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Zusammenfassung

Durch Wiederholungsaufnahmen auf 32 permanenten Dauerbeobachtungsflichen in den beiden in
den Bayerischen Alpen gelegenen Naturwaldreservaten Schrofen und Wettersteinwald konnten teils
deutliche Anderungen der Struktur und Vegetationszusammensetzung seit Mitte der 1980er Jahre auf-
gezeigt werden. Der von den Untersuchungen abgedeckte Gradient erstreckt sich dabei von den Berg-
mischwéldern der montanen Stufe iiber die Fichtenwélder der tiefsubalpinen Stufe bis hin zu den
Lérchen-Zirbenwildern der hochsubalpinen Stufe. Auffillig waren insbesondere ein Anstieg des
Kronenschlusses der Altbestéinde, die zunehmende Etablierung einer Strauchschicht sowie die Haufig-
keitszunahme von verschiedenen Arten innerhalb der Krautschicht, woraus eine deutliche Zunahme der
Alpha-Diversitit resultierte. Bei den Arten mit positiver Reaktion im Vergleichszeitraum (,,Gewinner®)
handelte es sich iiberwiegend um konkurrenz- und wuchskriftige Arten mit vergleichsweise hoheren
Néhrstoff- und geringeren Lichtanspriichen. Die Haufigkeitszunahme der Arten ging in vielen Féllen
einher mit einer Ausweitung ihrer Vorkommen in hoéhere (aber auch tiefere) Lagen, wodurch die
Aufnahmen der subalpinen Nadelwilder und des Bergmischwaldes heute eine insgesamt hohere floris-
tische Ahnlichkeit aufweisen als noch in den 1980er Jahren, was als Tendenz zur Homogenisierung der
Artenzusammensetzung der Bodenvegetation interpretiert werden kann. Ein Wechsel der Gesellschafts-
zugehorigkeit konnte allerdings fiir keine einzige Aufnahmefldche nachgewiesen werden. Als wesent-
liche Triebkréfte der Verdnderungen kommen unseres Erachtens insbesondere der deutliche, klima-
wandelbedingte Temperaturanstieg im Untersuchungszeitraum, gednderte Landnutzungspraktiken (Ein-
stellung der forstlichen Bewirtschaftung, Intensivierung der jagdlichen Nutzung, Reduzierung der Be-
weidungsintensitét) sowie nach wie vor hohe Stickstoffeintrdage in Frage.

Abstract

Repeated surveys on permanent plots in the strict forest reserves Schrofen and Wettersteinwald (Bava-
rian Alps) have revealed some significant changes in the vegetation structure and composition of these
mountain forests since the mid-1980s. The gradient covered by the investigations ranges from mixed
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mountain forests of the montane zone to natural spruce forests of the lower subalpine zone and larch-
pine forests of the upper subalpine zone. Particularly noticeable changes were an increase in the canopy
closure of the stands and the establishment of a shrub layer. In addition, an increase in frequency was
observed for many species of the herb layer, resulting in an increase in alpha diversity. The species with
a positive reaction in the study period (“winners”) were predominantly competitive and vigorous species
with comparatively higher nutrient and lower light requirements. In many cases, the increase in the fre-
quency of species was accompanied by an expansion of their occurrence to higher (but also lower) alti-
tudes. As a result, the relevés of the subalpine coniferous forests and the mixed mountain forests today
show an overall higher floristic similarity than in the 1980s, which can be interpreted as a homogeniza-
tion of the species composition of the understorey vegetation. However, not a single relevé changed its
affiliation to a vegetation type. In our opinion, the main driving forces behind the changes are the sig-
nificant rise in temperature due to climate change, changes in land use practices (cessation of forest man-
agement, intensification of hunting, reduction in grazing intensity) and continued high nitrogen inputs.

Keywords: global warming, land-use changes, nitrogen deposition, permanent plots, plant traits,
species composition, species richness, mixed mountain forests, subalpine coniferous forests

1. Einleitung und Hypothesen

Bergwilder erbringen eine Vielzahl von Okosystem-Dienstleistungen. Sie speichern CO»,
stellen Wasser und Holz zur Verfiigung, schiitzen Siedlungen vor Naturgefahren wie Lawi-
nen und beherbergen eine hohe Biodiversitidt. So gehéren die nadelholzreichen Carbonat-
Bergwilder der nordlichen Kalkalpen zu den Waldgesellschaften mit der hochsten Alpha-
Diversitit (ca. 47 +/- 4 GefdB3pflanzenarten pro 400 m?) in Europa (Veceta et al. 2019). Die
Klimaverinderungen der vergangenen Jahrzehnte stellen das Okosystem Bergwald aller-
dings vor grofle Herausforderungen. So sind die Bergwilder im Alpenraum von den Aus-
wirkungen des Klimawandels besonders stark betroffen. Zum Beispiel stieg in den Ostalpen
die Temperatur in den letzten 100 Jahren um mehr als 2 °C an. Im Vergleich dazu waren es
global nur ca. 0,8 °C. Auch die Prognosen fiir die kommenden 50 Jahre sagen fiir die Alpen
eine doppelt so hohe Erwidrmung voraus wie fiir das angrenzende Tiefland (Hipp et al. 2015).

Ebenso wird sich die Niederschlagssituation aller Voraussicht nach &dndern. Vorsichtige
Prognosen der Niederschlagsverteilung deuten fiir Mitte bis Ende dieses Jahrhunderts auf
eine leichte Zunahme der Niederschldge im Winterhalbjahr — vermehrt in Form von Regen —
und eine Abnahme in den Sommermonaten hin. Dies wirkt sich insbesondere auf die Schnee-
decke aus: Bis Ende des Jahrhunderts konnte die Schneefallgrenze um 400 bis 800 m anstei-
gen (Schmucki et al. 2015). Wéhrend der letzten Jahrzehnte konnte bereits ein Anstieg der
Schneefallgrenze im Nordalpenraum von mehr als 200 m beobachtet werden (Seiler
2003/2004).

Dass sich der Klimawandel bereits auf unsere Gebirgswélder auswirkt, zeigt anschaulich
die Studie von Prietzel et al. (2016). Demnach konnte seit den 1970er-Jahren eine signi-
fikante Abnahme der Humusvorrdte der Waldboden in den Bayerischen Kalkalpen nach-
gewiesen werden, die vermutlich mit der Temperaturerh6hung in ursidchlichem Zusammen-
hang steht. Am stérksten fiel der Humusverlust dabei in Boden auf Kalk- oder Dolomit-
gestein aus. Thom & Seidl (2021) konnten zeigen, dass der Temperaturanstieg wéhrend der
letzten Jahrzehnte bereits zu beschleunigten strukturellen Verdnderungen der Bergwélder
gefiihrt hat. In mehreren Untersuchungen wurde dariiber hinaus ein Aufsteigen von
Geholzjungwuchs im Hohengradienten beobachtet und als Indiz flir eine erwdrmungs-
bedingte Verlagerung der Baumgrenze gedeutet (z. B. Gehrig-Fasel et al. 2007, Erschbamer
etal. 2011). Klimatische Effekte werden dabei allerdings haufig durch andere Faktoren wie
z.B. Anderungen in der Landnutzung iiberlagert (Gehrig-Fasel et al. 2007, Aune et al. 2011).
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Auch in den Bayerischen Alpen kann anhand eines Vergleichs von aktuellen Beobachtungen
mit historischen Daten bereits ein deutliches Ansteigen der Hohengrenzen fiir Eberesche,
Fichte, Weitanne, Bergahorn und Buche beobachtet werden (Ewald et al. 2021, Rosler et al.
2024). Ein Ansteigen der Hohengrenzen wurde auch fiir eine Vielzahl anderer Gefil3-
pflanzen der montanen Bergwélder gezeigt (Schmidtlein et al. 2013). Mittel- bis langfristig
sind daher Verdnderungen in der Artenzusammensetzung des Bergwaldes und ein Anstieg
der Waldgrenze bzw. Flachenverluste bei den alpinen Rasen zu erwarten.

Modellierungen der zukiinftigen potenziellen Vegetation Bayerns lassen erkennen, dass
bei einer Erwdrmung von +2 °C (ohne Berlicksichtigung einer Niederschlagséinderung) viele
Vorkommen des Bergmischwaldes der nérdlichen Kalkalpen im Alpenvorland erléschen,
dafiir aber eine Ausweitung der Waldgesellschaft in hohere Gebirgslagen erfolgen konnte
(Fischer et al. 2019). Diese Ausweitung des Bergmischwaldes in groere Hohen ginge vor-
aussichtlich zu Lasten subalpiner Waldgesellschaften (z. B. der natiirlichen Fichtenwilder),
die als besonders anfillig gegeniiber einer Erwdrmung gelten (Miiller-Kroehling et al. 2009,
Ewald 2009). Natiirliche Fichtenwélder verfiigen allerdings iiber eine charakteristische und
schiitzenwerte Flora und Fauna aus boreo-montan und alpin verbreiteten Arten, deren Vor-
kommen sie von Fichtenforsten in der Buchenstufe abhebt. Durch den Klimawandel wird
dieser Waldlebensraum mitsamt seinen charakteristischen Arten daher voraussichtlich massiv
beeintrichtigt und gefdhrdet. Gleiches diirfte auch fiir die Carbonat-Lérchen-Zirbenwélder
im Bayerischen Alpenraum gelten, da die Fichte bei einer Erwdrmung die Zirbe aller Vor-
aussicht nach sukzessive aus ihrem angestammten Areal verdrangen wird. Da ein Aufsteigen
der Zirbelkiefer aufgrund der Orographie aber vielfach unmdglich erscheint, ist nach Welz-
miiller & Ewald (2016/2017) langfristig sogar mit einem lokalen Verschwinden der Baumart
zu rechnen.

Neben dem Klimawandel werden die Bergwilder aber auch durch andere Faktoren be-
einflusst. Einen wichtigen Treiber fiir Vegetationsverdnderungen in Gebirgsdkosystemen
stellen dabei Anderungen der Landnutzung dar (Tasser & Tappeiner 2002). So war in Bay-
ern iliber Jahrhunderte hinweg die Weide im Wald weit verbreitet, wobei zahlreiche Wald-
weiderechte vor allem im oberbayerischen Bergwald bis heute existieren (Sailer 2007).
Durch die langandauernde Beweidung der Bergwilder wurden deren Habitatvielfalt und
Néhrstoffarmut begiinstigt, was einen Anstieg der Artenvielfalt innerhalb der Waldboden-
vegetation zur Folge hatte (Ewald 2000). Umgekehrt wurden nach Aufgabe dieser traditio-
nellen Landnutzungspraktiken vielfach ein zunehmender Dichtschluss der Waldbestinde und
eine Abnahme der Pflanzenartenvielfalt beobachtet (z.B. Lelli et al. 2021). Auch die seit
Mitte des 19. Jahrhunderts vielerorts iiberhohten Schalenwildbestdnde fithrten zu einer
deutlichen Verdnderung der Bergwaldbestidnde in den Bayerischen Alpen und trugen ganz
maBgeblich zur deren Entmischung, Uberalterung, Auflichtung und Vergrasung bei, wobei
der Stérung der Waldverjiingung durch selektiven Verbiss hierbei eine Schliisselrolle zu-
kommt (Prietzel & Ammer 2008).

Neben der landwirtschaftlichen und jagdlichen Inanspruchnahme der Bergwélder stellt
auch die forstwirtschaftliche Nutzung einen weiteren wichtigen Einflussfaktor dar. Wiahrend
noch bis weit in das letzte Jahrhundert hinein die schiere Existenzsicherung teilweise zu
einer intensiven forstlichen Nutzung der Bergwilder fiihrte, hat der Nutzungsdruck auf die
Wailder wéhrend der letzten Jahrzehnte in dieser Region deutlich abgenommen. Neben der
Holzproduktion sind heute insbesondere die Sicherung der zahlreichen Schutz- und
sozio6konomischen Funktionen sowie die Anpassung der Bergwélder an den Klimawandel
wichtige Aufgaben fiir die Bewirtschafter (Tretter & Pratsch 2019).



Trotz laufender Bemiithungen zur Emissionsminderung sind die Stickstoffeintrige in die
Waldokosysteme seit Jahrzehnten zu hoch. Dies gilt auch fiir die Bergwélder der Nordlichen
Kalkalpen, in denen lokal Stickstoffeintrdge bis zu 30 Kilogramm pro Hektar und Jahr
gemessen werden (Dietrich et al. 2018). Auch im Werdenfelser Raum wurden in Hochlagen-
Fichten-Wildern Nitrat- und Ammonium-Eintrége von bis zu 21 Kilogramm pro Hektar und
Jahr ermittelt (Kirchner et al. 2014). Dabei konnen die Eintrdge in Abhéngigkeit von Topo-
graphie und Windverhéltnissen rdumlich stark variieren (Kirchner et al. 2014). Dennoch sind
gerade die Bergwilder der Bayerischen Alpen aufgrund natiirlicher und historischer
Faktoren, die verbreitet zu Stickstoff-Mangel gefiihrt haben, nach wie vor ein groBflachiges
Refugium fiir Arten, die an Stickstoff-Armut angepasst sind (Reger et al. 2014). Ob und zu
welchem Ausmal3 die wahrend der letzten Dekaden vielerorts beobachtete Zunahme stick-
stoffanzeigender Arten (z.B. Verheyen et al. 2012, van Dobben & Vries 2017, Roth et al.
2022) zwischenzeitlich auch in den Gebirgswildern Bayerns beobachtet werden kann, ist
allerdings noch weitestgehend unbekannt.

Aufgrund der gednderten Rahmenbedingungen erscheint es sehr wahrscheinlich, dass
sich die Pflanzengemeinschaften der Bergwélder wihrend der letzten Jahrzehnte bereits
sukzessive gewandelt haben und weiter wandeln werden. Insofern sind detaillierte Kennt-
nisse iiber die tatsdchlichen Reaktionen der Pflanzenbestdnde hilfreich und erforderlich,
wenn man die Auswirkungen des globalen Wandels auf die Phytodiversitit und Arten-
zusammensetzung der Bergwilder analysieren und verstehen will. Wéhrend nédmlich Pro-
gnosemodelle einerseits ermitteln, an welchen Punkten im Geldnde bei Temperaturerh6hung
z.B. potenziell neue Lebensrdume entstehen konnten, geben sie andererseits doch keine
Auskunft dariiber, welche Arten mittels welcher Merkmale die grote Chance haben, diese
potenziellen Lebensrdume aufBlerhalb ihres aktuellen Verbreitungsgebiets denn auch tat-
sdchlich zu erreichen. Wéhrend hiufige und ausbreitungsstarke Arten hierzu unter Um-
stinden in der Lage sind, kann die Situation fiir nicht-mobile Arten deutlich ungiinstiger
aussehen (Zollner et al. 2019). Trotz hoher Mobilitét kann eine Ausbreitung von Arten in
groBere Hohen aber auch begrenzt werden, wenn z. B. zunehmende Trockenheit den Kei-
mungs- und Etablierungserfolg junger Pflanzen negativ beeinflusst (Lazarus et al. 2018).
Auch kénnen z. B. Unterschiede im Mikroklima der Wélder die Reaktionen von Arten auf
eine Erwiarmung modifizieren. So scheint nach Zellweger et al. (2020) ein geschlossenes
Kronendach aufgrund eines insgesamt kiihleren Mikroklimas klimainduzierte Verdn-
derungen eher abzupuffern, wihrend lichte Bestédnde einen Wandel der Artengemeinschaften
cher begilinstigen.

Der Vergleich historischer Vegetationserfassungen mit aktuellen Wiederholungsauf-
nahmen ist ein etabliertes Verfahren, um mittel- bis lingerfristige Anderungen in der Di-
versitdt und Artenzusammensetzung von Pflanzenbestinden aufzuzeigen (Hédl et al. 2017).
Durch die Standortweiser- und Indikatorfunktion der Vegetation kdnnen dariiber hinaus
Erkenntnisse iiber die Triebkréifte der Verdnderungen abgeleitet werden, wobei Wieder-
holungserhebungen auf permanenten, fest markierten Dauerbeobachtungsflichen (,,perma-
nent plots* gemdf Kapfer et al. 2017) eine besonders hohe Aussagekraft besitzen.

Durch den Vergleich von auf permanenten Dauerflichen durchgefiihrten Vegetations-
aufnahmen aus der zweiten Hilfte der 1980er Jahren mit aktuellen Vegetationsaufthahmen
wurden im Rahmen der Projekte ,,Auswirkungen des Klimawandels auf Diversitdt und
Struktur von Gebirgswiéldern im Bayerischen Alpenraum - klifW007* und ,,Dynamik und
Anpassung der Naturwélder an den Klimawandel - DANK® die wihrend der letzten drei
Jahrzehnte erfolgten Verdnderungen der Bergwaldvegetation untersucht. Der von den Unter-



suchungen abgedeckte Gradient erstreckt sich dabei von den Bergmischwéldern der monta-
nen Stufe liber die Fichtenwilder der tiefsubalpinen Stufe bis zu den Lérchen-Zirbenwéldern
der hochsubalpinen Stufe. Durch den Zeitvergleich sollten v.a. folgende Hypothesen iiber-
priift werden: (1) In der Regenerationsschicht (Kraut-, Strauchschicht) ist der Wandel der
Baumartenzusammensetzung und -diversitdt stirker als in der Baumschicht. (2) Bedingt
durch die deutliche Temperaturzunahme wahrend der letzten drei Jahrzehnte konnten viele
Arten ihre Vorkommen rdumlich ausweiten und v.a. in grolere Hohen ausdehnen, woraus
ein Anstieg der Diversitit sowie der Temperaturzahlen resultiert (Thermophilisierung).
(3) Durch schonendere Bewirtschaftungspraktiken und Stickstoffeintrdge ist eine Zunahme
von Arten meso- und eutropher Standorte zu beobachten. (4) Die natiirliche Waldentwick-
lung und insgesamt verbesserte Wachstumsbedingungen fithren zu einem verstdrkten Dicht-
schluss der Bestdnde, woraus eine Zunahme schattentoleranter Arten resultiert. (5) Das Auf-
steigen von Arten im Hohengradienten erhdht die floristische Ahnlichkeit zwischen
montanen Bergmischwiéldern und subalpinen Nadelwéldern (biotische Homogenisierung).

2. Untersuchungsgebiet

Im Werdenfelser Land siidostlich von Garmisch-Partenkirchen befinden sich die zwei
rdumlich benachbarten Naturwaldreservate Schrofen (840-1250 m ii. NHN) und Wetter-
steinwald (1390-1850 m ii. NHN; Abb. 2). Gemil der Forstlichen Wuchsgebietsgliederung
Deutschlands (Gauer & Aldinger 2005) gehoren die Standorte zum Wuchsbezirk 82.07
,.Karwendel und Wettersteinmassiv® im Wuchsgebiet 82 ,,Bayerische Alpen®. Die im Jahr
1978 ausgewiesenen Reservate (Kurzcharakteristik vgl. Tab. 1) erstrecken sich von der mon-
tanen bis in die hochsubalpine Stufe und repriasentieren somit die wichtigsten zonalen Wald-
gesellschaften der Bayerischen Alpen (montane Bergmischwélder, tiefsubalpine Fichten-
wilder, hochsubalpine Larchen-Zirbenwilder).

Tabelle 1. Kurzcharakterisierung der Naturwaldreservate Schrofen und Wettersteinwald.
Klimadaten: © Deutscher Wetterdienst, Bayerisches Landesamt fiir Umwelt, Bayerische Landesanstalt fiir
Wald und Forstwirtschaft.

Table 1. Characteristics of the strict forest reserves Schrofen and Wettersteinwald.

NWR 63 ,,Schrofen*

NWR 73 ,,Wettersteinwald*

Jahr der Ausweisung
Wuchsgebiet
Wuchsbezirk

Hohenamplitude
Hohenstufe

Mittlere Jahrestemperatur
(1971-2000)

Mittlerer Jahresnieder-
schlag (1971-2000)
Geologie

Vorherrschende
Waldgesellschaften
Alter der Besténde
(Inventur BaySF)

1978
82 Bayerische Alpen

82.07 Karwendel und
Wettersteinmassiv
837-1251 m ii. NHN

montan bis hochmontan
5,0°C

1135 mm
Hauptdolomit, Jungmoréne

Carbonat-Bergmischwald

104-314 (219)

1978
82 Bayerische Alpen

82.07 Karwendel und Wettersteinmassiv

1390-1850 m ii. NHN
tief- bis hochsubalpin
2,8°C

1508 mm
Wettersteinkalk, Raibler Schichten bis

Carditaschichten
tiefsubalpiner basenreicher Silikat-

Fichtenwald, Carbonat-Larchen-Zirbenwald

97-295 (209)




Entsprechend der Hohenerstreckung nimmt die mittlere Jahrestemperatur im Unter-
suchungsgebiet von ca. 5,6 °C in den Tieflagen auf 2 °C in den hochsten Bereichen ab, die
durchschnittliche Jahresniederschlagssumme steigt hingegen von ca. 1000 mm auf bis zu
1750 mm an (Klimaperiode 1971 bis 2000). Damit fallen im Wettersteingebirge deutlich
geringere Niederschlidge als in vergleichbaren Hohen anderer bayerischer Gebirgsstocke,
was auf eine erhohte Kontinentalitdt hindeutet, da die geringeren Niederschlagsmengen mit
einem hoheren Strahlungsangebot einhergehen (Welzmiiller & Ewald 2016/17). Das kon-
tinental getonte, den Inneralpen dhnliche Lokalklima gilt neben dem Ausgangsgestein als
eine wesentliche Voraussetzung fiir das Vorkommen des hochsubalpinen Carbonat-Léarchen-
Zirbenwaldes (siehe unten).

Das Naturwaldreservat Schrofen liegt oberhalb des Wildflusses Partnach im mittleren
Abschnitt des Reintals. Die bachbegleitenden Steilhdnge sind iiberwiegend nord- und
nordwestexponiert und stark zergliedert. So wechseln sich innerhalb des Reservats be-
waldete Bereiche mit exponiertem, durch Tiefenerosion entstandenem, i.d.R. unbewalde-
tem Schrofengelédnde ab. Das geologische Ausgangssubstrat ist iiberwiegend Hauptdolomit,
in den obersten Bereichen des Reservats findet sich kleinflichig auch wiirmzeitliches
Fernmordnenmaterial (Ewald etal. 2000). Vorherrschende Bodentypen sind Rendzinen
unterschiedlicher Ausprigung sowie Braunerden. Der auf groBen Flichen des Reservats
stockende Wald ist ein typischer Bergmischwald aus Fichte, Tanne, Buche und Berg-Ahorn
(Aposerido foetidae-Fagetum Oberdorfer 1950 ex Oberd. 1957; Rennwald 2000, Walen-
towski et al. 2020). Am Siidwestrand kommen auf sehr flachgriindigen Standorten klein-
flachig auch Kiefern-dominierte Bestidnde vor.

Der im Bereich des Kédmikopfes gelegene Wettersteinwald ist das hochstgelegene Natur-
waldreservat Bayerns. Das Naturwaldreservat gliedert sich in zwei Bereiche, die durch die
felsigen Abbriiche des Kdmikopfes voneinander getrennt werden. Im unteren, tiefsubalpinen
bis subalpinen, iiberwiegend nord- bis nordwestexponierten Bereich finden sich gut wasser-
versorgte, mittelgriindig entkalkte, lehmige Mergeltone (Herkunft aus Raibler Schichten),
die durch Eintrdge von Kalksteinschutt aus den dariiberliegenden Felsflanken von karbo-
natischem Grobboden durchsetzt sind (Albrecht et al. 1988). Der gut basenversorgte Unter-
grund wird partiell durch Humuspakete unterschiedlicher Michtigkeit iiberlagert und
dadurch stellenweise ,,maskiert”. Aufgrund dieser kleinstandortlichen Vielfalt wird die
Bodenvegetation durch ein Nebeneinander von sdureanzeigenden Fichtenwaldarten (z.B.
Calamagrostis villosa, Lycopodium annotinum, Homogyne alpina), nitrophilen Hochstauden
(z.B. Adenostyles alliariae, Chaerophyllum hirsutum, Aconitum lycoctonum) und Kalk-
zeigern (v.a. Blockbesiedler wie Cystopteris fragilis oder Viola biflora) bestimmt. Aus
pflanzensoziologischer Sicht stehen die Fichtenbestinde daher zwischen den Carbonat-
Fichtenwéldern frischer Standorte (Adenostylo glabrae-Piceetum caricetosum ferrugineae)
und den Silikat-Fichtenwédldern auf frischen bis hangfeuchten, tiefgriindigen Boden mit
ausreichender Basenversorgung (Homogyne alpinae-Piceetum adenostyletosum alliariae;
vgl. Ewald 1999). Aufgrund des steten Vorkommens der fiir Silikat-Fichtenwélder charak-
teristischen Trennarten Dryopteris carthusiana und Oreopteris limbosperma sowie des voll-
stindigen Fehlens von Adenostyles glabra werden die Bestinde im Rahmen dieser Arbeit
den tiefsubalpinen basenreichen Silikat-Fichtenwéldern (Homogyno alpinae-Piceetum
adenostyletosum alliariae Zukrigl 1973; Rennwald 2000) zugeordnet.

Der obere, hochsubalpine Bereich des Naturwaldreservats wird durch den dort zutage
tretenden Wettersteinkalk geprigt. Auf den flachgriindigen, méBig trockenen bis frischen
Rendzinen, die oft von michtigen Tangelhumusauflagen bedeckt sind, stockt ein lichter bis



parkartig aufgelockerter Zirben-Fichtenwald, dem vereinzelt unterstindige Vogelbeeren,
Moorbirken oder Larchen beigemischt sind. Die Bestdnde stellen ein reliktisches Vor-
kommen der Waldgesellschaft des Carbonat-Lirchen-Zirbenwaldes (Vaccinio-Pinetum
cembrae Pallmann et Haffter 1933 em. Oberdorfer 1962; Rennwald 2000) dar. Sie stehen in
enger Verzahnung mit Carbonat-Latschengebiischen (Rhododendro hirsuti-Pinetum mugo
Braun-Blanquet et al. 1939 nom. inv.; Rennwald 2000), von denen sie sich im Wesentlichen
nur durch den Schlussgrad der Baumschicht unterscheiden (Albrecht etal. 1988). Auf
iiberwiegender Flache diirfte es sich bei den Alpenrosen-Latschengebiischen um eine sekun-
dére, nutzungsbedingte Ersatzgesellschaft des Carbonat-Larchen-Zirbenwaldes handeln
(Walentowski & Simon 2014). Dariiber hinaus finden sich im Reservat noch Magerrasen
und Weiden (Almflachen, v.a. im Bereich der Raibler Schichten), Schuttfluren sowie Fels-
partien mit kleinrdumig wechselndem Vegetationsmosaik.

Gemil den Inventurdaten der Bayerischen Staatsforsten (BaySF) variiert das Alter der
Bestinde zwischen 104 und 314 (im Mittel 219) Jahren im Naturwaldreservat Schrofen bzw.
97 und 295 (im Mittel 209) Jahren im Naturwaldreservat Wettersteinwald. Wie fiir Berg-
wilder typisch, stellen auch die Waldfldchen der beiden Naturwaldreservate ein Mosaik aus
verschiedenen Waldentwicklungsphasen dar, wobei der iiberwiegende Anteil der Bestéinde
der spéten Optimalphase bzw. Terminalphase zugeordnet werden kann.

Wie der gesamte Ostalpenraum (Hipp et al. 2015) ist auch das Untersuchungsgebiet
bereits stark von den Folgen des Klimawandels betroffen. So wurde auf der dem Unter-
suchungsgebiet nahegelegenen Zugspitze (2962 m ii. NHN) seit Beginn der 1980er Jahre ein
Anstieg der Jahresmitteltemperatur um fast zwei Grad gemessen (Abb. 1). Die Jahres-
niederschlagssumme blieb iiber den Zeitraum hingegen weitestgehend konstant, zeigte aber
starke Schwankungen zwischen den Jahren.

mittlere Jahrestemperatur (°C)

1980 1990 2000 2010 2020
Jahr

Abb. 1. Entwicklung der Jahresdurchschnittstemperatur auf der Zugspitze (2962 m ii. NHN) seit 1980.
Daten: Deutscher Wetterdienst.

Fig. 1. Mean annual temperature at the Zugspitze (2962 m a.s.l.) between the years 1980 and 2022.
Data: German Weather Service.



3. Material und Methoden

3.1 Vegetationserfassung

Bei der Erstinventarisierung der Reservate Schrofen und Wettersteinwald wurde ein festes
Dauerflachenraster (100 x 100 m) eingerichtet, in welches auch die Erfassungen der Waldstrukturen
und Artengruppen eingehéngt wurden (Albrecht 1990). Die Mittelpunkte dieser Gitterfelder wurden mit
T-Marken dauerhaft markiert, wodurch eine exakte Relokalisation der urspriinglichen Aufnahme-
flachen/-standorte auch nach mehreren Jahrzehnten gewdhrleistet ist. Die Erstaufnahmen der Vege-
tation in den Jahren 1986 (Wettersteinwald) bzw. 1989 (Schrofen) folgten den in Albrecht (1990) be-
schriebenen methodischen Standards. Demnach diente fiir die Wahl der Aufnahmefldche das in den
Reservaten eingerichtete 100 x 100 m-Raster als Bezugsgrundlage. So stellte in den allermeisten Féllen
der im Geldnde vermarkte Gitterpunkt den Mittelpunkt eines vegetationskundlichen Aufnahmekreises
dar. Fiir die Aufnahmen in groBflachig auftretenden Waldgesellschaften (hier Carbonat-Bergmischwald
bzw. tiefsubalpiner Fichtenwald) wurde dabei ein Kreis mit einem Radius von 10 Metern gewéhlt, was
einer Flachengrofle von 314 m? entspricht. Bei nur kleinflachig auftretenden Waldgesellschaften, wie
im vorliegenden Fall dem Carbonat-Lérchen-Zirbenwald, wurden den Aufnahmen teilweise andere
Erfassungsradien zugrunde gelegt. Eine Verlegung des Probekreismittelpunktes fiir die Vegetations-
aufnahme erfolgte nur in wenigen Ausnahmefillen, wobei exakte Angaben zur Lage des neuen Mittel-
punktes gemacht wurden. Dadurch ist eine genaue Relokalisation der urspriinglichen Aufnahmeflache
ebenfalls moglich. Die Erfassung der Vegetation wurde nach Vegetationsschichten getrennt durch-
gefiihrt (Baumschicht 1 und 2, Strauchschicht, Krautschicht), wobei alle auf dem Waldboden vorkom-
menden Arten von GefaBBpflanzen bestimmt und aufgelistet wurden. Ausgeschlossen blieben auf
erkennbaren Sondersubstraten wie Totholz, Stubben, Wurzelanldufen und Steinen/Felsen wachsende
Arten. Die bei den Erstaufnahmen verwendeten Artméchtigkeitsklassen konnen Tabelle 2 entnommen
werden. Die Erstaufnahmen im Naturwaldreservat Wettersteinwald erfolgten im Jahr 1986 durch Hans-
Gerd Michiels, die im Reservat Schrofen im Jahr 1989 durch Wolfgang Kortenhaus.

Die Wiederholungsaufnahmen wurden in den Jahren 2022 und 2023 durchgefiihrt, wobei die Auf-
nahmemethodik und die Lage, Gro8e und Form der Altaufnahmen beibehalten wurden, um eine mé-
glichst gute Vergleichbarkeit der Datensidtze zu gewéhrleisten. Wie auch bei den Erstaufnahmen
wurden Sondersubstrate von der Erhebung ausgenommen. Im Zweifel wurden diese auf ihre Bedeckung
mit Humus gepriift, wobei mit mehr als 2 cm zersetztem Humus bedeckte Sondersubstrate zum Wald-
boden zidhlten (vgl. Ewald & Fischer 1993). Im Reservat Schrofen wurden insgesamt 15, im Reservat
Wettersteinwald 17 Aufnahmen wiederholt, wobei die Hohenlage der Aufnahmeflichen von 926 bis
1243 m ii. NHN (Schrofen) bzw. 1410 bis 1783 m ii. NHN (Wettersteinwald) reichte (Abb. 2). Im
Rahmen der Wiederholungsaufnahmen wurden in beiden Reservaten auf jeweils sieben Aufnahme-
flachen ferner Oberbodenproben genommen und anschlieBend im Labor analysiert.

Tabelle 2. Zu den verschiedenen Aufnahmezeitpunkten verwendete Artméchtigkeitsklassen und ihre
Ubersetzung in Deckungswerte.

Table 2. Comparison of the cover-abundance scales used in the different surveys.

Michiels (1986) Kortenhaus (1989) klifW007/DANK (2022/23) Mittlere Deckung
r r r 0,1
+ + + 0,5
1 1 1 3
2m 3
2a 2a 2a 10
2b 2b 2b 20
2 15
3 3 3 38
4 63
5 5 5 88
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Abb. 2. Lage der Naturwaldreservate Schrofen und Wettersteinwald sowie der darin befindlichen Ve-
getationsaufnahmeflachen.

Fig. 2. Location of the permanent vegetation plots in the strict forest reserves Schrofen and Wetterstein-
wald.

Alle Aufnahmen im Reservat Schrofen wurden im Zuge der Erstaufnahme dem Carbonat-Berg-
mischwald zugeordnet. Von den Aufnahmen im Wettersteinwald wurden seinerzeit elf als Grauer-
Alpendost-(Bergahorn)-Fichtenwald und sechs als Karbonat-Zirbenwald bzw. Alpenrosen-Latschen-
gebiisch (mit vereinzelten Zirben in der Baumschicht) klassifiziert (Albrecht et al. 1988).

3.2 Aufbereitung und Auswertung der Daten

Vor Auswertung der Daten wurde die Nomenklatur der jeweils erfassten Arten angeglichen, wobei
die Taxonomische Referenzliste fiir Botanische Funddatenbanken in Deutschland — GermanSL (Jansen
& Dengler 2008) als Grundlage diente. Die Einordnung und Benennung der Pflanzengesellschaften
folgt der Standardliste von Rennwald (2000).

Im Rahmen der Auswertung wurden fiir jede Aufnahme bzw. das jeweilige Gesamtkollektiv insbe-
sondere folgende Kenngrofen bestimmt/berechnet:

— Kumulative Gesamtartenzahl iiber alle Aufnahmen (Gamma-Diversitét)

— Artenzahl je Probefliche (Alpha-Diversitét)

—  Stetigkeit/mittlere Deckung der Arten

— Unterer Rand, Mittelwert und oberer Rand der Hohenverbreitung der Arten im Datensatz
— ungewichtete mittlere kologische Zeigerwerte nach Ellenberg et al. (2001)

Mittels einer ,,Two-way indicator species analysis“ (TWINSPAN; Gauch & Whittaker 1981) wurde
der Gesamtdatensatz in floristisch homogene Untergruppen unterteilt (pseudospecies cut levels: 0, 2, 5,
10 und 20; Artdeckungen Wurzel-transformiert). Auf diese Weise konnte iiberpriift werden, ob sich die
Zugehorigkeit einzelner Aufnahmefldchen zu den Vegetationstypen (Gesellschaftszugehorigkeit) im
Vergleichszeitraum gedndert hat. Die fiir die jeweiligen Vegetationstypen charakteristischen Arten
wurden mittels einer Indicator Species Analysis (ISA; s.u.) ermittelt (vgl. hierzu auch Vegetations-
tabelle E1 im Anhang).

Alt- und Wiederholungsaufnahmen wurden mittels Entzerrter Korrespondenzanalyse (Detrended
Correspondence Analysis, DCA) gemeinsam ordiniert (vgl. Hill & Gauch 1980), wobei nur die Kraut-
schicht in die Analyse einbezogen wurde. Die Artdeckungen wurden vorab Wurzel-transformiert, um
eventuelle Verzerrungen durch unterschiedliche Deckungsgradschitzungen zwischen den verschiedenen
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Bearbeitern zu beriicksichtigen. Zur Interpretation der Achsen wurden die zur Verfiigung stehenden
Variablen (z. B. Umweltparameter, Schichtdeckungen, mittlere Zeigerwerte nach Ellenberg et al. 2001)
als Joint Plot tiber das Ordinationsdiagramm gelegt.

Um zu analysieren, welche Arten im Vergleichszeitraum innerhalb der Krautschicht eine Reaktion
(Anderung der Vorkommenshiufigkeit) gezeigt haben, wurde eine Zeigerartenanalyse (Indicator
Species Analysis, ISA) durchgefiihrt. Dazu wurden die Deckungsgrade der einzelnen Arten zunéchst in
Prasenz-/Absenz-Daten umgewandelt, um Effekte durch unterschiedliche Bearbeiter noch weiter zu
minimieren. Basierend auf den Prdsenz-/Absenz-Daten wurde mit Hilfe der multipatt Funktion des
indicspecies Pakets (Version 1.7.15) in R (Version 4.4.2) fiir jede gruppenspezifische Zeigerart der phi-
Koeffizient (group equalized phi-coefficient of association 7J) ermittelt (Céceres & Legendre 2009),
wobei die Aufnahmen (i) nach Untersuchungszeitpunkt und (ii) nach Untersuchungszeitpunkt und
Vegetationstyp gruppiert wurden.

Um die Reaktion der Arten im Vergleichszeitraum in Beziehung zu ihren Eigenschaften/funk-
tionellen Merkmalen setzten zu kénnen, wurden fiir jede Art folgende Parameter ermittelt und im
Rahmen der Analysen beriicksichtigt: Zeigerwerte und Lebensform (Ellenberg et al. 2001), Pflanzen-
hohe (Jager et al. 2013), Strategietyp, Blithbeginn, Reproduktionstyp, Samengewicht (Klotz et al. 2002)
sowie Waldbindung der Arten (Schmidt et al. 2011).

Als statistische Tests kamen der parameterfreie U-Test (ungepaarte Stichproben) bzw. der para-
meterfreie Wilcoxon-Vorzeichen-Test (gepaarte Stichproben) zur Anwendung.

Die statistischen Auswertungen wurden mit den Statistikprogrammen R (Version 4.4.2; R Core
Team 2024) in der Umgebung von R-Studio, PC-ORD 6.0 (McCune & Mefford 2011) sowie
STATISTICA 13 (Dell Inc., 1984-2015) durchgefiihrt.

4. Ergebnisse

4.1 Baumschicht

Sowohl im Rahmen der Alt- als auch der Neuaufnahmen konnten jeweils acht Baum-
arten innerhalb der Baumschicht dokumentiert werden. Die zu beiden Zeitpunkten haufigs-
ten Baumarten waren erwartungsgemal3 Fichte (Picea abies), Tanne (Abies alba), Buche
(Fagus sylvatica) und Bergahorn (Acer pseudoplatanus). Mit deutlich geringerer Stetigkeit
wurden Zirbelkiefer (Pinus cembra), Mehl- und Vogelbeere (Sorbus aria, S. aucuparia)
sowie Moorbirke (Betula pubescens) erfasst. Zeitbedingte Unterschiede in den Artenpools
(Gamma-Diversitit) konnten nicht beobachtet werden.

Auch ein Vergleich der Alpha-Diversitit (Artenzahlen je Plot) der Baumschicht liel
keine signifikante Anderung erkennen. So betrug die Anzahl der Baumarten in den histo-
rischen Aufnahmen durchschnittlich 2,7, in den Neuaufnahmen 2,8 Arten (Tab. 3). Betrach-
tet man den Verlauf der Diversitdt der Baumschicht entlang der Meereshdhe, zeigten sich
ebenfalls kaum Unterschiede: So ist der Zusammenhang zwischen der Hohe und den Arten-
zahlen innerhalb der Baumschicht zu beiden Zeitpunkten signifikant negativ und die
Konfidenzbénder beider Aufnahmekollektive liberlappen sich stark (Abb. 3).

Auch beziiglich der Stetigkeit der Baumarten waren so gut wie keine Unterschiede
zwischen den zwei Aufnahmezeitpunkten zu erkennen. So hat sich die Stetigkeit von Tanne,
Moorbirke und Mehlbeere nicht geéndert, wiahrend Buche, Fichte, Zirbelkiefer und Vogel-
beere eine leichte Zunahme (zwischen drei und sechs Prozentpunkten) zeigten. Lediglich
beim Bergahorn konnte ein Stetigkeitsunterschied von mehr als zehn Prozentpunkten beob-
achtet werden (Abnahme von 59 auf heute 47 %).

Die oberen, mittleren und unteren Hohengrenzwerte der acht Baumarten blieben weitest-
gehend unverédndert. Ein nennenswerter Unterschied zeigte sich nur bei der Vogelbeere, bei
der eine Verlagerung der obere Vorkommensgrenze von 1623 m ii. NHN im historischen
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Abb. 3. Artenzahlen innerhalb der Baumschicht (oben links), Strauchschicht (oben rechts) und Kraut-
schicht (unten) entlang des untersuchten Hohengradienten. Die Altaufnahmen sind dabei lila, die Wie-
derholungsaufnahmen orange eingeférbt. Dargestellt sind ferner die linearen Regressionsgeraden sowie
die 95 %-Konfidenzbénder.

Fig. 3. Species richness in the tree-layer (top left), shrub-layer (top-right) and herb-layer (down left)
along the altitudinal gradient in 1986/89 (violet) and 2022/23 (orange).

Datensatz auf heute 1784 m ii. NHN nachgewiesen werden konnte, was darauf hindeutet,
dass innerhalb der hochsubalpinen Stufe neue Individuen in die Baumschicht (Bereich iiber
fiinf Meter Hohe) einwachsen konnten.

Der einzige Parameter, der eine deutliche Verdnderung zwischen den zwei Aufnahme-
zeitpunkten aufwies, war die im Rahmen der Aufnahmen geschétzte Deckung der Baum-
schicht. Diese erhohte sich signifikant von im Mittel 54 auf 64 Prozent (Abb. 4), was auf eine
gewisse Zunahme des Kronenschlusses der Bestidnde hindeutet, wobei die stirkste Zunahme
in den subalpinen Fichtenwildern zu beobachten war (Tab. 3).
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Tabelle 3. Vergleich ausgewihlter Vegetationsparameter (Artenzahlen, Schichtdeckungen, mittlere
Zeigerwerte nach Ellenberg et al. 2001) zwischen den Alt- (1986/89) und Wiederholungsaufnahmen
(2022/23). Die Angaben beziehen sich sowohl auf das gesamte Aufnahmekollektiv (ges.) als auch auf
die einzelnen Vegetationseinheiten (AfF: Aposerido foetidae-Fagetum, HaP: Homogyne alpinae-
Piceetum adenostyletosum alliariae, VPc: Vaccinio-Pinetum cembrae).

Table 3. Comparison of selected vegetation parameters (species numbers, layer cover, mean Ellenberg-
indicator-values) between the initial (1986/89) and repeated surveys (2022/23). The data refer both to
the entire set of relevés (ges.) and to the individual vegetation units (AfF: Aposerido foetidae-Fagetum,
HaP: Homogyne alpinae-Piceetum adenostyletosum alliariae, VPc: Vaccinio-Pinetum cembrae).

Parameter Gruppe 1986/89 2022/23 Testwerte

N Mittel SD Mittel  SD Z-Wert p-Wert Sign.

Artenzahl Baumschicht ges. 32 2,7 1,3 2,8 1,1 -0,316 0,752 -
AfF 15 3.8 0,7 3,7 0,5 0,408 0,683 -
HaP 11 1,8 0,6 1,7 0,6 -
VPc 6 1,7 1,2 2,3 1,0 1,155 0,248 -
Artenzahl Strauchschicht ges. 32 0,5 0,6 1,8 1,5 4,170 0,000 ***
AfF 15 0,2 0,4 1,2 0,8 2,846 0,004 **
HaP 11 0,6 0,7 1,9 1,6 1,768 0,077 (¥)
VPc 6 1,0 0,0 32 1,9 1,789 0,074 (¥)
Artenzahl Krautschicht ges. 32 37,2 13,1 58,8 15,0 5,480 0,000 k**
AfF 15 26,2 79 50,6 134 3,615 0,000 ***
HaP 11 51,2 5,5 70,5 9,8 3,015 0,003 **
VPc 6 39,0 4,9 57,5 14,0 2,041 0,041 *
Artenzahl Baumarten ges. 32 2,7 1,2 5,3 1,4 5,388 0,000 ***
Kraut-/Strauchschicht AfF 15 33 1,1 6,3 1,0 3,615 0,000 ***
HaP 11 2,6 1,0 5,0 0,6 3,015 0,003 **
VPc 6 1,3 0,5 33 0,8 1,789 0,074 (*)
Deckung Baumschicht ges. 32 53,6 22,1 63,7 19,6 2,457 0,014 *
AfF 15 67,3 163 71,5 11,0 1,033 0,302 -
HaP 11 45,1 19,0 67,3 17,2 2,475 0,013 *
VPc 6 350 20,7 37,5 203 0,000 1,000 -
Deckung Strauchschicht ges. 32 114 21,2 14,3 18,3 2,245 0,025 *
AfF 15 3,0 6,5 11,5 10,8 2,412 0,016 *
HaP 11 4,5 9,3 3,7 5,7 1,333 0,182 -
VPc 6 45,0 28,8 40,8 23,8 0,500 0,617 -
Deckung Krautschicht ges. 32 75,9 18,9 65,9 17,3 2,309 0,021 *
AfF 15 70,7 21,3 67,0 20,6 0,802 0423 -
HaP 11 74,5 15,7 61,4 12,7 1,768 0,077 (*)
VPc 6 91,7 7,5 71,7 16,3 0,894 0,371 -
L-Zahl ges. 32 5,0 0,7 5,0 0,6 0,884 0,377 -
AfF 15 4,5 0,5 4,6 0,5 0,516 0,606 -
HaP 11 5,2 0,2 5,0 0,4 1,206 0,228 -
VPc 6 6,0 0,3 5,9 0,2 1,225 0,221 -
T-Zahl ges. 32 3,7 0,4 3,7 0,4 1,437 0,151 -
AfF 15 4,1 0,2 4,0 0,2 0,000 1,000 -
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Parameter Gruppe 1986/89 2022/23 Testwerte

N Mittel ~ SD Mittel ~ SD Z-Wert p-Wert Sign.

HaP 11 35 01 36 02 2412 0,016 *
VPe 6 31 02 31 01 0000 1,000 -
K-Zahl ges. 32 37 02 3,6 0,1 2,652 0,008 **
AfF 15 38 01 37 01 3,098 0,002 **
HaP 11 36 02 35 0,1 0603 0,546 -
VPe 6 36 01 36 0,1  -0408 0,683 -
F-Zahl ges. 32 54 03 54 02 0884 0377 -
AfF 15 51 02 52 01 1,549 0,121 -
HaP 11 57 01 56 01 2412 0,016 *
VPe 6 55 01 54 01 1225 0221 -
R-Zahl ges. 32 57 06 58 03 0183 0,855 -
AfF 15 58 08 61 02 0516 0,606 -
HaP 11 57 01 56 02 0316 0,752 -
VPe 6 54 02 56 03 0000 1,000 -
N-Zahl ges. 32 43 05 45 04 2298 0,022 *
AfF 15 43 04 46 04 2066 0039 *
HaP 11 46 04 46 03 0000 1,000 -
VPe 6 38 03 39 03 1,225 0221 -

4.2 Strauchschicht

Insgesamt deutlicher fielen die Unterschiede innerhalb der Strauchschicht aus. Wéhrend
in den Altaufnahmen gerade einmal drei Geholzarten (Abies alba, Picea abies, Pinus mugo)
innerhalb der Strauchschicht erfasst wurden, waren es bei den Neuaufnahmen 13 Arten.
Arten, die 2022/23 erstmalig in der Strauchschicht dokumentiert wurden und eine Stetigkeit
von mehr als zehn Prozent aufwiesen, waren Acer pseudoplatanus (Stetigkeit 12,5 %) sowie
Fagus sylvatica und Sorbus aucuparia (Stetigkeit jeweils 21,9 %). Damit einher ging eine
signifikante Zunahme der Alpha-Diversitit innerhalb der Strauchschicht im Vergleichszeit-
raum von durchschnittlich gerade einmal 0,5 auf heute knapp zwei Arten (Tab. 3). Dabei lag
das aktuelle Niveau der Artenzahlen in allen Héhenstufen zumeist deutlich {iber dem Niveau
von vor rund 35 Jahren, wobei die Zunahme der Alpha-Diversitit in den Hochlagen
tendenziell noch etwas stirker ausgepréigt war als in den tieferen Lagen (Abb. 3). Auch die
im Rahmen der Aufnahmen geschitzte Gesamt-Deckung der Strauchschicht stieg von durch-
schnittlich 11,4 auf 14,3 Prozent signifikant an (Abb. 4), wobei eine Deckungszunahme
insbesondere im Bergmischwald zu beobachten war (Tab. 3).

4.3 Krautschicht

Hinsichtlich der Gesamt-Diversitit (Gamma-Diversitit) war eine deutliche Zunahme zu
verzeichnen. So betrug der Gesamtartenpool in den Aufnahmejahren 1986/89 155 Arten, in
den Jahren 2022/23 hingegen 218 Arten. Zehn Arten konnten in den aktuellen Aufnahmen
nicht wieder dokumentiert werden, wahrend 73 Arten neu hinzukamen. 145 Arten wurden zu
beiden Aufnahmezeitpunkten gleichermafen erfasst.
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Abb. 4. Vergleich der im Rahmen der Aufnahmen geschétzten Gesamt-Deckung der Baumschicht
(oben links), der Strauchschicht (oben rechts) sowie der Krautschicht (unten links) zwischen den Alt-
aufnahmen (lila) und den Neuaufnahmen (orange).

Fig. 4. Cover of the tree-layer (top left), shrub-layer (top-right) and herb-layer (down left) in 1986/89
(violet) and 2022/23 (orange).

Die Darstellung der kumulativen Frequenzen der erfassten GefdBpflanzenarten iiber die
Hohe lieB erkennen, dass in den Jahren 1986/89 ein eher gleichméBiger Riickgang des
Artenpools mit zunehmender Hohe auftrat. 2022/23 zeigte sich dagegen eine deutlich
stufigere Abnahme, wobei die jeweils stirksten Abnahmen an den oberen Grenzen der
subalpinen Fichtenwilder (ca. 1550 m it NHN) bzw. der hochsubalpinen Léirchen-Zirben-
wilder (ca. 1750 m ii. NHN) zu beobachten waren (Abb. 5). Die Frequenzkurve der Neu-
aufnahmen lag dabei insbesondere in diesen beiden Gesellschaften i{iber der der Altauf-
nahmen, was darauf hindeutet, dass dort offensichtlich zahlreiche Arten ihre Vorkommen in
groBere Hohen ausgeweitet haben.

Betrachtet man die Alpha-Diversitit innerhalb der Krautschicht, ist ein deutlicher An-
stieg zu erkennen (Tab. 3). Wihrend die Artenzahl je Aufnahmefldche in den 1980er Jahren
durchschnittlich 37,2 Arten betrug, konnten im Rahmen der Wiederholungsaufnahmen im
Mittel 58,8 Arten je Aufnahmefliche dokumentiert werden. Eine Zunahme der Alpha-
Diversitdt war dabei {iber den gesamten Hohengradienten zu erkennen, wobei die Artenzahl-
zuwéchse in den tieferen Lagen (also im Carbonat-Bergmischwald) tendenziell etwas stirker
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Abb. 5. Kumulative Frequenz der Gesamt-Artenzahlen innerhalb der Krautschicht entlang des unter-
suchten Hohengradienten in den Jahren 1986/89 (lila) und 2022/23 (orange).

Fig. 5. Cumulative frequency of the total species numbers along the altitudinal gradient in 1986/89
(violet) and 2022/23 (orange).

ausgepragt waren als in den hoheren Lagen des Untersuchungsgebiets (Abb. 3 und Tab. 3).
Die Zunahme der Alpha-Diversitit mit der Héhe war daher im aktuellen Datensatz zwar
immer noch signifikant, aber nicht mehr ganz so deutlich ausgeprégt wie im historischen
Datensatz.

Trotz der beobachteten Artenzahlzunahme nahm die im Rahmen der Aufnahmen ge-
schitzte Deckung der Krautschicht iiber die Zeit von durchschnittlich 76 % in den Altauf-
nahmen auf 66 % in den Neuaufnahmen ab (Abb. 4). Die Abnahmen waren dabei in den
subalpinen Nadelwaldbestédnden stirker ausgepragt als in den Bergmischwéldern (Tab. 3).

Der Vergleich der Aufnahmekollektive liel ferner erkennen, dass innerhalb der Kraut-
schicht deutlich mehr Arten in ihrer Stetigkeit zu- als abgenommen haben. Stetigkeitszu-
nahmen um mehr als 20 Prozentpunkte wurden fiir 33 Arten, Stetigkeitsabnahmen um mehr
als 20 Prozentpunkte hingegen fiir keine einzige Art dokumentiert. Dies erkldrt auch, dass
die Stetigkeitswerte der Arten innerhalb der Krautschicht zwischen 1986/89 und 2022/23
insgesamt signifikant angestiegen sind (Abb. 6). Die Deckungswerte der einzelnen Arten
nahmen gegeniiber den Altaufnahmen dagegen signifikant ab (Abb. 6).

Die mittlere Vorkommenshdhe der Arten im Datensatz zeigte keinen Unterschied zwi-
schen den beiden Aufnahmezeitpunkten. Fiir die maximale Hohenverbreitung konnte hinge-
gen eine signifikante Verschiebung nach oben, fiir die untere Grenze der Hohenverbreitung
(minimale Hohe) eine signifikante Verlagerung nach unten aufgezeigt werden (Abb. 7). So
kommen heutzutage offensichtlich viele Arten iiber eine weitere Hohenamplitude vor als
noch in den 1980er Jahren.
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Abb. 6. Boxplots der Stetigkeitswerte (links) bzw. der Deckungswerte (rechts) der Arten innerhalb der
Krautschicht in den Altaufnahmen (lila) bzw. Neuaufnahmen (orange).

Fig. 6. Constancy (left) and average cover (right) of the herb-layer species in 1986/89 (violet) and
2022/23 (orange).

8 8 8
= i 1 = = - U
L = —
—_— 1 ] 3 = 1 i
Zz i i < i i
2] \ H = 52 & !
3 L £ H [3 H H
= o : : T : :
)
=L 5§ : : £8
o E! ! ' =
< [ ' i £
2. ) ¥ @ ' q )
=1 s ' (71 . T Q3
L i ' =a ' =]
=< i i o —_— w
2 i i © T
Lo : 1 E o £ o
=0 ' o 9 ==
£3 ' ' Ne g2
= —— £ £
= p>005 - p <005 2 p <0.001
o o (=3
2 2 2
1986/89 2022/23 1986/89 2022/23 1986/89 2022/23

Abb. 7. Boxplots der mittleren Vorkommenshohe sowie der oberen und unteren Hohengrenzwerte der
Arten innerhalb der Krautschicht. Die Altaufnahmen sind lila, die Neuaufnahmen orange eingefarbt.

Fig. 7. Mean (left), maximum (middle) and minimum (right) altitudinal occurrence of the herb-layer
species in 1986/89 (violet) and 2022/23 (orange).

Wihrend bei den Gehélzarten innerhalb der Baumschicht iiberwiegend keine Ande-
rungen hinsichtlich der Diversitdt und Hohenverbreitung zu beobachten waren (s.o.), war
dies bei den Individuen innerhalb der Regenerationsschicht (Kraut- und Strauchschicht)
anders. Dort konnte eine signifikante Zunahme der Baumartendiversitit von durchschnittlich
2,7 auf 5,3 Arten aufgezeigt werden (Tab. 3). Die Zunahme war dabei in den Bergmisch-
wildern und subalpinen Fichtenwéldern etwas deutlicher als im Léarchen-Zirbenwald (Tab. 3).
Ferner wurde v. a. bei den Baumarten Tanne, Buche, Mehlbeere und Esche eine Verlagerung
der oberen Vorkommensgrenzen in grolere Hohen beobachtet (vgl. auch Tab. 4). Die je-
weils hochstgelegenen aktuellen Nachweise innerhalb der Regenerationsschicht lagen dabei
zumeist deutlich iiber den hochstgelegenen Nachweisen innerhalb der Baumschicht.
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4.4 Zeigerwerte

Der Vergleich der mittleren Zeigerwerte nach Ellenberg et al. (2001) ergab fiir die Konti-
nentalitdtszahl eine signifikante, vom Ausmalf her aber sehr geringe Abnahme von im Mittel
3,7 auf 3,6 (Tab. 3). Hinsichtlich der Stickstoffzahl konnte eine signifikante Zunahme von
durchschnittlich 4,3 auf 4,5 aufgezeigt werden. In beiden Fillen vollzogen sich die Ande-
rungen v.a. in den Bergmischwildern (Tab. 3). Fiir das Kollektiv der subalpinen Fichten-
wilder konnte ferner eine signifikante Zunahme der Temperaturzahlen sowie eine Abnahme
der Feuchtezahlen nachgewiesen werden (Tab. 3).

Erwartungsgeméil zeigen die mittleren Temperaturzahlen eine signifikante Abnahme, die
mittleren Feuchtezahlen eine signifikante Zunahme mit der Hohe (Abb. 8). Dies gilt fiir
beide Aufnahmezeitrdume gleichermafen. Allerdings hat sich in beiden Féllen der Verlauf
der Regressionsgeraden im Zeitverlauf tendenziell abgeflacht, sodass die Vegetation aktuell
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Abb. 8. Zusammenhang zwischen der Héhe und den mittleren Temperaturzahlen (oben links) bzw.
Feuchtezahlen (unten links) sowie zwischen der Deckung der Baumschicht und den mittleren Licht-
zahlen (oben rechts) bzw. den gemessenen pH-Werten und den mittleren Reaktionszahlen (unten
rechts). Die Altaufnahmen sind dabei lila, die Wiederholungsaufnahmen orange eingefirbt. Alle Zu-
sammenhénge sind statistisch signifikant.

Fig. 8. Relationship between altitude and mean Ellenberg-indicator-values for temperature (top left)
and soil humidity (down left). On the right-side relationships of mean Ellenberg-indicator-values for
light against tree-layer cover (top) and of mean Ellenberg-indicator-values for soil reaction against
measured pH-values (down) are shown. All relationships are statistically significant.
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ein etwas weniger stark ausgepréigtes Temperatur- bzw. Feuchtegefille indiziert. Im Fall der
Temperaturzeigerwerte ist dies v. a. auf eine Zunahme der Temperaturzahlen in den Hoch-
lagen des Untersuchungsgebiets (> 1400 m . NHN) zuriickzufiihren.

Die mittlere Lichtzahl zeigt zu beiden Zeitpunkten einen signifikant negativen Zusam-
menhang mit der Deckung der Baumschicht. Unterschiede zwischen den beiden Aufnah-
mezeitpunkten sind kaum zu erkennen. Fiir die aktuellen Aufnahmen besteht ferner ein sig-
nifikanter Zusammenhang zwischen den mittleren Reaktionszahlen und den auf den Aufnah-
mefliachen gemessenen pH-Werten (Abb. 8).

4.5 Arten mit Reaktion im Vergleichszeitraum

Mittels der Indicator Species Analysis (ISA) konnten 26 Indikatorarten fiir den Zeitraum
2022/23 (Gewinner), hingegen keine einzige Indikatorart fiir den Zeitraum 1986/89 ermittelt
werden (Tab. 4). Acht der Gewinner-Arten sind dabei ausschlieBlich im Rahmen der
Wiederholungserhebungen erfasst worden. Die Gewinner-Arten, die zu beiden Zeitpunkten
dokumentiert wurden, zeichnen sich durch eine Zunahme ihrer Stetigkeit, einen gleich-
bleibenden bzw. ansteigenden oberen Hohengrenzwert und einen gleichbleibenden bzw. ab-
nehmenden unteren Hohengrenzwert aus. Auch fiir die mittlere Deckung der Arten war in
der Mehrheit der Félle ein leichter Anstieg zu verzeichnen, wobei es auch Arten gab, deren
Deckung iiber die Zeit abgenommen hat.

Um herauszufinden, inwieweit sich die Gewinner-Arten von den Arten ohne erkennbare
Reaktion unterscheiden, wurden die zwei Kollektive hinsichtlich der Ausprigung verschie-
dener Eigenschaften/Merkmale miteinander verglichen. Beziiglich der Zeigerwerte nach
Ellenberg et al. (2001) zeichnen sich die Gewinner durch signifikant niedrigere Licht- (4,5
vs. 5,8) sowie nachweisbar hohere Stickstoffzahlen (5,1 vs. 4,2) aus (Tab. 5). Entsprechend
ist auch der Anteil an eher lichtliebenden Arten mit Verbreitungsschwerpunkt an Wald-
rdandern und -verlichtungen bzw. im Offenland unter den Gewinnern entsprechend gering
(Abb. 9). Unterschiede zwischen den Gewinnern und den Arten ohne Reaktion im Ver-
gleichszeitraum konnen auch beziiglich ausgewihlter funktioneller Pflanzenmerkmale auf-
gezeigt werden. So sind die Gewinner durchschnittlich hoherwiichsig, was sich u. a. auch in
einem hoheren Anteil an Nanophanerophyten (N; Kleinbdume und Strducher) und Phanero-

Tabelle 5. Vergleich von Eigenschaften der Gewinner (rechts) und der Arten ohne erkennbare Reaktion
im Vergleichszeitraum (links).

Table 5. Comparison of characteristics of the winners (right) and the species with no apparent response
in the reference period (left).

Arten ohne Reaktion Gewinner Testwerte
N Mittelwert SD N Mittelwert SD U-Wert  Sign.

Lichtzahl 166 5,8 1,9 24 45 1,5 1158,5 ***
Temperaturzahl 101 3,7 1,1 15 3,9 0,9 656 -
Kontinentalitdtszahl 158 3,6 1,1 24 3,7 1,5 1892,5 -
Feuchtezahl 153 5,4 1,3 21 5,7 0,9 1373 -
Reaktionszahl 143 6,2 2,1 16 6,4 1,7 1115 -
Stickstoffzahl 158 42 2,0 21 5,1 1,7 1167,5 *
Blithbeginn (Monat) 184 5,6 1,2 26 53 0,9 1904 (*)
Samengewicht (mg) 113 16,4 101,5 16 32,6 64,3 418,5 ***
Pflanzenh6he (m) 173 1,2 4,6 26 7,3 15,6 1656,5 *
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Abb. 9. Vergleich von funktionellen Merkmalen der Gewinner (schwarz) und der Arten ohne erkenn-
bare Reaktion im Vergleichszeitraum (weifl). Oben links: Lebensformen, wobei T Therophyt, G Geo-
phyt, H Hemikryptophyt, C krautiger Chamaephyt, Z holziger Chamaephyt, N Nanophanerophyt,
P Phanerophyt. Oben rechts: Strategietypen, wobei ¢ Konkurrenzstratege, cs Konkurrenz-Stress-Strate-
ge, csr Konkurrenz-Stress-Ruderalstratege, s Stressstratege. Unten links: Reproduktionstypen, wobei
s: Samen/Sporen, ssv: meist Samen, selten vegetativ, sv: Samen und vegetativ, vvs: meist vegetativ,
selten Samen. Unten rechts: Waldbindung nach Schmidt et al. (2011).

Fig. 9. Comparison of functional traits of the winners (black) and the species with no apparent response
in the reference period (white). Top left: Life forms, where T therophyte, G geophyte, H hemicrypto-
phyte, C herbaceous chamaephyte, Z woody chamaephyte, N nanophanerophyte, P phanerophyte. Top
right: Strategy types, where ¢ competitive strategist, cs competitive-stress strategist, csr competitive-
stress ruderal strategist, s stress strategist. Bottom left: Reproduction types, where s: seeds/spores, ssv:
mostly seeds, rarely vegetative, sv: seeds and vegetative, vvs: mostly vegetative, rarely seeds. Bottom
right: Forest affinity classes according to Schmidt et al. (2011).

phyten (P; Bdume) sowie an Konkurrenzstrategen (c) widerspiegelt (Tab. 5 und Abb. 9). Die
relativen Anteile von Hemikryptophyten (H) bzw. Konkurrenz-Stress-Strategen (cs) sind
hingegen geringer als bei den {ibrigen Arten. Dariiber hinaus besitzen die Arten mit positiver
Reaktion durchschnittlich schwerere Samen und der Anteil an Arten, die sich ausschlie3lich
generativ (also iber Samen bzw. Sporen vermehren) ist tendenziell hoher.

4.6 Gesellschaftszugehérigkeit der Aufnahmeflichen

Mittels TWINSPAN wurden die in den Naturwaldreservaten Schrofen und Wetterstein-
wald durchgefiihrten Alt- und Wiederholungsaufnahmen in drei floristisch homogene Grup-
pen unterteilt (Tab. 6). Aus pflanzensoziologischer Sicht entspricht eine Gruppe (1) dem
Carbonat-Bergmischwald (Aposerido foetidae-Fagetum), eine dem tiefsubalpinen basen-
reichen Silikat-Fichtenwald (2_1, Homogyno alpinae-Piceetum adenostyletosum alliariae)
und eine dem Carbonat-Larchen-Zirbenwald (2_2; Vaccinio-Pinetum cembrae, vgl. hierzu
auch Vegetationstabelle E1 sowie Abb. 2). Fiir keine einzige Aufnahmefldche konnte dabei
eine Anderung der Gruppenzugehérigkeit im Vergleichszeitraum aufgezeigt werden.
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Tabelle 6. Ergebnisse der TWINSPAN-Klassifikation fiir die Alt- und Wiederholungsaufnahmen in
den Naturwaldreservaten Schrofen (63) und Wettersteinwald (73). Fiir jede Pflanzengesellschaft sind
ferner die Indikatorarten mit einem Indikatorwert (phi-Koeffizient) > 0,6 angegeben.

Table 6. Results of the TWINSPAN-classification. For each group the corresponding relevés, the name
of the respective plant community as well as some characteristic species (phi-coefficient > 0.6) are

indicated.
Gruppe Aufnahmenummer Pflanzengesellschaft Indikatorarten (ISA)
1986/89 2022/23

1 63 03 12 63 03 12 Aposerido foetidae-Fagetum Adenostyles glabra
63 04 12 63 04 12 Carex alba
63 04 13 63 04 13 Hepatica nobilis
63 05 12 63 05 12 Aposeris foetida
63 06 09 63 06 09 Melica nutans
63 06_12 63 _06_12 Mercurialis perennis
63_06_13 63 _06_13 Brachypodium sylvaticum
63_07_09 63_07_09 Carex flacca
63_07_13 63_07_13 Maianthemum bifolium
63_08_10 63_08_10 Calamagrostis varia
63 08 13 63 08 13
63 10 11 6310 11
63 10 13 6310 13
63 11 10 63 1110
63_11_11  63_11_11

21 73 07_02 73 07_02 Homogyno alpinae-Piceetum Streptopus amplexifolius
73 08 02 73 08 02  adenostyletosum alliariae Crepis paludosa
73_08_09 73 _08_09 Senecio ovatus
73_09_ 04 73 _09_04 Ranunculus nemorosus
73 09 06 73 09 _06 Chaerophyllum hirsutum
73 09 09 73 09 _09 Luzula luzulina
7310 03 7310 03 Primula elatior
73_10 04 7310 04 Phegopteris connectilis
73 10 06 73 10 06 Saxifraga rotundifolia
73_10_07 73_10_07
73_10_08 73_10_08

22 7303 04 73 .03 04 Vaccinio-Pinetum cembrae Rhododendron ferrugineum
7304 02 7304 02 Rhododendron hirsutum
73 04 04 73 04 04 Vaccinium vitis-idaea
73 0502 73 0502 Peucedanum ostruthium
7305 06 73 0506 Sorbus chamaemespilus
73 06 05 73 06 _05 Bistorta vivipara
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4.7 Anderung der Artengemeinschaften iiber die Zeit

Dass es im Vergleichszeitraum zu keinem grundlegenden Wandel in der Artenzusam-
mensetzung und damit z. B. zu einer Anderung der Gesellschaftszugehdrigkeit im pflanzen-
soziologischen Sinne gekommen ist, geht auch aus dem DCA-Ordinationsdiagramm des
Gesamtdatensatzes hervor (Abb. 10). So sind die Ordinationsrdume der drei Waldgesell-
schaften auch im Jahr 2022/23 nach wie vor klar voneinander getrennt, also durch eigen-
stindige Artenzusammensetzungen gekennzeichnet. Vergleicht man allerdings die durch die
ersten zwei Achsen beschriebenen Ordinationsrdume der aktuellen Aufnahmen mit denen
der historischen Aufnahmen bzw. den Verlauf der Vektoren, welche die jeweils korrespon-
dierenden Alt- und Neuaufnahmen miteinander verbinden, erkennt man v.a. bei den sub-
alpinen Nadelwildern (Homogyno alpinae-Piceetum adenostyletosum alliariae, Vaccinio-
Pinetum cembrae) eine gerichtete Verlagerung entlang der ersten Achse von rechts nach
links. Auch bei den Aufnahmen des Bergmischwaldes (Aposerido foetidae-Fagetum) ist eine
gewisse Verschiebung entlang der ersten Achse, allerdings von links nach rechts, zu er-
kennen. Die Aufnahmen der subalpinen Nadelwilder und des Bergmischwaldes haben sich
im floristischen Raum aufeinander zubewegt und weisen heute also eine insgesamt hohere
Ahnlichkeit auf als noch in den 1980er Jahren, was einer Abnahme der Beta-Diversitit
entspricht. Als quantitatives MaB hierfiir kann die jeweilige Gradientenlénge (bezogen auf
die erste Achse, ausgedriickt in SD-Einheiten) verwendet werden. Diese betrdgt bei den
Altaufnahmen 2,9, bei den Neuaufnahmen hingegen nur noch 2,6 SD-Einheiten.

5. Diskussion

Seit der zweiten Hilfte der 1980er Jahre kam es zu umfangreichen floristischen Ande-
rungen innerhalb der untersuchten Bergwélder des Wettersteingebirges, wobei alle Vegeta-
tionsschichten — wenngleich in unterschiedlichem Ausmall — betroffen waren. Die insgesamt
geringsten Unterschiede zwischen den zwei Aufnahmezeitpunkten gab es innerhalb der
Baumschicht. Hier war vor allem eine Zunahme der Deckung zu beobachten. Dariiber hinaus
konnten Kudernatsch et al. (2024) durch wiederholte Waldinventuraufnahmen im Natur-
waldreservat Wettersteinwald auch einen Anstieg der Bestandesgrundflichen nachweisen.
Diese Entwicklungen diirften wohl weitestgehend auf die natiirliche Waldentwicklung und
das Ausbleiben von grofleren Stérungsereignissen seit der Ausweisung der Reservate im Jahr
1978 zuriickzufiihren sein. Dass es — v. a. bei abnehmender Bewirtschaftungsintensitdt — zu
einem dichteren Kronenschluss sowie einem Anstieg der Grundfliche bzw. des Volumens
der Waldbestinde kommt, zeigen zahlreiche Studien aus Mitteleuropa (z. B. Verheyen et al.
2012, Thom & Seidl 2021). Diese Effekte werden nicht selten noch durch Stickstoffeintrige
verstirkt, die ebenfalls zu einer Zunahme des Kronenschlusses fithren konnen (z.B.
Steinauer et al. 2014). Auch ldngere Vegetationszeiten und die hoheren Temperaturen
wihrend derselben diirften das Wachstum der Bdume und damit den Bestandesschluss in den
untersuchten Gebirgslagen erhoht haben. So belegen die umfangreichen Untersuchungen
von Hartl-Meier et al. (2014), dass sich die Beziechung zwischen Dickenwachstum und
Witterung wihrend der Vegetationsperiode mit dem Aufstieg in hdhere Gebirgslagen
umkehrt (vgl. auch Jolly et al. 2005): Die trocken-heilen ,,Weinjahre* tieferer Lagen mit
ithren diirrebedingten Zuwachseinbriichen sind in den Wildern der Kalkalpen oberhalb einer
Hohengrenze von ca. 1000 m ii. NHN besonders glinstige Jahre, da hohe Sommer-
temperaturen, typischerweise mit unterdurchschnittlichen Niederschldgen gekoppelt, die
Kaltelimitierung der Hochlagenbestinde lockern (Ewald 2024).
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Abb. 10. DCA-Ordinationsdiagramm des Gesamtdatensatzes (64 Aufnahmen), bestehend aus jeweils
32 Aufnahmen aus den Jahren 1986/89 (_0) bzw. 2022/23 (_1), wobei AfF: Aposerido foetidae-
Fagetum, HaP: Homogyno alpinae-Piceetum adenostyletosum alliariae, VPc: Vaccinio-Pinetum
cembrae. Um die ersten zwei Achsen interpretieren zu konnen, wurden die zur Verfiigung stehenden
Variablen (z. B. Umweltvariablen, Schichtdeckungen, Zeigerwerte nach Ellenberg et al. 2001) als Joint-
plot iiber das Ordinationsdiagramm gelegt (L: Licht-, T: Temperatur-, F: Feuchte-, N: Stickstoffzahl,
Deckung_S: Deckung Strauchschicht, AZ B: Artenzahl innerhalb der Baumschicht). Der Anteil der
Varianz (relative Euklidische Distanz), der durch die erste bzw. zweite Achse erklirt wird, betrdgt 69,7
bzw. 7,5 %.

Fig. 10. DCA-ordination diagram of the 64 relevés. Each sampling period (0: 1986/89, 1: 2022/23) is
represented by 32 relevés, where AfF: Aposerido foetidae-Fagetum, HaP: Homogyno alpinae-Piceetum
adenostyletosum alliariae, VPc: Vaccinio-Pinetum cembrae. The relationships between selected vari-
ables and ordination scores are shown as radiating lines (L: light availability-, T: temperature-, F: soil
moisture-, N: nitrogen-indicator value, Deckung_S: cover of the shrub-layer, AZ B: species richness
within the tree-layer). The proportion of the variance explained (relative Euclidean distance) of the first
and second axis is 69.7 % and 7.5 %, respectively.

Entsprechend unserer Erwartungen (vgl. Hypothese 1) fielen die Anderungen beziiglich
der Geholze innerhalb der Regenerationsschicht (also der Kraut- und Strauchschicht) deut-
licher aus als in der Baumschicht. Dort konnte fiir zahlreiche Arten eine Zunahme der Stetig-
keit sowie ein Anstieg der Baumartendiversitit nachgewiesen werden. Fiir die Gesamt-
deckung und Diversitit der Strauchschicht wurde ebenfalls ein signifikanter Anstieg beob-
achtet. Auch Welzmiiller & Ewald (2016/17) konnten im Naturwaldreservat Wettersteinwald
einen deutlichen Anstieg der Verjiingungsdichten der wichtigsten Haupt- und Pionier-
baumarten zwischen 1986 und 2014 feststellen. Die offensichtliche Zunahme der Geholze
innerhalb der Verjiingungsschicht kann dabei auf verschiedene Ursachen zuriickgefiihrt
werden. So sind die Waldbestidnde im Wettersteingebirge stark nutzungsgeprigt und in der
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Vergangenheit durch Waldweide und hohe Wildtierbestdnde deutlich beeinflusst worden.
Entsprechend konstatierten Albrecht et al. (1988), dass trotz giinstiger Lichtverhiltnisse und
ausreichender Ansamung die Verjiingung von Bergahorn und Tanne unterbrochen, die der
Fichte nur eingeschriankt moglich ist. Als Hauptursache hierfiir wurde der Verbiss durch
Schalenwild und Weidevieh (letzterer v.a. im Westteil des Reservats Wettersteinwald)
genannt. Eine Verringerung des Umfangs bzw. die punktuelle Einstellung der Beweidung
konnte insofern in den letzten Jahrzehnten die Etablierung einer Verjiingungsschicht be-
giinstigt haben. Gleiches gilt fiir eine Anderung des Wildtiermanagements, das seit Anfang
der 1980er Jahre durch erhohte Abschiisse von Gams- und Rotwild und die Errichtung eines
Wintergatters gekennzeichnet ist (Welzmiiller & Ewald 2016/17), wodurch die Regeneration
der Waldbdume in der Region insgesamt profitiert hat. Dass die beobachtete Etablierung
einer Verjiingungsschicht mit einem verringerten Schalenwildeinfluss in Zusammenhang
stehen diirfte, wird auch dadurch untermauert, dass sich unter den Gewinnern mehrere
Gehdlzarten befinden, die als besonders verbissempfindlich gelten (z. B. Abies alba, Sorbus
aria, Fraxinus excelsior, Lonicera nigra, L. alpigena). Zumindest punktuell diirfte auch ein
erhohtes Totholzangebot die Verjiingung der Baumarten (v.a. von Fichte und Tanne) ge-
fordert haben, da in Gebirgswildern liegendes Totholz eine zentrale Struktur zur erfolg-
reichen Verjlingung darstellt. So zeigten wiederholte Inventuraufnahmen im Naturwald-
reservat Wettersteinwald im Mittel zwar keine Anderungen der Totholzmengen seit Ende der
1980er Jahre, wohingegen fiir einzelne Probefldchen sehr wohl deutliche Zunahmen um bis
zu 100 m? je Hektar zu verzeichnen waren (Kudernatsch et al. 2024).

Die Zunahme der Diversitdt innerhalb der Gehdlzverjiingung diirfte zu gewissen An-
teilen aber auch auf den Wandel der klimatischen Bedingungen zuriickzufiihren sein. So
kann die beobachtete Verlagerung der oberen Vorkommensgrenzen v. a. fiir Tanne, Buche,
Mehlbeere und Esche als Indiz fiir ein klimainduziertes ,,Héherwandern® interpretiert
werden, wodurch die Geholz-Diversitét insbesondere in den Hochlagen des Untersuchungs-
gebiets begiinstigt worden ist. Wahrend Albrecht et al. (1988) fiir die Buche im Natur-
waldreservat Wettersteinwald eine klimatische Hohengrenze von 1460 m {i. NHN nennen,
liegt der hochstgelegene Nachweis der Buche im aktuellen Datensatz bei immerhin
1539 m ii. NHN. Zu dhnlichen Ergebnissen kamen beispielsweise auch Ewald & Kélling
(2009). Bei einem Vergleich von oberen Hohengrenzwerten aus der Datenbank BERG-
WALD mit Angaben aus der ,,Pflanzensoziologischen Exkursionsflora® von Oberdorfer
konnten seinerzeit fiir 13 Baumarten neue ,,Hohenrekorde* identifiziert werden. Rosler et al.
(2024) belegen, dass die Obergrenzen bei neun von 10 Baumarten mit ausreichender Beob-
achtungsdichte in den Bayerischen Alpen seit 1854 um 6 (Alnus alnobetula) bis 342 m
(Sorbus aucuparia) angestiegen sind. In den Schweizer Alpen wurde durch Vitasse et al.
(2012) gezeigt, dass der Geholzjungwuchs der zehn wichtigsten Baumarten die oberen
Hohengrenzen der adulten Bdume um durchschnittlich 73 Héhenmeter {ibertrifft, woraus sie
ein hohes Potential fiir ein klimawandelbedingtes Hoherwandern der Baumarten ableiten
(vgl. auch Ewald 2012).

Innerhalb der Krautschicht konnte eine deutliche Zunahme der Alpha-Diversitit beob-
achtet werden. Der Anstieg ist dabei einerseits auf das Hinzukommen frither nicht beob-
achteter Arten (Erweiterung des Artenpools) als auch auf eine Hiufigkeitszunahme bereits
Ende der 1980er Jahre nachgewiesener Arten zuriickzufiihren. Hiufigkeitsabnahmen oder
gar ,,Verluste* von Arten waren hingegen kaum zu beobachten. Offensichtlich konnten also
zahlreihe Arten ihre Populationen im Vergleichszeitraum raumlich ausweiten. Die Arten
konnten sich dabei nicht nur innerhalb ihres historischen Hoéhenspektrums ausbreiten,
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sondern offenbar auch ihr Verbreitungsgebiet (v.a. in groBere Hohen, aber auch in tiefere
Lagen) ausweiten. Die Anderungen in der Artenzusammensetzung und der Diversitiits-
anstieg konnen also voraussichtlich sowohl durch ein , filling* (Besiedlung der Rdume aus-
gehend von bereits vorhandenen, aber seltenen Arten) als auch ein ,,moving™ (Auf-/
Absteigen von Arten im Hohengradienten) erklért werden (vgl. Grabherr et al. 1995).

Die Alpha-Diversitit der untersuchten Bergwélder bestétigt die von Vecera et al. (2019)
fir Nadelwilder auf Kalksubstrat modellierten Werte von 47 +/-4 Arten, welche in den
1980er Jahren mit einem Mittelwert von 37 +/-13 leicht unter-, im jlingeren Zeitraum mit
58 +/-15 sogar deutlich iiberschritten werden. Die Zunahme der Alpha-Diversitit diirfte
dabei — zumindest zu gewissen Anteilen — mit der deutlichen Temperaturerh6hung seit den
1980er Jahren in Zusammenhang stehen (vgl. auch Hypothese 2). So wird im Allgemeinen
postuliert, dass es in Lebensrdumen, die durch niedrige Temperaturen aber gleichzeitig auch
ausreichende Niederschlagsmengen gekennzeichnet sind, im Zuge des Klimawandels zu
einem Anstieg der lokalen Diversitit kommt (Vellend et al. 2017). Wihrend ein klima-
induzierter Anstieg der Diversitit in den Bereichen oberhalb der Waldgrenze ein zwischen-
zeitlich gut dokumentiertes Phédnomen ist (Steinbauer etal. 2018), sind vergleichbare
Nachweise fiir kéltegepragte Waldokosysteme wie z. B. Gebirgswélder bislang eher selten zu
finden. So konnten beispielsweise Savage & Vellend (2015) in montanen Bergwéldern in
Kanada im Rahmen von Wiederholungsaufnahmen einen markanten Anstieg der Arten-
zahlen je Aufnahmefliche um durchschnittlich 25 % feststellen, und fiihrten dies auf die
Erwédrmung im Untersuchungszeitraum zuriick. Der Anstieg der Alpha-Diversitét ging dabei
— wie in unserem Projekt auch — mit einer Verlagerung zahlreicher Artvorkommen in
groBBere Hohen einher. Ebenfalls eine Zunahme der Alpha-Diversitit {iber die Zeit fanden
Salomon et al. (2007) in Carbonat-Bergmischwéldern im Nationalpark Berchtesgaden; auch
hier wurde der Klimawandel als ein wesentlicher Treiber des Diversitdtsanstiegs vermutet.

Kurz- bis mittelfristig erscheint es plausibel, dass zahlreiche Pflanzenarten in kélte-
geprigten Okosystemen hinsichtlich ihres Wachstums und ihrer Reproduktion positiv auf
eine Erwiarmung (und die damit verbundene lédngere Vegetationsperiode) reagieren (Kuder-
natsch etal. 2008) und dadurch ihre Populationen (auch in groflere Hohen) rdumlich
ausweiten. Insofern ist es nicht verwunderlich, dass auch in Gebirgswildern zwischen-
zeitlich mehrere Studien innerhalb der Krautschicht ein ,,Hoherwandern® von Arten auf-
zeigen konnten (z. B. Lenoir et al. 2008, Schmidtlein et al. 2013, Kiichler et al. 2015, Savage
& Vellend 2015). Nachweise, dass es dadurch zu einer konkurrenzbedingten Verdringung
von Arten kommt, sind in der Literatur bisher allerdings kaum zu finden (Alexander et al.
2018). So konnte auch in unserer Untersuchung fiir so gut wie keine Art ein deutlicher Riick-
gang der Stetigkeit aufgezeigt werden.

Dass es bisher kaum negative Effekte gibt, konnte mit der Langlebigkeit vieler Wald-
bodenpflanzen in Zusammenhang stehen, wodurch Artenriickgdnge — trotz einer um-
fassenden Etablierung neuer Arten — unter Umstdnden nur sehr langsam vonstattengehen
(sog. ,.extinction lag™; Vellend et al. 2006, Alexander et al. 2018). Artenriickgénge konnten
zusitzlich durch die kleinstandortliche und mikroklimatische Vielfalt der Gebirgswilder
begrenzt worden sein, die kilteadaptierten Arten — trotz eines wiarmeren Klimas — nach wie
vor ausreichend Uberlebensmdglichkeiten bietet (,,climate pockets® nach Uhler et al. 2021).
Langfristig diirfte sich die Entwicklung aber ggf. umkehren, insbesondere wenn die Buche
innerhalb der subalpinen Nadelwaldstufe sukzessive an Bedeutung gewinnt (wobei dieser
Prozess mehrere Jahrzehnte beanspruchen diirfte, wenn man die aktuelle Situation der Buche
im Wettersteinwald bewertet). So fithren steigende Buchenanteile zu einer Reduktion der
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Lichtverfiigbarkeit am Waldboden, einer verstirkten Akkumulation vergleichsweise schwer
zersetzbarer Laubstreu sowie einer verstidrkten Konkurrenz um Wasser und Néhrstoffe
(Hrivnak et al. 2014), was die Herausbildung einer artenreichen Krautschicht begrenzt. Dies
bestitigen beispielsweise auch die Ergebnisse von Blaschke et al. (2021), die in Bergwildern
des Bayerischen Waldes einen negativen Einfluss des Buchenanteils in der Baumschicht auf
den Artenreichtum innerhalb der Krautschicht aufzeigen konnten. Braziunas et al. (2024)
konnten anhand von Simulationsmodellen zeigen, dass die subalpinen Nadelwilder im
Nationalpark Berchtesgaden bis zum Jahr 2100 durch die durchschnittlich héchsten Diver-
sitdtsriickgdnge sowie den hochsten Arten-Turnover gekennzeichnet sein werden, wobei die
klimatischen Verdnderungen den wichtigsten Treiber darstellen.

Dass die Anderungen der klimatischen Bedingungen im Untersuchungszeitraum einen
voraussichtlich wichtigen Wirkfaktor darstellen, geht auch aus den Zeigerwertanalysen
hervor. Dort konnte eine vom Umfang her geringe, aber signifikante Abnahme der
Kontinentalititszahlen beobachtet werden. Tatséchlich liegt hinsichtlich der Haufigkeiten
von Wetterlagen eine Tendenz zu mehr SW-Lagen und weniger NO-Lagen vor, was gleich-
bedeutend mit einer Abnahme der Kontinentalitdt des Klimas in den Nordalpen ist (Kirchner
etal. 2013). Dadurch kénnte der durch die Vegetation indizierte Riickgang der Konti-
nentalitdt erkldrt werden. Der Riickgang der Kontinentalititszahlen kdnnte aber auch mit den
beobachteten Anderungen der Waldstrukturen in Zusammenhang stehen. Durch die Zu-
nahme des Kronenschlusses und die Etablierung einer Strauchschicht werden Ein- und Aus-
strahlungseffekte voraussichtlich verringert, woraus ein insgesamt ausgeglicheneres
Bestandesklima resultiert (Kudernatsch et al. 2019).

Deutliche Anderungen der Temperaturzeigerwerte waren — entgegen unserer Erwartung
— hingegen nicht zu beobachten. Nichtdestotrotz war in den subalpinen Fichtenwildern eine
geringe, aber signifikante Zunahme der Temperaturzahlen zu erkennen und die Gewinner
wiesen mit durchschnittlich 3,9 hohere T-Werte auf als die {ibrigen Arten mit im Mittel 3,7.

Da Zunahmen in der rdumlichen Verbreitung der Arten aber nicht nur in den hoheren
Lagen (also nahe der Kéltegrenze vieler Arten), sondern auch in den tieferen Lagen des
Untersuchungsgebiets zu beobachten waren, liegt die Vermutung nahe, dass neben der
Temperaturerhdohung auch noch andere Faktoren die Vegetationsentwicklung im Vergleichs-
zeitraum beeinflusst haben. So fanden beispielsweise auch Kiichler et al. (2015) Verlage-
rungen des Vorkommens von Arten in tiefere Lagen, und fiihrten dies auf andere Faktoren
als den Klimawandel zuriick. Ein Wirkfaktor kdnnte beispielsweise eine verbesserte Néhr-
stoffversorgung der Pflanzen (insb. mit Stickstoff) sein, wodurch Arten mit héheren Néhr-
stoffanspriichen profitieren. Dass es im Vergleichszeitraum zu einer gewissen Beglinstigung
von hinsichtlich der Néhrstoffversorgung anspruchsvolleren, mesotrophen Arten gekommen
ist, zeigen sowohl die Zeigerwertberechnungen (Anstieg der N-Zahl von durchschnittlich 4,3
auf 4,5) als auch die Vergleiche der ,,Gewinner-Arten® mit den Arten ohne erkennbare
Reaktion. Hier wiesen die Arten mit positiver Reaktion signifikant héhere Stickstoff-Zahlen
auf als die tibrigen Arten. Auch die Tatsache, dass die Gewinner durchschnittlich hoher-
wiichsig und durch einen hoheren Anteil an Konkurrenzstrategen gekennzeichnet sind,
deutet auf eine Zunahme von wuchskréftigeren Arten mit hheren Néhrstoffanspriichen hin.

Die mittleren Nihrstoffzahlen in der untersuchten Vegetation indizieren oligotrophe
Standortsverhiltnisse (Ewald & Ziche 2017), haben sich jedoch auf die Grenze zum meso-
trophen Bereich (mN 4,8) zubewegt. Das geringe Makronéhrstoffangebot in den Kalkalpen
spiegelt sich in geringen Nadelspiegelwerten der Elemente P, K und N von Fichten wider
und wird auf hohe pH-Werte und Ionenantagonismen zuriickgefiihrt (Mellert & Ewald
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2014). Die Haufigkeitszunahme von Arten, die ihren Verbreitungsschwerpunkt auf eher
besser mit Makronéhrstoffen versorgten Standorten haben, ist ein Phénomen, das zwischen-
zeitlich in zahlreichen Studien nachgewiesen werden konnte (z.B. Verheyen et al. 2012,
Ewald et al. 2013, Jantsch et al. 2013, Heinrichs & Schmidt 2017). Eine Ausbreitung von
Arten mit héheren Néhrstoffzahlen kann dabei mehrere Ursachen haben. Einen wesentlichen
Faktor stellen sicherlich anthropogene Stickstoffeintriage dar, die gerade in Bergwildern der
Bayerischen Alpen hohe Werte erreichen konnen (Dietrich et al. 2018). So kann die Depo-
sition in den Hochlagen durch die dort vorherrschenden hohen Niederschlagsmengen sowie
hiufige Nebelbildung und Raureif stark ansteigen, wobei gerade Hochlagen-Fichtenwélder
durch hohe Depositionswerte gekennzeichnet sind (Kirchner et al. 2014).

Neben anthropogenen Stickstoffeintrdgen kann die Zunahme von Arten mit héheren
Nahrstoffzahlen aber auch auf die Einstellung der einst intensiven, teilweise néhrstoff-
entziehenden Bewirtschaftung zuriickgefiihrt werden (vgl. Einleitung). Die nach Ausbleiben
dieser Nutzungen einsetzende Regeneration der Nahrstoffkreisldufe und die damit verbun-
dene bessere Stickstoffverfligbarkeit stellen eine weitere wahrscheinliche Ursache fiir die
floristischen Verdnderungen innerhalb der in der Vergangenheit stark nutzungsgepréigten
Bergwilder dar. Die Verbesserung des Néhrstoffangebots fiir die Pflanzen kdnnte zusitzlich
noch durch die zunehmende Etablierung einer Strauchschicht (s.o.) beschleunigt worden
sein, da sich die Gehdlzarten mit positiver Reaktion (wie z. B. Bergahorn und Vogelbeere)
durch eine gut zersetzbare Streu auszeichnen (Verheyen et al. 2012). Dies ist ein gutes
Beispiel dafiir, dass ein Standortfaktor (wie hier die Stickstoffverfiigbarkeit) im Verlauf der
Zeit durch verschiedene Wirkfaktoren beeinflusst und verédndert werden kann (Jantsch et al.
2013), wodurch es zu einem Wandel in der Artenzusammensetzung (hier: Zunahme meso-
bis eutropher Arten; vgl. Hypothese 3) kommt. Da gerade die Bergwilder der Bayerischen
Alpen nach wie vor ein groBflichiges Refugium fiir Arten darstellen, die an Stickstoff-
Armut angepasst sind (Ewald et al. 2013), konnte diese Entwicklung lidngerfristig zu einem
Riickgang solcher Arten und damit einer Beeintrdchtigung der Diversitit der Bergwilder
fiihren. Die Zunahme der Alpha-Diversitiit konnte damit auf eine Phase des ,,Ubergangs
zuriickgefithrt werden: Pflanzen meso- bis eutropher Standorte sind schon lebensfahig,
haben aber die oligotrophen Arten noch nicht verdréngt.

Neben der Zunahme mesotropher Arten ist auch eine Zunahme eher schattenver-
traglicher Arten auffillig. So zeichnen sich die ,,Gewinner® durch im Schnitt niedrigere
Lichtzahlen aus. Entsprechend ist auch der Anteil an eher lichtliebenden Arten mit Ver-
breitungsschwerpunkt an Waldrdndern und -verlichtungen bzw. im Offenland unter den
Gewinnern entsprechend gering. Dies deutet darauf hin, dass sich die Belichtungssituation
innerhalb der untersuchten Bergwaldbestéinde offensichtlich verdndert haben muss. Tatsdch-
lich konnten eine Zunahme der Deckung der Baumschicht nachgewiesen werden, womit
eine Verringerung des Lichtangebots am Waldboden und damit eine Zunahme eher schatten-
vertraglicher Arten einhergegangen sein diirfte (vgl. Hypothese 4). Darauf deutet auch der
im Rahmen unserer Studie ermittelte signifikant negative Zusammenhang zwischen der
Deckung der Baumschicht und den mittleren Lichtzahlen hin. Dass es — insbesondere in
Waldbestinden mit abnehmender Bewirtschaftungsintensitdt — iliber die Zeit zu einem
dichteren Kronenschluss und damit einer Zunahme schattenvertriglicher Arten (bzw. einer
Abnahme lichtbediirftiger Arten) in der Krautschicht kommt, konnten auch andere Studien
innerhalb Europas zeigen (z. B. Verheyen et al. 2012, Heinrichs & Schmidt 2017). Neben der
Einstellung der Bewirtschaftung diirfte das verringerte Lichtangebot am Waldboden aber
auch auf das insgesamt verbesserte Wachstum der Baume (siehe oben) zuriickzufiihren sein.
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Auch die beobachtete Zunahme der Verjlingungsschicht (womit auch der hohere Anteil an
Nanophanerophyten und Phanerophyten unter den Gewinnern einhergeht) diirfte zur
Anderung des Lichthaushalts im Bereich des Waldbodens beigetragen haben. Die beob-
achtete Abnahme der Deckung der Krautschicht diirfte ebenfalls mit den nachgewiesenen
Anderungen innerhalb der Baum- und Strauchschicht in ursichlichem Zusammenhang
stehen. So konnten mehrere Studien zeigen, dass ein zunehmender Bestandesschluss einen
nachweisbar negativen Effekt auf die Deckung der Waldbodenpflanzen hat (z.B. Ewald
2008, Dormann et al. 2020).

Auf den ersten Blick iiberraschend erscheint die Beobachtung, dass die Gewinnerarten
durch vergleichsweise schwere Samen gekennzeichnet sind, wodurch eine Besiedlung neuer
Lebensrdume (z.B. oberhalb des aktuellen Verbreitungsgebiets) ggf. erschwert und ver-
zogert wird (sog. ,.dispersal-lag®; Alexander etal. 2018). Tatsichlich scheint in Gebirgs-
lagen aufgrund der engen klimatischen Gradienten und der damit verbundenen kurzen
Ausbreitungswege der ,.dispersal-lag® insgesamt aber eine eher untergeordnete Rolle zu
spielen (Alexander et al. 2018). So sehen beispielsweise auch Vitasse et al. (2012) die Sa-
menverbreitung nicht als limitierenden Faktor fiir eine erfolgreiche Verjiingung von Baumen
oberhalb ihrer aktuellen H6hengrenzen an. Auch kann bei einigen Arten eine primér geringe
Ausbreitungsfihigkeit durch z. B. tierische Vektoren deutlich erweitert werden (z. B. Vogel-
verbreitung bei Sorbus aucuparia oder Fagus sylvatica). Darliber hinaus diirfte die Wahr-
scheinlichkeit fiir eine erfolgreiche Keimung und Etablierung an neuen Wuchsorten durch
schwerere Samen und die damit verbundene bessere Ressourcenverfiigbarkeit insgesamt
erh6ht werden (Alexander et al. 2018, Lazarus et al. 2018).

Floristische Anderungen iiber die Zeit konnen auch durch die natiirliche Altersdynamik
von Wildern verursacht werden. So stellen Sukzessionsprozesse gerade in Bergwildern
einen wesentlichen, die Diversitdt der Bodenvegetation beeinflussenden Faktor dar, wobei
v.a. frilhe und spite Sukzessionsstadien durch eine hohe Diversitit gekennzeichnet sind
(Hilmers et al. 2018). Dass ein Wandel der Waldentwicklungsphasen fiir die beobachteten
Verdnderungen verantwortlich ist, ist aber weitestgehend auszuschlieen, da ein Grofiteil der
untersuchten Waldbesténde — trotz vier Jahrzehnten natiirlicher Waldentwicklung — nach wie
vor der spiten Optimalphase bzw. beginnenden Terminalphase zugeordnet werden kann. Die
Struktur der Bestéinde ist also — wie in anderen bayerischen Naturwaldreservaten auch
(Schnell 2004) — immer noch erkennbar durch die ehemalige Bewirtschaftung geprégt. Dass
Zerfallsprozesse in den untersuchten Wéldern bisher kaum eine Rolle spielen, geht unter
anderem aus der beobachteten Zunahme der Uberschirmung, einer im Mittel kaum erhdhten
Totholzmenge (s. 0.) sowie der insgesamt immer noch geringen Deckung der Strauchschicht
hervor. Dariiber hinaus ist ein Einfluss der Waldentwicklungsphasen auf die qualitative und
quantitative Zusammensetzung der Bodenvegetation in unbewirtschafteten Wialdern ohnehin
hdufig gering (z. B. Fischer et al. 2002, Dittrich et al. 2013).

Trotz der teilweise umfangreichen floristischen Verdnderungen konnte bei keiner Auf-
nahmefldche ein Wechsel der Gesellschaftszugehdrigkeit beobachtet werden. Allerdings war
insbesondere bei den subalpinen Nadelwaldflichen eine relativ gerichtete Anderung der
Artenzusammensetzung im Vergleichszeitraum zu erkennen. Die Aufnahmeflichen der
untersuchten Hochlagenbestinde weisen dabei heute eine Artenzusammensetzung auf, die
frither fiir eher tiefere Lagen charakteristisch war, was durch das ,,Hochwandern* vieler
Arten erklért werden kann (vgl. Hypothese 5). Zu @hnlichen Befunden kamen auch schon
Salomon et al. (2007), Lenoir et al. (2010) oder Savage & Vellend (2015). Als ein moglicher
Treiber der Verdnderungen wurde dabei jeweils die klimawandelbedingte Erwdrmung
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vermutet. Umgekehrt beherbergen die Bergmischwaldbestdnde heute aber auch vermehrt
Arten, die frither ihren Verbreitungsschwerpunkt in hoheren Lagen hatten. Insofern ldsst sich
anhand der Wiederholungserhebungen eine Zunahme der floristischen Ahnlichkeit und somit
eine gewisse Homogenisierung der Vegetation der Bergwilder erkennen.

Die floristischen Unterschiede zwischen den zwei Datenkollektiven kdnnen zu geringen
Anteilen aber auch auf Bearbeitereffekten beruhen. So ist es gerade in Gebirgswildern
hdufig schwierig, auf Boden bzw. Gestein wachsende Arten eindeutig zu trennen, wodurch
es — trotz der zu beiden Zeitpunkten bestehenden Vorgabe, auf Gestein wachsende Arten
nicht zu erfassen — zu bearbeiterbedingten Unterschieden in der Dokumentation einzelner
Arten gekommen sein kann. Das ,Neuhinzutreten” der auf Steinbéden oder Felsblocken
wachsenden Art Moehringia muscosa konnte ggf. auf einen solchen Effekt zuriickzufiihren
sein. Insofern ist es gerade im Rahmen von Dauerflichenuntersuchungen wichtig, moglichst
klare und reproduzierbare Methodiken zur Differenzierung vorzugeben (vgl. z.B. Ewald &
Fischer 1993, Hettwer 1999), um methodenbedingte Unterschiede in der Artansprache zu
minimieren. Gerade bei Arten mit geringer Haufigkeit kann auch ein Ubersehen von Arten
zu bearbeiterbedingten Abweichungen bei der Erstellung von Artenlisten fiihren (Boch et al.
2023). Zwangslaufig auftretende Differenzen bei der Deckungsschétzung beeinflussen die
Ergebnisse von Zeitreihenstudien ebenfalls, konnen aber (zumindest in gewissen Grenzen)
eher in Kauf genommen werden, da in Langfristuntersuchungen in erster Linie das
Arteninventar und weniger die Quantitét einzelner Arten von Bedeutung ist (Fischer 1996).
Um Bearbeitereffekte im Rahmen der Studie moglichst zu minimieren, wurden daher (v.a.
kritisch zu bestimmende) Arten bzw. Unterarten zu iibergeordneten Sippen zusammen-
gefasst (vgl. hierzu auch Boch et al. 2023). Ferner wurden im Rahmen der Analysen die
Deckungswerte der Arten transformiert (Wurzel- bzw. Pridsenz-/Absenz-Transformation),
um individuelle Unterschiede in der Deckungsschitzung herabzugewichten.

6. Fazit

Seit der Mitte der 1980er Jahre kam es zu teils deutlichen Anderungen in der Struktur
und Artenzusammensetzung der untersuchten Bergwilder in den Bayerischen Alpen. Auf-
fillig waren dabei insbesondere ein Anstieg des Kronenschlusses, die zunehmende Eta-
blierung einer Strauchschicht sowie die Haufigkeitszunahme zahlreicher Arten innerhalb der
Krautschicht, woraus eine deutliche Zunahme der Alpha-Diversitit resultierte. Bei den Arten
mit positiver Reaktion (,,Gewinner*) handelte es sich iiberwiegend um konkurrenzkriftige,
hoherwiichsige Arten mit hoheren Nahrstoff- und geringeren Lichtanspriichen. Die Hau-
figkeitszunahme der Arten ging in vielen Fillen einher mit einer Ausweitung ihrer Vor-
kommen in hohere (aber auch tiefere) Lagen, wodurch die Aufnahmen der subalpinen
Nadelwilder und des Bergmischwaldes heute eine insgesamt héhere floristische Ahnlichkeit
aufweisen, als noch in den 1980er Jahren, was als gewisse Homogenisierung der Arten-
zusammensetzung der Bodenvegetation interpretiert werden kann. Ein Wechsel der Gesell-
schaftszugehdrigkeit konnte allerdings fiir keine einzige Aufnahmefliche nachgewiesen
werden.

Die aufgezeigten Verdnderungen sind dabei sicher nicht monokausal erklérbar, sondern
stellen vielmehr das Ergebnis vielfdltig miteinander verkniipfter Einzelfaktoren dar (Sanczuk
etal. 2024). Als wesentliche Triebkrifte kommen unseres Erachtens insbesondere der
deutliche, klimawandelbedingte Temperaturanstieg im Untersuchungszeitraum, geénderte
Landnutzungspraktiken (Einstellung der forstlichen Bewirtschaftung, Intensivierung der
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jagdlichen Nutzung, Reduzierung der Beweidungsintensitit) sowie nach wie vor hohe
Stickstoffeintrage in Frage. GroBflachigere Storungen durch z.B. Windwurf und Borken-
kéfer, die ebenfalls zu deutlichen Verdnderungen der Artenzusammensetzung innerhalb der
Bodenvegetation fithren konnen, spielten bislang in den untersuchten Bestéinden eine (noch)
untergeordnete Rolle. Allerdings ist zu erwarten, dass dieser Wirkfaktor durch den fort-
schreitenden Klimawandel merklich an Bedeutung gewinnen wird, weshalb kiinftig aller
Voraussicht nach mit noch umfassenderen floristischen Verdnderungen der Bergwilder zu
rechnen ist. Das Monitoring der Waldbodenvegetation auf den fest installierten Dauerflaichen
der Naturwaldreservate Schrofen und Wettersteinwald stellt insofern ein wertvolles Hilfs-
mittel dar, um diese Prozesse auch kiinftig beobachten und analysieren zu kdnnen.
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Anhang E1. Vegetationstabelle der Aufnahmen aus den Naturwaldreservaten Schrofen (63) und
Wettersteinwald (73) aus den Jahren 1986/89 bzw. 2022/23, untergliedert nach Pflanzengesellschaft
und Aufnahmezeitpunkt.

Supplement E1. Relevés carried out in the strict forest reserves Schrofen (63) and Wettersteinwald
(73) in the years 1986/89 and 2022/23. Relevés are grouped by plant community and time of recording.
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Anhang E1. Vegetationstabelle der Aufnahmen aus den Naturwaldreservaten Schrofen (63) und Wettersteinwald (73) aus den Jahren 1986/89 bzw. 2022/23, untergliedert nach Pflanzengesellschaft und Aufnahmezeitpunkt. Die Differentialarten (DA) der jeweiligen Untergruppen entstammen der Multilevel pattern analysis.

AfF: Aposerido foetidae-Fagetum , HaP: Homogyne alpinae-Piceetum adenostyletosum alliariae , VPc: Vaccinio-Pinetum cembrae

Supplement E1. Relevés carried out in the strict forest reserves Schrofen (63) and Wettersteinwald (73) in the years 1986/89 and 2022/23. Relevés are grouped by plant community and time of recording. The species that differentiate between the respective subgroups are based on the multilevel pattern analysis.

AfF: Aposerido foetidae-Fagetum , HaP: Homogyne alpinae-Piceetum adenostyletosum alliariae , VPc: Vaccinio-Pinetum cembrae
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Paris quadrifolia

Abies alba
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