung der interspezifischen Konkurrenz bei, sondern wie bei der Artenvielfalt die Öff-
nung.  
In den höher gelegen Buchenwäldern konnte der Mutterbestand seine Zusammensetzung we-
niger direkt in die Verjüngung umsetzen. Hierfür dürfen weder der Verjüngungskegel noch die 
Kronenschicht für sich allein betrachtet werden. Auf der einen Seite gilt zu berücksichtigen, 
dass in der Kronenschicht mit zunehmender Höhe der Nadelholzenteil stieg und die Frequenz 
potenziell bestandesbildender Laubbaumarten sank. Auf der anderen Seite stellen Öffnungen 
mit ihrer erhöhten Standortsgunst potenzielle grundsätzlich Trittsteine für jene Arten dar, wel-
che in den höheren Lagen der Buchenwälder noch nicht oder kaum vertreten sind. Ein Beispiel 
dafür lieferte die Eichenverjüngung, welche mit 1130 m.ü.M. weit über der schweizweit 
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üblichen Höhenverbreitung von Eichen lagen (Wohlgemuth et al. 2016). Daneben gab es auch 
Arten, welche in den niederen Lagen Konkurrenzbedingt kaum, aber in den höheren Lagen 
vermehrt auftraten wie die Vogel- und Mehlbeere (Sorbus aucuparia bzw. Sorbus aria). 
Der direkte Einwuchs war mit einem Mittelwert von rund 80 % gross und stieg mit der zuneh-
menden Artenvielfalt in der Kronenschicht. Wie reich diese an Arten ist, ist vor allem eine Frage 
der räumlichen Referenz, welche hier auf die Interpretationsfläche limitiert war. Für das Ver-
jüngungsaufkommen spielte der Samendruck aus dem lokalen Artenspektrum demnach eine 
Rolle und erhöhte die Wahrscheinlichkeit, dass eine Art im Verjüngungskegel vertreten war. 
Gleichzeitig zeugte dieser Effekt auch davon, dass Verjüngungsaufkommen in artenärmeren 
Beständen von weiter ausserhalb beeinflusst und damit nicht allein vom lokalen Mutterbestand 
bestimmt wurde. Mitunter erklärt dies die oben aufgeführten Beobachtungen, bei denen weder 
die Artenvielfalt noch die Diversität des Verjüngungskegels von der Artenvielfalt im Mutterbe-
stand beeinflusst wurde. Gemäss Kramer et al. (2014) spielt der direkte Einwuchs Windwurf-
Flächen ebenfalls eine zentrale Rolle. 
 
Zusammengefassend konnte auf Ebene der Artgemeinschaft in kleinflächigen Öffnungen ge-
zeigt werden, dass der Mutterbestand zum überwiegenden Teil für das Verjüngungsaufkom-
men verantwortlich war. Allerdings war der Einfluss der Bestände ausserhalb des berücksich-
tigten räumlichen Bezugsrahmens so gross, dass die Artenvielfalt in der Öffnung nicht durch 
die Vielfalt in der lokalen Kronenschicht bedingt war. Hierfür waren letztlich offene Öffnungen 
entscheidender. Gleichzeitig verschärften sie aber insbesondere an sonnenexponierten Lagen 
die Konkurrenzsituation dahingehend, dass lichtbedürftige Arten im Laufe der Entwicklung ein-
gingen und sich die Zusammensetzung derjenigen des Ausgangsbestandes anglich. Es war 
damit nicht ganz eindeutig ob die Öffnung oder Klimaparameter mehr zur Artenvielfalt beitra-
gen. Die Tatsache, dass sowohl die Höhe als auch der Heat Load Index eine wichtige Rolle 
spielten, würde dem kleinstandörtlichen Temperaturregime als gesamtes mehr Gewicht ge-
ben, das jedoch mit der Öffnung in beschränktem Masse reguliert werden kann (Abd Latif und 
Blackburn 2010). 
 
 
 
4.3 «Arten-Modelle» 

Nachfolgend sollen die Resultate der Art-Modelle eingeordnet werden. Da die Studie in bu-
chendominierten Waldgesellschaften durchgeführt wurde, fungierte die Dominanz der Buche 
im Mutterbestand zwangsläufig als schlechter Prädiktor für ihre Präsenz und Abundanz. im 
Verjüngungskegel. Dass ihre Präsenz im Laufe der Verjüngungsentwicklung im Kegel ab-
nahm, darf aufgrund der tiefen Robustheit des Präsenz-Modells nicht überinterpretiert werden. 
Gemäss der Kreuzvalidierung neigt das Modell zu Absenzen. In der Literatur konnten bislang 
keine solche Beobachtungen festgestellt werden. Zumindest würde sie darauf hindeuten, dass 
sich die Buche im frühen Entwicklungsstadium selbst als Klimaxbaumart nicht zwangsläufig 
durchsetzen muss. Hingegen wurde der positive Effekt der Dominanz im Mutterbestand auf 
die Dominanz im Verjüngungskegel in anderen Studien ebenfalls beobachtet (Žemaitis et al. 
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2019). Im Wesentlichen kann dies mit der schweren Saat der Buche erklärt werden (Frank et 
al. 2019). 
Ob die Fichte präsent war, hing in erster Linie von ihrer Dominanz im Mutterbestand ab. Dem-
nach schien ihre Präsenz eine Frage des Samendrucks zu sein. Andere Studien legen nahe, 
dass es der Fichte bei geringen Anteilen in gemischten Beständen mit Buche nicht gelingt, 
dauerhafte Samenbanken aufzubauen (Berger und Walther 2006), was letztlich die Bedeutung 
ihrer Präsenz und Dominanz im Mutterbestand unterstreicht. Das Temperaturregime war nur 
zweitrangig, was auf die allgemein grosse ökologische Amplitude der Fichte zurückgeführt 
werden kann (Caudullo et al. 2016). Dennoch hing ihr Verjüngungserfolg, gemessen an ihrer 
Abundanz, vor allem von der Meereshöhe ab und bestätigte damit ihre Präferenz für kühlere 
Lagen (ebd.). Offene Öffnungen hatten darauf keinen Einfluss, förderten tendenziell aber ihre 
Präsenz und Dominanz. 
Für die Präsenz des Bergahorns dürfte der Höhengardient insofern keine Rolle gespielt haben, 
als dass die untersuchten Standorte seine ökologische Amplitude nicht abdeckten (Vitasse et 
al. 2012). Im Vergleich zur Buche streut der Bergahorn seine geflügelten Samen breiter (Hein 
et al. 2008), wodurch seine Präsenz weniger stark von der Iokalen Kronenschicht ausgehen 
musste. Wegen der kurzlebigen Samenbank, ist der Bergahorn für seine Verjüngung auf einen 
permanenten Anflug von Samen angewiesen, die dann mit ihrer hohen Fruktifikationsrate 
seine Präsenz gewährleisten (Deiller et al. 2003). Zusammen mit seiner Schattentoleranz und 
Wuchsleistung in der Jugend kann er relativ effizient auf Öffnungen reagieren (Hein et al. 
2008). Für den negativen Effekt der Potenziellen Sonneneinstrahlung konnte keine Erklärung 
gefunden werden. 
Die Esche zeigte sowohl bei ihrer Präsenz als auch Abundanz eine ausschliessliche Abhän-
gigkeit vom Höhengradienten. Das passt grundsätzlich zu ihrer ausgeprägten Spätfrostemp-
findlichkeit (Dobrowolska et al. 2011). Ihre Fortpflanzungsstrategie kann als Grund aufgeführt 
werden, weshalb andere Faktoren kaum eine Rolle spielten: Mit der noch grösseren Streu-
breite als diejenige des Bergahorns (Mittelwert = 43 m; 95 %-Perzentil = 113 m; Wagner 1997; 
zitiert in Dobrowolska et al. 2011) ist ihre Samenausbreitung und Verjüngung räumlich unab-
hängiger von den Mutterbäumen und entsprechend auch vom untersuchten Stratum «Inter-
pretationsfläche». Zudem baut sie mit Hilfe der Dormanz auf geeigneten Substraten wie Kalk-
stein oft Samenbanken auf, dank derer sie in den Öffnungen häufig permanent präsent sein 
kann (Jaworski 1995; zitiert in Dobrowolska et al. 2011). Schliesslich trägt auch die komplexe 
Geschlechtlichkeit der Esche zur Zufälligkeit bei, indem beispielsweise zwittrige Individuen 
weniger stark fruktifizieren als weibliche (Dobrowolska et al. 2011). Als ausgesprochene Licht-
baumart (Dobrowolska et al. 2011) war nicht zu erwarten, dass offenere Öffnungen keinen 
Einfluss hatten. Wahrscheinlich war das Spektrum der Öffnungen, in denen Eschen vorkamen, 
zu klein, dass sie sich vermehrt durchsetzen konnte. Ausserdem waren in den höheren Ent-
wicklungsstufen kaum Eschen vertreten. 
Bei der Eiche zeigten sich vor allem zwei Muster: Während ihre Präsenz vom Höhengradienten 
abhing, war der Mutterbestand für ihre Abundanz und Dominanz entscheidend. Diese Muster 
stimmen grundsätzlich mit anderen Studien zur Ausbreitung und Verjüngung von der Stil und 
Traubeneiche überein (Annighöfer et al. 2015; Diaz-Maroto et al. 2015). Wie bei der Esche ist 
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davon auszugehen, dass das enge Spektrum an Öffnungen einerseits und die Schattentole-
ranz in der Jugend andererseits zu keinem deutlichen Signal von der Öffnung geführt haben 
könnten. 
Für die Präsenz und Abundanz der Tanne konnte kein aussagekräftiges Modell gefunden wer-
den. Im allgemeinen kann sie sich aber sehr effizient verjüngen (Dobrowolska et al. 2017) und 
dies auch mit einer Samenausbreitung, welche grösser ist als jene der Esche (Mittelwert = 59; 
Maximum = 189 m; Cremer et al. 2012). Dies ginge mit entsprechend ähnlichen Konsequen-
zen für die Detektion von Verjüngungsmustern einher. Rozenbergar et al. (2007) kommen bei 
ihren Beobachtungen in Sloweniens Tannen-Buchenwäldern zum Schluss, dass die Tanne 
diffuse Lichtverhältnisse bevorzugt und direktes Licht meidet. Dies würde auch erklären wes-
halb im Laufe der Verjüngungsentwicklung vermehrt Tannen zu finden sind. In Feldbeobach-
tungen wuchs sie häufig unter dem Schirm der vorherrschenden Verjüngung auf.  
 
Zusammengefasst unterschieden sich die Muster in den Verjüngungsmodellen entsprechend 
der standörtlichen Situation, der individuellen ökologischen Amplitude und der Verjüngungs-
strategie der einzelnen Arten. Das lokale Vorkommen in der Kronenschicht war zum einen für 
die Abundanz von Arten mit schwereren und weniger mobilen Früchten wichtig (Eiche, Berg-
ahorn). Zum anderen aber auch für die Präsenz jener Arten, welche auf den untersuchten 
Standorten auf eine permanente Ansamung angewiesen waren (Bergahorn, Fichte). Für die 
Präsenz von ausgeprägt spätfrostempfindlichen Arten war jedoch das an die Meereshöhe ge-
bundene Temperaturregime (Eiche, Esche) bestimmend. Die Öffnungen nahmen in keinem 
Modell eine tragende Rolle ein und wirkten vor allem für die Abundanz des Bergahorns und 
das Durchsetzungsvermögen der Fichte förderlich. Überall wo die Öffnung und der Mutterbe-
stand auf die Verjüngung Einfluss nahmen, waren die Effekte des Mutterbestands stärker. 
Trotz den Unsicherheiten unterstreicht dies wichtige Rolle des direkten Einwuchses, sie be-
reits auf Ebene der Artgemeinschaft festgestellt wurde. Aus den artspezifischen Eigenheiten 
der Verjüngung lassen sich gerade auch wegen den Unsicherheiten nur schwer Schlussfolge-
rungen für die Walddynamik ableiten. 
 
 
 
4.4 Einflussfaktoren 

Obschon die Verjüngungsmodelle mit der Verjüngungsökologie der Arten plausibilisiert wer-
den konnten, waren die meisten Effekte schwach und/oder mit grossen Unsicherheiten behaf-
tet. Sie bestätigen insgesamt die grosse Zufälligkeit und die schwierige Voraussagefähigkeit 
der Verjüngung, wie es in früheren Studien zur Naturverjüngung bereits festgestellt wurde 
(Madsen und Hahn 2008; Jaloviar et al. 2020). Einflussfaktoren, welche die Aussagekraft der 
Modelle einschränken, konnten sowohl von ökologischer als auch methodische Natur sein. 
Buchenwald-Arten zeigen bei der Samenproduktion eine unterschiedliche jährliche Variabilität 
(Wesołowski et al. 2015). In höheren Lagen kann die Samenproduktion innerhalb einer Art 
zugleich grösser sein (Kelly et al. 2001). Zwar hängt die Variabilität allgemein mit der Kombi-
nation von Temperatur- und Niederschlagsvariablen zusammen, ist aber nur eingeschränkt 
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mit diesen erklärbar (Allen et al. 2014; Allen et al. 2018). Ein wichtiges Phänomen für das 
Verjüngungsaufkommen ist die unregelmässige, aber synchronisiert massenhafte Samenpro-
duktion, wie sie bei einigen Arten in mittleren Buchwäldern vorkommt (Nussbaumer et al. 
2018). Über die Mechanismen zur Entstehung und zu Auswirkungen sogenannter Mastjahre 
wird aktiv geforscht (Pearse et al. 2016; Allen et al. 2018; Nussbaumer et al. 2018). Die ver-
schiedenen «Mast-Strategien» (vgl. Nussbaumer et al. 2018) dürften durch ihr zeitlich variie-
rendes Auftreten als wichtigen Grund aufgeführt werden, weshalb die Verjüngungskegel so 
stark von der Zufälligkeit geprägt sind: Vor dem Hintergrund dieser Puls-Dynamik müssen die 
Reproduktions-Chancen einer Art zum Entstehungszeitpunkt einer Öffnung nicht zwingend 
von ihrer Dominanz in der Kronenschicht abhängig sein. Soweit fehlen aber Studien, welche 
die Rolle des Mastverhaltens bei der Verjüngungsdynamik in Waldöffnungen explizit unter-
sucht haben. 
Der Verbiss am Leittrieb durch wildlebende Säugetiere konnte sowohl Höhenzuwachs als auch 
die Mortalität beeinflusst haben (Gill 1992). Die Reaktionsfähigkeit auf den Verlust des End-
triebes ist aber zwischen den Arten variabel (Kupferschmid und Heiri 2019). Abhängig von den 
Populationsgrössen in den Wildlebensräumen kann der Verbiss zudem räumlich und zeitlich 
stark variieren (Kupferschmid et al. 2015). Im Allgemeinen konnte in der Schweiz vor allem bei 
der Tanne und Eiche eine Zunahme des Verbisses festgestellt werden (Kupferschmid et al. 
2015). Für die Verjüngung der Buche stellt der Verbiss hingegen kein Risiko dar (Frank et al. 
2019). Das Risiko scheint überdies ohnehin auch eine Frage der Saisonalität und Schneebe-
deckung zu sein (Odermatt 2014). Auf der einen Seite wird davon ausgegangen, dass der 
Verbiss in Öffnungen zu erheblichen Veränderungen in der Artenzusammensetzung führen 
können (Holm et al. 2013). Auf der anderen Seite konnten Studien auch zeigen, dass eine 
erhöhte Pflanzendichte das Risiko des Verbisses senkt und sein Einfluss auf die Zusammen-
setzung relativiert (Kupferschmid 2018). Alle diese Faktoren legen ein komplexes Wirkungs-
gefüge offen, dem mit den verwendeten Parametern nur sehr schwer beizukommen ist. 
Es ist davon auszugehen, die Reproduktion der Esche durch das europaweite Phänomen des 
Eschentriebsterbens durch den Schlauchpilz Hymenoscyphus fraxineus betroffen ist (Enderle 
et al. 2019). Marcais et al. (2017) dokumentierten in Belgien und Frankreich bei 35 % der 
Jungbäume mit einem Durchmesser von unter 5 cm einen Befall von Hymenoscyphus fraxi-
neus. In den meisten Fällen führten diese zum Absterben (Marcais et al. 2017), was entspre-
chende Konsequenzen auf ihre Abundanz hat. Resistenzen gibt es und es scheint, dass diese 
mit Provenienzen zusammenhängen (Stocks et al. 2017). Inwieweit sich dieser Schlauchpilz 
auf die Verjüngungsfähigkeit der Esche auswirkt, ist aber noch eine offen Frage (Enderle et 
al. 2019). 
 
Neben ökologischen Faktoren konnten auch methodische Annahmen und Rahmenbedingun-
gen zu einem undeutlicheren Bild von Verjüngungsmustern beigetragen haben. Zum Beispiel 
waren die vorgefundenen Verjüngungskegel unterschiedlich weit entwickelt und die Möglich-
keiten eingeschränkt, das Stichprobe-Design für die Entwicklungsstufen auszubalancieren. Es 
ist denkbar, dass damit Keimungs- und Entwicklungserfolg besser verfolgbar gewesen wären. 
Ferner hätte dies verdeutlicht, inwieweit die Öffnungen in den Entwicklungsphasen eine Rolle 
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spielten. Weiter ging die Studie implizit davon aus, dass allein Arten in der Kronenschicht zu 
fruktifizieren vermochten und für die Verjüngung in den Öffnungen verantwortlich waren. Je-
doch ist davon auszugehen, dass Individuen mit einer tieferen sozialen Stellung ebenfalls re-
produktionsfähig sind und Einfluss auf die Verjüngung im Verjüngungskegel gehabt haben 
konnten. Schliesslich standen Verjüngungskegel nahe am Rand der Interpretationsfläche po-
tenziell im Einflussbereich von nicht erfassten Arten, was zu Verzerrungen beim direkten Ein-
wuchs geführt haben kann. 
In Feld waren nicht alle Verjüngungskegel eindeutig abgrenzbar. Das hing in der Regel damit 
zusammen, dass auch die Öffnungen räumlich nicht immer explizit abgrenzbar waren. Solche 
Begegnungen führten vor Augen, dass der verfolgte Ansatz auf dem Denk-Modell der Lücken-
dynamik (vgl. Watt 1947; Grubb 1977; Yamamoto 1992) aufbaute. Implizit geht es von einer 
überwiegend geschlossenen Kronenschicht aus. Mit zunehmender Auflösung der Kronen-
schicht lösen sich die Öffnungen aber auf und damit was unter dem Begriff Lückendynamik zu 
verstehen ist. Gerade in bewirtschaftungsbedingt stark ungleichförmigen Buchenwäldern 
(Dauerwälder, Plenterwälder) war fraglich, ob von einer die Lückendynamik die Rede sein 
konnte. Hytteborn und Verwijst (2014) legten in borealen Wäldern dar, dass es durch diesen 
Effekt nicht mehr möglich ist, Entwicklungen in den «Öffnungen» selbst zu illustrieren. Da Öff-
nungen unter solchen Umständen interagierten, propagierten sie deshalb das Modell der «of-
fenen Matrix». Ein solcher Komplex an zusammenhängenden Öffnungen wäre dann als ge-
samtes mit einer eigenen Dynamik zu beschreiben (Blackburn et al. 2014; Hytteborn und 
Verwijst 2014).  
 
 
 
4.5 Schlussfolgerungen und Ausblick 

Ein Ziel der Studie war es, herauszufinden, ob und inwiefern sich das Verjüngungspotential in 
den Öffnungen mit dem Schweizerische Landesforstinventar (LFI) abbilden lässt. Mit einem 
neuen Inventuransatz konnte auf mittleren Buchenwaldstandorten aufgezeigt werden, dass 
die Artenvielfalt und -häufigkeit systematisch unterschätzt wurden. Unter bestimmten Voraus-
setzungen galt dies auch für die Dominanz der Fichte und des Bergahorns. Gemessen daran 
können die Entwicklungsmöglichkeiten solcher Waldstandorte grösser sein, als Landesforstin-
ventare es vermuten lassen. Diese Befunde können entsprechende Implikationen für bisherige 
Studien haben, welche mit Inventurdaten arbeiteten und das Monitoring an sich. Zugleich of-
fenbaren sie aber auch neue Potenziale Verjüngungs- und Walddynamik. Aufgrund der Klein-
flächigkeit der Öffnungen führten die beiden Inventur-Ansätze bei der Diversität und der Ähn-
lichkeit zum Mutterbestand jedoch zu keinen unterschiedlichen Ergebnissen. 
Ein weiteres Ziel war es zu erörtern, ob und inwieweit sich die Verjüngungsmuster in kleinflä-
chigen Öffnungen (< 0.05 ha) mit den strukturellen Eigenschaften der Öffnung und des Mut-
terbestands erklären lassen. Empirische Modelle zur Artengemeinschaft legten nahe, dass die 
Gemeinschaft im Verjüngungskegel zum überwiegenden Teil aus direktem Einwuchs hervor-
geht. Die Vielfalt im Verjüngungskegel war jedoch nicht an derjenigen in der lokalen Kronen-
schicht gekoppelt. Hingegen förderten offenere Öffnungen tendenziell die Artenvielfalt und 
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zugleich den asymmetrischen Wettbewerb zu Gunsten schattentoleranterer Arten. Obwohl die 
artspezifischen Verjüngungsmodelle mit den Standortansprüchen und Verjüngungsstrategien 
weitgehend übereinstimmten, war das Erklärungsvermögen der verwendeten strukturellen Pa-
rameter meist gering. Ausser für die Esche und die Tanne spielte der Mutterbestand aber für 
jede untersuchte Art eine tragende Rolle. Es wird vermutet, dass neben den artspezifischen 
Verjüngungsstrategien das Zusammenspiel zwischen Mastverhalten und Entstehungszeit-
punkt von Öffnungen erheblich zur Zufälligkeit im Verjüngungsmuster beiträgt.  
Von der Verjüngung bis zur Etablierung in die Kronenschicht sind viele Faktoren verantwort-
lich, welche je nach Lebensphase unterschiedlich zum Tragen kommen (Niinemets 2010). Die 
vorliegende Studie konzentrierte sich auf eine sehr kurze und frühe Lebensphase. Dass sich 
die Naturverjüngung in kleinflächigen Öffnungen hin zu einer Gemeinschaft von schattentole-
ranteren Arten entwickelt ist nicht neu. Doch zeigt Studie auf, dass kleinflächige Öffnungen in 
mesophilen Buchenwaldgesellschaften nicht bloss als Hort schattentoleranter Arten betrachtet 
werden dürfen. Der alleinige Blick auf die mittelfristigen Entwicklungstendenzen blendet das 
Potenzial an Entwicklungsmöglichkeiten aus, welche sich im frühen Entwicklungsstadium der 
Verjüngung anbieten können. Mit dem sehr eingeschränkten Einfluss von Öffnungen ist zwar 
davon auszugehen, dass der direkte Einwuchs langfristig die Grundrichtung der Waldentwick-
lung vorgibt. Doch rückt die Zufälligkeit der Verjüngungsmuster das aufmerksame Beobachten 
ins Zentrum, wie etwa durch ein aussagekräftiges Monitoring. Kleinflächige Öffnungen können 
sich als räumlich und zeitlich begrenzte Opportunitätsfenster erweisen. Die Trägheit der un-
tersuchten Buchenstandorte ergäbe sich demnach in erster Linie durch das Verstreichen-Las-
sen dieser Opportunitäten und nicht ihrem prinzipiellen Unvermögen, Struktur-Reichtum her-
vorzubringen. 
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Tab. 17 Auszug aus einem Feldprotokoll. Es wurde so formatiert, dass es nach der digitalen Erfassung 
automatisch eingelesen werden konnte. 

CLNR       AUFN_ID   DATUM   
         
         

AUFN_EIGENSCH Zentrum_od_Kegel Randeffekte_j_n Randeff_Ursa-
che 

Verj_flaechig_j_n Letzter_Ein-
griff_J    

            
         

AUFN_POSITION In_Plot_j_n   E N var   
   

            
         

AUFN_METRIK Abgrenzbarkeit   Laenge Breite1 Breite2 Kegel-
hoehe_max    

            
         

         

OBS BA Q h_klasse_cm Stf Verbiss_0 Verbiss_1 Verbiss_2 Verbiss_3  
    10-39 1          
    40-129 2          
    h>130 & DBH<4   3          
    8> DBH >=4 4          
    10-39 1          
    40-129 2          
    h>130 & DBH<4   3          
    8> DBH >=4 4          
    10-39 1          
    40-129 2          
    h>130 & DBH<4   3          
     8> DBH >=4 4                  

Bem_Aufnahme 
      

         
         

Bem_Stand-
ort 
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Tab. 18 Beschreibung der verwendeten Daten für die Modellierung. Die Abkürzungen beziehen sich 
auf die Angaben im Text beziehungsweis in den Tabellen. 

Typ Gruppe Variable Einheit Minimum Mittelwert Maximum Standardab-
weichung 

Prädiktor Kegel ℎ#,'IJ [m] 31 136.101 554 102.095 

… … ℎ#,'IJ [m] 0.4 3.949 8.5 1.852 

… … 𝑟F/+ [-] 0.117 0.193 0.817 0.111 

… Klima 𝐻𝐿𝐼  [-] -0.146 0.271 0.8 0.215 

… … 𝐸𝑙𝑒𝑣 [m .ü.M] 440 901 1442 250.748 

… Bestand 𝑆𝑝K [n] 1 3.323 7 1.101 

… … 𝐷𝑜𝑚K Buche [%] 0 44.169 100 29.631 

… … 𝐷𝑜𝑚K Fichte [%] 0 19.782 100 24.127 

… … 𝐷𝑜𝑚K Tanne [%] 0 19.645 84 19.514 

… … 𝐷𝑜𝑚K Bergahor [%] 0 4.008 30 5.972 

… … 𝐷𝑜𝑚K Esche [%] 0 2.444 50 8.348 

… … 𝐷𝑜𝑚K Eiche [%] 0 4.911 90 17.549 

Zielvariable Kegel 𝐻%&'(,# [-] 0 0.432 0.79 0.201 

… … 𝑆𝑝# [-] 1 5.081 11 1.747 

… … 𝑑𝑒𝑔12. [-] 0 0.777 1 0.257 

… … 𝐷+,. [-] 0.062 0.484 1 0.226 

… … 𝐴𝑏𝑠 Buche [n] 0 3.140 45.16 5.996 

… … 𝐴𝑏𝑠 Fichte [n] 0 0.340 8.754 0.985 

… … 𝐴𝑏𝑠 Tanne [n] 0 1.194 13.329 2.34 

… … 𝐴𝑏𝑠 Bergahorn [n] 0 1.893 40.585 5.538 

… … 𝐴𝑏𝑠 Esche [n] 0 1.462 16.711 2.814 

… … 𝐴𝑏𝑠 Eiche [n] 0 4.768 142.444 19.809 

… … 𝐷𝑜𝑚 Buche [-] 0 0.568 1 0.309 

… … 𝐷𝑜𝑚 Fichte [-] 0 0.043 0.581 0.104 

… … 𝐷𝑜𝑚 Tanne [-] 0 0.105 0.952 0.191 

… … 𝐷𝑜𝑚 Bergahorn [-] 0 0.092 0.743 0.144 

… … 𝐷𝑜𝑚 Esche [-] 0 0.063 0.603 0.101 

… …l 𝐷𝑜𝑚 Eiche [-] 0 0.027 0.844 0.106 
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Abb. 11: Dichteverteilung von den Flächen der aufgefundenen Verjüngungskegel. Sie ent-
spricht in ihrer Form der Häufigkeitsverteilung von Waldöffnungen in naturnahen Buchen-
wäldern Osteuropas (Hobi et al. 2015). 

 
 
 

 
Abb. 12: Violin-Plots zum direkten Einwuchsgrad gemessen als die relative Abundanz 
sämtlicher Arten, welche auch im Mutterbestand vertreten sind. Die Kürzel in der y-Achse 
S = LFI-Satelliten-Plot, G = Verjüngungskegel. Die Buchstabenkombinationen stehen für 
statistisch homogene Gruppen, wobei Kombinationen mit komplett unterschiedlichen 
Buchstaben einen signifikanten Unterschied darstellen (paarweiser Wilcoxon-Test mit Bon-
ferroni-Korrektur; 𝛂 = 0.05). Weisse Punkte stellen den Median dar, die dicken Balken re-
präsentieren 50 % der Daten und die Linien die Spannweite zwischen Maxima und Minima. 
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Abb. 13: Restliche Violin-Plots zur relativen Abundanz (Dominanz) der Baumarten in den 
LFI-Satelliten-Plots (S) und in den Verjüngungskegeln (G). A) Buche (Fagus sylvatica), B) 
Tanne (Abies alba) und C) Esche (Fraxinus excelsior). Die Buchstabenkombinationen ste-
hen für statistisch homogene Gruppen, wobei Kombinationen mit komplett unterschiedli-
chen Buchstaben einen signifikanten Unterschied darstellen (paarweiser Wilcoxon-Test 
mit Bonferroni-Korrektur; 𝛂 = 0.05). 


