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Die Moosvegetation auf Fichtentotholz nach Windwurf
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In der vorliegenden Arbeit wird die Moosvegetation auf totholz-Stämmen der Fichte (Picea abies) entlang eines Zersetzungs-
gradienten beschrieben. Die Untersuchungen wurden in drei Windwurfflächen der Orkane „Vivian“ und „Wiebke“ aus dem 
Jahr 1990 im Arnsberger Wald (Sauerland) im Sommer und herbst 2008 durchgeführt. Die beprobten Flächen befinden sich 
in der kollinen bis submontanen höhenstufe zwischen 280 m und 375 m ü. NN.
In insgesamt 523 Plots von 10 cm x 50 cm Größe wurden an Stämmen sämtliche Moosarten sowie Daten zu für die Moosve-
getation relevanten Umweltparametern (Stammumfang, Zersetzungsgrad und Feuchte des holzes, Licht) aufgenommen. Uni-
variate und multivariate statistische Verfahren dienten der Analyse der Verbreitung vor allem der häufigsten vorkommenden 
Laub- und Lebermoose.
Insgesamt wurden 32 Moostaxa vorgefunden, darunter drei in Nordrhein-Westfalen gefährdete Arten. Die Zahl der Arten in 
den Probeflächen variierte zwischen 0 und 10 und betrug im Mittel 4,4. Die größte Frequenz und höchsten durchschnittlichen 
Deckungsgrade erreichten Hypnum cupressiforme, Polytrichum formosum und Campylopus flexuosus. Die Zahl der humusar-
ten und die Gesamtartenzahl waren positiv mit dem Stammumfang und negativ mit der relativen Lichtintensität korreliert. Die 
Zahl der totholzarten zeigte ebenfalls einen positiven Zusammenhang mit dem Stammumfang, korrelierte jedoch positiv mit 
Licht. Die Deckung der totholzarten, insbesondere die von Aulacomnium androgynum und Dicranum montanum, war positiv 
mit einer hohen einstrahlung korreliert, während sämtliche analysierten humusarten einen negativen Zusammenhang mit der 
relativen Lichtstärke aufwiesen. Der Stammumfang hatte einen positiven einfluss auf die Deckung der totholzarten.
Die Unterschiede im ökologischen Verhalten der Arten in bezug auf die Variablen Stammdicke, Zersetzungsgrad, holzfeuchte 
und Licht ermöglichen eine Abschätzung des Verlaufs der Sukzession der Arten und Artengemeinschaft. So dominieren zu 
beginn der entwicklung auf den Fichtenstämmen vor allem das typische Waldbodenmoos P. formosum und H. cupressiforme, 
während totholz-Arten wie A. androgynum und Tetraphis pellucida zu den späteren besiedlern gehören.

Schlüsselwörter: Artenreichtum, DcA, Picea abies, Stammumfang, Sukzession, totholzart, Zersetzungsgrad

We studied the bryophyte vegetation on decaying logs of Norway spruce (Picea abies) in three clearings created by the storms 
"Vivian" and "Wiebke" from year 1990 in the "Arnsberger Wald" area, Nordrhein-Westfalen, Germany. In 2008, 523 plots 
of 10 cm x 50 cm size were sampled for a complete list of bryophyte species. In addition, environmental variables were re-
corded, notably log diameter, degree of log decay, degree of wood moisture, and light. the data were analyzed by means of 
univariate und multivariate statistical methods.
In total, 32 bryophyte taxa were encountered, these included three species endangered in this part of Germany. the number 
of species per plot ranged from 0 to 10, on average being 4.4. the most frequent and in terms of their mean cover most 
abundant species were Hypnum cupressiforme, Polytrichum formosum und Campylopus flexuosus. the number of bryo-
phytes typically inhabiting soils and the total number of species were positively related to log diameter and negatively related 
to the relative light intensity in the plots, whereas the number of log specialists increased both with increasing log diameter 
and radiation. While the cover of epixylic species, especially that of Aulacomnium androgynum and Dicranum montanum, 
was positively related to both log diameter and light intensity, all relatively common soil specialists showed a negative relation 
to light. 
the differences in the ecological responses of species in relation to the variables light, log diameter, degree of log decay and 
wood moisture enabled us to infer about the succession of bryophyte species and their communities. In general the decaying 
spruce logs are dominated in the beginning by P. formosum and H. cupressiforme, whereas specialists for decaying logs such 
as A. androgynum and Tetraphis pellucida tend to establish at later phases of succession.

key words: decay rate, DcA, log diameter, Picea abies, species richness, succession, wood-inhabiting bryophytes

Abstract

Einleitung

Stürme sind in Europa die wichtigsten Impulsgeber für die natürli-
che Regeneration der Wälder (Fischer et al. 1990, Scherzinger 1996, 
Fischer 2002). Der vollständige Verbleib der Biomasse unterscheidet 
den Windwurf aus ökologischer Sicht von anderen Ereignissen wie 

beispielsweise Feuer oder auch Kahlschlag. Der Windwurf schafft 
auf und über dem Waldboden zahlreiche neue Strukturen. Zudem 
verändern sich schlagartig die Licht- und die Nährstoffverfügbarkeit 
(Scherzinger 1996, Ulanova 2000, Bouget und Duelli 2004). 

Viele bedrohte Tier- und Pflanzenarten sind von Totholz unter-
schiedlicher Art, Größe und Zersetzungsphase abhängig (Ódor et al. 
2006). Der Zersetzungsprozess und die damit verbundene Remine-

kurzfassung
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ralisierung der Nährstoffe sind im Wesentlichen von xylobionten Kä-
fern (Coleoptera) und Pilzen abhängig (Scherzinger 1996, Honold 
und Oberwinkler 1999) und variieren je nach den klimatischen und 
chemischen Gegebenheiten des Standortes. Zerfallendes Holz ist ein 
temporäres Substrat, das die Arten nur während eines begrenzten 
Zeitabschnitts besiedeln können, weshalb sie darauf angewiesen sind, 
immer neue Standorte zu besiedeln, um die Population aufrecht zu 
erhalten (Rajandu et al. 2009). 

Auf Holz lebende Moose (Bryophyta) sind entweder obligatorisch 
auf dieses Substrat angewiesen (epixyle Arten) oder nutzen es nur 
fakultativ (epiphyte, terricole und epilithische Arten) (Ódor et al. 
2005). Am Abbauprozess des toten Holzes beteiligen sie sich nicht 
direkt und sind daher als passive Besiedler auf der Zersetzung unter-
liegenden Substraten zu verstehen (Heilmann-Clausen et al. 2005). 
Über den gerichteten Zersetzungsprozess findet jedoch ein starker 
Artenwechsel unter den Moosen wie auch anderen Organismengrup-
pen statt (Söderström 1988, Grove et al. 2002, Ódor et al. 2006).

In den vom atlantischen Klima geprägten europäischen Wäldern 
sind die epiphytischen und insbesondere die epixylen Arten stark 
durch das Forst-Management beeinträchtigt. Im temperaten Klima 
sind Qualität und Quantität des Totholzes für eine reiche epixyle 
Bryophytengesellschaft nicht geeignet, und die starke Zergliederung 
der Wälder erschwert die Ausbreitung der Arten. In besonderem 
Maße ist dies für die epixylen Lebermoose zutreffend, weswegen in 
Wirtschaftswäldern besonders die opportunistischen Arten in den 
Vordergrund treten (Ódor et al. 2005). Mehrere Studien (Söder-
ström 1988, Kruys et al. 1999, Ódor und Standovár 2001, Ódor und 
van Dort 2003, Ódor und van Hees 2004, Ódor et al. 2006) haben 
gezeigt, dass sich die zunehmende Größe des Totholzes positiv auf 
die Diversität, insbesondere auf die der seltenen und spezialisierten 
Moosarten auswirkt. Die Zahl der Moosarten war in einer weiteren 
Untersuchung (Humphrey et al. 2002) negativ mit der Lichtstär-
ke korreliert. Es ist daher davon auszugehen, dass die mikroklima-
tischen Veränderungen nach Windwurf einen starken Einfluss auf 
die Artenzusammensetzung der Moose nehmen, der sich über den 
weiteren Sukzessionsverlauf erstreckt (Ulanova 2000).

Aus Deutschland ist bisher nur wenig zur Sukzession von Moosen 
auf Totholz und zu den darauf einwirkenden Umweltfaktoren be-
kannt. In unserer Untersuchung befassen wir uns mit der Vegetation 
und Diversität von Moosen auf Totholz in einigen Versuchsflächen 
ehemaliger Fichtenforste, die durch Windwurf entstanden sind und 
zu Forschungszwecken sich selbst überlassen wurden, in denen also 
keine Neupflanzungen, Räumung von Totholz oder anderweitigen 
forstlichen Maßnahmen erfolgten. Hier werden nur die Ergebnisse 
präsentiert, die sich auf die liegenden Stämme beziehen, Stubben 
und Wurzelteller werden nicht behandelt. Die wichtigsten Fragestel-
lungen unserer Untersuchung waren die folgenden:

Welche Moosarten sind in der Lage, liegende Fichten-Totholz-•	
stämme in von Wirtschaftswäldern umgebenen Windwurfflä-
chen zu besiedeln?
Welche abiotischen Umweltfaktoren nehmen Einfluss auf die •	
Besiedlung der Stämme durch verschiedene Moosarten?
Gibt es ökologische Unterschiede zwischen typischen Totholzar-•	
ten und eher auf Humus verbreiteten Moosen?

Untersuchungsgebiete

Die drei Untersuchungsgebiete liegen in der kollinen bis submon-
tanen Höhenstufe nördlich der Stadt Arnsberg im Sauerland und 
gehören zum Arnsberger Wald, der größtenteils FFH-Gebiet dar-
stellt. Die ehemals wirtschaftlich genutzten Flächen gehören dem 
Land Nordrhein-Westfalen und sind dem Forstbetrieb Staatswald 
Arnsberg zugeordnet. Nach Windwurf durch die Orkane „Vivian“ 

und „Wiebke“ im Jahre 1990 wurden die ausgewählten Versuchs-
flächen zum Zwecke der Sukzessionsforschung sich selbst überlassen 
(Abbildung 1). Die Versuchsfläche 196, hervorgegangen aus einer 
86-jährigen Picea abies-Pflanzung, liegt bei etwa 51°25’ Nord, 8°09’ 
Ost auf 375 m ü. NN und ist etwa 0,5 ha groß. Die Fläche 251 liegt 
bei etwa 51°26’ Nord, 8°07’ Ost auf 285 m ü NN und umfasst 0,4 
ha. Es handelt sich hierbei ebenfalls um eine Picea-Pflanzung, die 
zum Zeitpunkt des Windwurfes 102 Jahre alt war. Die Versuchsflä-
che 476 liegt bei 51°27’ Nord, 8°08’ Ost auf 280 m ü. NN, hat eine 
Größe von nur etwa 0,3 ha und geht aus einer 54-jährigen Picea-
Pflanzung hervor.

Die Untersuchungsflächen sind von großen zusammenhängen-
den Wirtschaftswäldern umgeben und liegen nur wenige Kilometer 
voneinander entfernt. Die potenzielle natürliche Waldgesellschaft 
entspricht in allen Fällen einem Hainsimsen-Buchenwald (Luzulo-
Fagetum) auf wechselfeuchtem Schiefergebirgslehm. Die jährliche 
Niederschlagssumme liegt bei durchschnittlich 1028 mm, die mitt-
lere Jahrestemperatur bei 8,4 °C und die jährliche Sonnenscheindau-
er bei im Mittel 1.432 Stunden (1961-1990; http://www.dwd.de/). 

Methoden 

Datenaufnahme
Insgesamt wurden 523 Vegetationsaufnahmen (im Folgenden Plots 
genannt) durchgeführt, 220 in Untersuchungsgebiet 196, 134 in 
Gebiet 251 und 169 in Gebiet 476. In der Regel wurden pro Stamm 
neun Plots von 10 cm x 50 cm Größe längs zur Stammbasis angelegt, 
drei in 50 cm (Mittelpunkt), drei in 200 cm und drei in 600 cm 
Entfernung zur Basis (Abbildung 2). Je ein Plot lag dabei auf der 
Oberseite, ein Plot jeweils auf der einen bzw. anderen Außenseite. 
Die Unterseite wurde auch dann nicht untersucht, wenn diese nicht 
dem Boden anlag.

Die Bestimmung der Arten erfolgte nach Düll (1997), Dierßen 
(2001) und Frahm und Frey (2004). Im Gelände nicht eindeutig 
zu bestimmende Arten wurden gesammelt und später mithilfe von 

Abb. 1. Liegender Fichtenstamm in Gebiet 251. Neben Flechtenaufwuchs an den 
Seiten sind Polytrichum formosum, Campylopus flexuosus und Mnium hornum zu 
erkennen.
Decaying log of Norway spruce in study area 251. The dominant bryophytes are Polytrichum 
formosum, Campylopus flexuosus und Mnium hornum; some lichens can be seen on the 
side of the log.

FOA_5-2009.indd   38 24.09.2009   15:38:37



175

r. WOZNIeWSKI und M. DIeKMANN  Moosvegetation auf Fichtentotholz

forstarchiv 80, Heft 5 (2009), 173-180

Stereolupe und Mikroskop identifiziert. Lophocolea bidentata und L. 
heterophylla konnten dabei in vielen Fällen nicht eindeutig unter-
schieden werden und wurden daher als Lophocolea sp. zusammenge-
fasst. Der Deckungsgrad der Moosarten in den untersuchten Plots 
wurde angelehnt an die Methode von Braun-Blanquet (1964), auf 
einer 7-teiligen Skala (1: Deckung unter 1 %, 2: 1-5 %, 3: 6-10 %, 
4: 11-25 %, 5: 26-50 %, 6: 51-75 %, 7: 76-100 %) geschätzt. Oben 
genannte Bestimmungsliteratur diente auch dazu, die vorgefunde-
nen Arten entweder als typische Totholzarten oder als Humusarten 
zu kategorisieren.

Als Umweltparameter wurde zunächst der Stammumfang jedes 
Plots gemessen. Anschließend wurde der Zersetzungsgrad festgehal-
ten. Dabei ordneten wir dem untersuchten Abschnitt des Stammes 
hinsichtlich seiner Zersetzung eine Kategorie von 1 (> 50 % der Bor-
ke erhalten, Holz hart) bis 6 (stark verwittert, äußere Form schwer 
festzulegen) zu. Allen Plots wurde eine Himmelsrichtung als Expo-
sitionswert zwischen 1 (Nordwest-Nord) und 4 (Südost-Süd) zuge-
ordnet, die Oberseite entsprach der Kategorie 5. Zusätzlich wurden 
die Entfernung der Stammunterseite zum Boden sowie der Stamm-
umfang ermittelt. Nach Beendigung der Vegetationsaufnahmen 
führten wir schließlich innerhalb weniger aufeinander folgender nie-
derschlagsloser Tage vergleichende Messungen der Holzfeuchte und 
Lichtintensität im Plot durch. Die Holzfeuchte wurde für jeden Plot 
mit einem Fingertest ermittelt und in eine von vier Kategorien von 1 
(Oberfläche trocken, Finger nach Aufdruck trocken) bis 4 (Oberflä-
che sehr feucht bis nass, Wasser dringt bei Fingerdruck aus dem Holz 
heraus) eingestuft. Die relative Lichtstärke photosynthetisch aktiver 
Strahlung wurde bei bedecktem Himmel mittels Doppelmessungen 
(Quotient aus der Lichtstärke am Stamm und der Lichtstärke auf 
einer offenen Lichtungsfläche) mithilfe zweier Lichtmessgeräte der 
Firma LICOR Biosciences ermittelt.

Datenanalyse
Für die meisten Auswertungen wurden nur die häufiger vorkommen-
den Totholz- und Humusarten herangezogen. Lophocolea sp. wurde 
dabei nicht berücksichtigt, da es zwei Arten mit zum Teil unter-
schiedlichen Umweltansprüchen beinhaltet.

Unterschiede in den Artenzahlen und Umweltfaktoren zwischen 
den drei Untersuchungsgebieten wurden mithilfe einfacher Varianz-
analysen (One-way ANOVA) analysiert. General linear models dien-
ten der Analyse der Abhängigkeit der Artenzahl von den Umweltfak-
toren. Um den Einfluss dieser Faktoren auf die Deckung einzelner 
Arten zu ermitteln, führten wir multiple lineare Regressionen (for-
ward-backward stepwise regression; α = 0,05) durch. Zur Darstellung 
der Differenzierung der Moosvegetation auf den Stämmen wurde 
eine DCA (Detrended Correspondence Analysis)-Ordination durchge-
führt. Seltene Arten wurden mit der Funktion downweighting of rare 
species in der Analyse herabgewichtet (Leyer und Wesche 2007). Die 
aus der indirekten Gradientenanalyse resultierenden Aufnahmewer-
te wurden dann mit den erhobenen Umweltfaktoren für die Plots 
korreliert.

Für die statistische Datenanalyse wurden die Programme SPSS 
(Version 15.0), MINITAB (Version 15.0) und PC-ORD (Version 
4.17) verwendet.

Ergebnisse

Der Gehölzaufwuchs war in allen Untersuchungsgebieten von jun-
gen Birken (Betula sp.) und Fichten (Picea abies) geprägt. Unter den 
krautigen Arten traten besonders Süßgräser (u. a. Calamagrostis epi-
gejos, Festuca altissima, Poa nemoralis), andere Grasartige (Juncus effu-
sus, Luzula sylvatica) und Farne (Blechnun spicant, Dryopteris sp., Phe-

Abb. 2. Anordnung der Aufnahmeflächen auf den Fichtenstämmen.
Location of study plots on the spruce logs.

tab. 1. relative Frequenz (%) und durchschnittliche Deckung (%) der Moosarten (mit 
Abkürzungen) auf den liegenden Stämmen.
Relative frequency (%) and mean cover (%) of bryophytes (with abbreviations) on the decaying 
spruce logs.

Art Abkür-
zung

Frequenz 
(%)

Deckung 
(%)]

Hypnum cupressiforme hyp cup 66,1 16,8

Polytrichum formosum Pol for 57,6 15,1

Campylopus flexuosus cam fle 41,9 9,6

Sharpiella seligeri Sha sel 32,8 5,4

Mnium hornum Mni hor 30,7 6,1

Eurhynchium praelongum eur pra 28,2 6,3

Tetraphis pellucida tet pel 24,4 5,0

Lophocolea sp. Lop sp. 21,4 3,0

Aulacomnium androgynum Aul and 20,3 3,9

Plagiothecium denticulatum Pla den 18,6 3,1

Dicranum montanum Dic mon 17,8 3,4

Lepidozia reptans Lep rep 15,0 2,8

Plagiothecium undulatum Pla und 11,6 2,4

Dicranum scoparium Dic sco 9,3 2,0

Cephalozia bicuspidata cep bic 5,5 0,8

Rhytidiadelphus loreus rhy lor 5,5 1,7

Rhytidiadelphus squarrosus rhy squ 5,1 1,1

Calypogeia muelleriana cal mue 4,6 0,8

Pleurozium schreberi Ple sch 3,4 1,0

Scapania nemorosa Sca nem 3,0 0,6

Atrichum undulatum Atr und 2,1 0,4

Plagiomnium affine Pla aff 2,1 0,5

Dicranum tauricum Dic tau 1,7 0,3

Pellia epiphylla Pel epi 1,7 0,3

Sphagnum inundatum Sph inu 1,5 0,2

Scleropodium purum Scl pur 1,3 0,2

Ptilium crista-castrensis Pti cri 0,8 0,2

Brachythecium rutabulum bra rut 0,6 0,1

Thuidium tamariscinum thu tam 0,6 0,2

Dicranodontium denudatum Dic den 0,4 0,1

Campylopus introflexus cam int 0,2 0,1

Dicranella heteromalla Dic het 0,2 0,1
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Abb. 4. Unterschiede in der relativen Lichtstärke (oben) und im Stammumfang (un-
ten) der Aufnahmeflächen zwischen den drei Untersuchungsgebieten.
Differences in relative light intensity (upper) and log size (girth) (lower) between the three 
study areas.

gopteris connectilis) hervor. Zwergsträucher wie Vaccinium myrtillus 
spielten eine untergeordnete Rolle. Ausgesprochene Waldarten wie 
Oxalis acetosella waren am häufigsten in Gebiet 196 zu finden.

Insgesamt wurden in den drei Untersuchungsgebieten 32 
Moostaxa auf liegenden Stämmen angetroffen, wobei Lophocolea sp. 
die beiden Arten Lophocolea bidentata und L. heterophylla beinhaltet 
(Tabelle 1). Zu den hauptsächlich auf lebendem und totem Holz 
vorkommenden Arten werden nach Düll (1997), Dierßen (2001) 
und Frahm und Frey (2004) Aulacomnium androgynum, Campylopus 
flexuosus, Cephalozia bicuspidata, Dicranum montanum, D. scopari-
um, Hypnum cupressiforme, Lepidozia reptans und Tetraphis pellucida 
gezählt. Den Humusarten werden Calypogeia muelleriana, Eurhyn-
chium praelongum, Mnium hornum, Plagiothecium denticulatum, P. 
undulatum, Polytrichum formosum und Sharpiella seligeri zugeord-
net. Die höchsten durchschnittlichen Deckungsgrade erreichten 
H. cupressiforme (16,8 %) und P. formosum (15,1 %), gefolgt von 
C. flexuosus (9,6 %). Diese Arten zeigten auch die größten relativen 
Häufigkeiten. Lebermoose spielten eine untergeordnete Rolle, nur 
L. reptans und Lophocolea sp. erreichten eine Frequenz von mehr als 
10 %. Mit Dicranodontium denudatum, Odontoschisma denudatum 
und Ptilium crista-castrensis wurden drei gefährdete Moosarten der 
Roten Liste Nordrhein-Westfalens vorgefunden (Schmidt und Hein-
richs 1999).

Die von Totholzarten geprägten, auf relativ stark zersetzten Stäm-
men vorkommenden Moosbestände können nach von Hübschmann 
(1986) der Klasse Lepidozio-Lophocoletea heterophyllae und dem Ver-
band Tetraphido-Aulacomnion androgynae zugeordnet werden. Meist 
handelt es sich dabei um Ausprägungen des Lepidozio-Tetraphidetum 
pellucidae, einer schattenliebenden Gesellschaft stark zersetzter Holz-
körper mit hohem Rohhumusanteil. Auf den weniger zersetzten 
Stämmen stehen die Bestände eher epiphytischen Moosgesellschaf-
ten an lebender Baumrinde der Klasse Hypnetea cupressiformis bzw. 
dem Verband Dicrano-Hypnion filiformis nahe, und viele Aufnahmen 
lassen sich weder der einen noch der anderen Klasse klar zuordnen. 
Anklänge finden sich auch an die Erdmoosgesellschaften saurer Roh-
böden der Pogonato-Dicranelletea heteromallae.

Die Anzahl der Arten in den Plots variierte zwischen 0 und 10, 
die der Totholz- bzw. Humusarten jeweils zwischen 0 und 6 (Ab-
bildung 3). Die durchschnittliche Gesamtartenzahl lag bei 4,4 und 
war im Untersuchungsgebiet 251 deutlich geringer als in den beiden 
anderen Gebieten (F = 21,66, p < 0,001). Während die Zahl der Tot-

holzarten mit im Mittel 2,0 sich nicht zwischen den Untersuchungs-
gebieten unterschied (F = 0,94, p = 0,392), waren im Hinblick auf 
die Humusarten deutliche Unterschiede zwischen den Gebieten zu 
beobachten (F = 37,73, p < 0,001; 196 > 476 > 251).

Die mittlere relative Lichtstärke betrug 17,8 %, mit deutlichen 
Unterschieden zwischen den drei Untersuchungsgebieten (F = 
56,80, p < 0,001; Abbildung 4). Auch im Stammumfang (Durch-
schnitt: 102 cm) zeigten sich erhebliche Abweichungen (F = 80,03, 
p < 0,001; Abbildung 4). Die Gesamtartenzahl war positiv mit 
dem Stammumfang (GLM: F = 8,65, p = 0,003) und negativ mit 
der relativen Lichtintensität korreliert (F = 9,64, p = 0,002). Das 
gleiche Ergebnis zeigte sich auch für die Zahl der Humusarten (F 
= 5,24, p = 0,022 bzw. F = 46,18, p < 0,001), die darüber hinaus 
mit zunehmendem Zersetzungsgrad anstieg (F = 6,88, p = 0,009). 
Der Stammumfang hatte ebenfalls einen positiven Einfluss auf die 
Zahl der Totholzarten (F = 4,70, p = 0,031), die im Gegensatz zur 
Zahl der Humusarten auch positiv mit Licht korrelierte (F = 8,81, 
p = 0,003).

Bei allen für die Analyse berücksichtigten Arten gab es signifi-
kante Zusammenhänge zwischen ihrer Deckung und den Stamm-
Parametern, allerdings mit niedrigen bis sehr niedrigen Determinati-
onskoeffizienten (Tabelle 2).

Abb. 3. häufigkeitsverteilung der Gesamtartenzahl von Moosen auf den Fichten-
stämmen (n = 523).
Frequency distribution of the number of bryopyhte species on the spruce logs (n = 523).
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tab. 2. einfluss der Stamm-Parameter Umfang, Zersetzungsgrad, holzfeuchte und Licht auf die Deckung der Moosarten, ermittelt mithilfe multipler linearer regressionen 
(forward-backward-Methode, α = 0,05). Signifikante Variablen sind mit dem t-Wert und der Richtung der Beziehung (in Klammern, + oder -) wiedergegeben, Variablen ohne 
einfluss auf das Vorkommen einer Art sind mit einem „–„ versehen. ** - p < 0,01, * - p < 0,05.
Relationship between the cover of bryophyte species and the parameters log diameter, degree of log decay, degree of wood moisture, and light, analyzed with multiple linear regression (forward-
backward-method, α = 0.05). Significant variables are given with their t-values and the direction of the relationship (in parenthesis, + or -). Variables without an influence on species occurrence 
are indicated with “–“.** - p < 0.01, * - p < 0.05.

Umfang Zersetzungsgrad Holzfeuchte Licht R2
adj.

Zahl der Totholzarten 1,99 * – – 3,65 ** 2,83

Deckung der Totholzarten – – – 3,43 ** 2,02

Aulacomnium androgynum – -2,94 ** 2,42 * 6,52 ** 9,37

Campylopus flexuosus 2,19 * – – 1,99 * 1,27

Cephalozia bicuspidata 3,47 ** – – -2,32 * 2,89

Dicranum montanum -2,13 * 2,13 * – 5,26 ** 6,51

Dicranum scoparium – – -2,42 * – 0,92

Hypnum cupressiforme -6,20 ** -2,73 ** – – 6,88

Lepidozia reptans – – – -2,92 ** 1,42

Tetraphis pellucida 7,41 ** 2,50 * – -2,80 ** 10,46

Zahl der Humusarten – – – -8,12 ** 11,07

Deckung der Humusarten – – – -7,60 ** 9,80

Calypogeia muelleriana 2,53 * 3,18 ** – -4,74 ** 6,54

Eurhynchium praelongum -4,42 ** – 2,93 * -5,78 ** 11,06

Mnium hornum -2,69 ** – – -5,92 ** 7,14

Plagiothecium denticulatum – – – -6,65 ** 7,65

Plagiothecium undulatum – 3,73 ** -2,13 * -5,66 ** 8,16

Polytrichum formosum 4,71 ** -2,02 * – 3,23 ** 6,92

Sharpiella seligeri – – – -4,17 ** 3,04

Gesamtartenzahl der Moose – – – -2,91 ** 1,41

Deckung der Flechtenarten 4,84 ** 3,67 ** – 5,69 ** 10,32

Deckung höherer Pflanzen 3,55 ** – – – 2,17

Licht erwies sich als der wichtigste untersuchte Faktor. Während 
generell die Zahl und die Deckung der Totholzarten und insbesonde-
re die Deckung von Aulacomnium androgynum und Dicranum mon-
tanum positiv mit einer höheren Einstrahlung korreliert waren, ergab 
sich ein gegenteiliges Muster für Cephalozia bicuspidata, Lepidozia 
reptans und Tetraphis pellucida. Sämtliche analysierten Humusarten 
sowie deren Gesamtdeckung und Gesamt-Artenzahl zeigten einen 
negativen Zusammenhang mit der relativen Lichtstärke. 

Die Zahl (nicht jedoch die Deckung) der Totholzarten war 
schwach positiv mit dem Stammumfang korreliert. Während die 
Deckung von C. bicuspidata und T. pellucida ebenfalls mit zuneh-
mendem Umfang des Stammes anstieg, zeigte Hypnum cupressiforme 
ein gegenteiliges Verhalten. Sowohl positive (z. B. Polytrichum for-
mosum) als auch negative (Eurhynchium praelongum) Korrelationen 
waren auch unter den Humusarten zu beobachten.

Der Zersetzungsgrad und die Holzfeuchte des Stammes hatten 
keinen Einfluss auf die Zahl und die Deckung der Totholz- oder Hu-
musarten. Auch einzelne Arten zeigten keine starken, wenn auch in 
Einzelfällen signifikante Zusammenhänge zu diesen Faktoren.

Die Deckung sowohl der Flechten als auch der Höheren Pflanzen 
war positiv mit dem Stammumfang korreliert. Der Flechtenbewuchs 
wurde ebenfalls durch einen höheren Zersetzungsgrad und eine hö-
here Einstrahlung gefördert.

Die DCA-Ordination der Plots zeigt eine gewisse Differenzierung, 
aber auch eine starke Überlappung in der Moosvegetation zwischen 

den drei Untersuchungsgebieten (Abbildung 5). Die Aufnahmewerte 
entlang von DCA-Achse 1 waren negativ mit dem Stammumfang 
und der Distanz des Stammes zur Basis, positiv mit dem Expositions-
wert korreliert (Tabelle 3). Die Werte für Achse 2 zeigten einen po-
sitiven Zusammenhang zur Distanz zur Basis, zum Zersetzungsgrad 
und zur Holzfeuchte sowie eine negative Korrelation zum Expositi-
onswert. Den deutlich stärksten Einfluss auf die Artenzusammenset-
zung der Moosvegetation hatte das Licht, das relativ hohe negative 
Korrelationskoeffizienten zu beiden DCA-Achsen aufwies.

Im Zentrum des DCA-Ordinations-Diagramms waren die Tot-
holzarten Hypnum cupressiforme und Dicranum scoparium angeordnet 
(Abbildung 5). Weitere typische Totholz besiedelnde Moose finden 
sich weit links in der Abbildung, während Arten des Waldbodens und 
Rohhumus (z. B. Polytrichum formosum, Eurhynchium praelongum 
und Plagiothecium undulatum) im rechten Teil des Diagramms zu 
finden sind. Die Positionierung von Aulacomnium androgynum und 
Dicranum montanum spiegelt ihre Ansprüche an eine hohe Einstrah-
lung, einen niedrigen Zersetzungsgrad und eine geringe Holzfeuchte 
wider. Die im oberen Teil der Abbildung befindlichen Arten Plagio-
thecium undulatum und Calypogeia muelleriana dagegen sprechen auf 
einen hohen Zersetzungsgrad und eine geringe Lichtintensität an. 
Die im linken oberen Teil des Diagramms angeordneten epixylen Ar-
ten Tetraphis pellucida, Lepidozia reptans und Cephalozia bicuspidata 
gehen vor allem mit einem hohen Zersetzungsgrad, einer niedrigen 
Exposition und entsprechend niedrigen Lichtwerten einher.
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muelleriana), und dies spiegelt sich auch in der negativen Korrelation 
zwischen der Gesamt-Artenanzahl und der Lichtstärke wider. Andere 
Taxa zeigen eine positive Korrelation, wie z. B. Campylopus flexuosus 
und Dicranum montanum. Im Falle von Aulacomnium androgynum 
und Polytrichum formosum stimmen die Ergebnisse kaum mit den 
niedrigen Licht-Zeigerwerten (L) nach Düll (1991) von 4 überein. 
Bei D. montanum (L = 6) deckt sich unser Ergebnis mit den Beob-
achtungen von von Hübschmann (1986), dass diese Art an lichte-
ren, trockneren Standorten in den Vordergrund tritt. Eine hier nicht 
schlüssig zu beantwortende Frage ist, ob der entscheidende Einfluss 
auf das Vorkommen der Arten wirklich von der unterschiedlichen 
Strahlungsintensität ausgeht, oder ob nicht andere, mit dem Licht 
korrelierte Parameter eine ähnlich wichtige oder wichtigere Rol-
le spielen. Infrage kämen zum Beispiel Temperatur oder Luft- und 
Holzfeuchte. Für letzteren Faktor ist dies indes unwahrscheinlich, da 
die gemessene relative Lichtstärke und die abgeschätzte Holzfeuchte 
nur schwach miteinander korreliert waren (r = 0,103).

Die in ihrer Deckung negativ mit dem Licht korrelierten L. rep-
tans und C. muelleriana sind wie die meisten Lebermoose an feuchte 
Umweltbedingungen angepasst, womit sich die Vorliebe für schat-
tige und damit relativ hygrische Standorte erklärt (Humphrey et al. 
2002, Ódor et al. 2006, Rajandu et al. 2009). Generell zeigte der 
Faktor Holzfeuchte nur schwache Beziehungen zur Deckung einzel-
ner Arten und zur Differenzierung der Moosvegetation insgesamt, 
was aber auch mit der recht subjektiven Abschätzung des Werts der 
Variablen zusammenhängen kann.

Die Zahl der Totholzarten nahm mit zunehmendem Stammum-
fang zu, während die Zahl der Humusarten und die Gesamtartenzahl 
keinen Zusammenhang mit dem Stammumfang aufwiesen. Der star-
ke, generell fördernde Einfluss eines größeren Stammumfangs auf 
Moose ist wiederholt beschrieben worden (Söderström 1988, Kruys 
und Jonsson 1999, Kruys et al. 1999, Ódor und Standovár 2001, 
Humphrey et al. 2002, Ódor und van Hees 2004). Mögliche Grün-
de für die Bevorzugung dickerer Stämme oder Stammabschnitte sind 
nach Ódor et al. (2006) zum einen die Habitatgröße und die sich 
daraus ergebende Möglichkeit, Konkurrenzeffekten zu entgehen, 
zum anderen der langsamere Verwitterungsprozess und damit eine 
längere Zeitspanne für eine Besiedlung, die höhere Zahl an Mikro-
habitaten sowie die geringere Gefahr der Bedeckung durch Laub. 
Starke Stämme können zudem mehr Feuchtigkeit halten als dünne 
Stämme und werden weniger schnell von Bodenvegetation überwu-
chert (Humphrey 2002). In atlantisch geprägten Regionen hat der 
Stammumfang einen geringeren Einfluss auf die Moosvegetation als 
in kontinentaleren Gebieten (Ódor et al. 2006).

Unter den Totholzarten waren besonders Cephalozia bicuspidata 
und Tetraphis pellucida positiv mit dem Stammumfang korreliert. Sie 
besiedeln meist die Seitenbereiche der starken Stammabschnitte, wo 
sie sich der Konkurrenz der größeren Arten besser erwehren können. 
Auch das deckungsstarke Moos Polytrichum formosum zeigte dieses 
Muster und war besonders auf den basisnahen und damit stärksten 
Stammabschnitten zu finden. Es dominierte hier gegenüber Hyp-
num cupressiforme deutlich. Es ist möglich, dass sich P. formosum 
als häufiges Waldbodenmoos auf der Humusauflage des Bodens be-
fand, bevor der Windwurf diesen mit dem Wurzelteller nach oben 

Abb. 5. DcA-Ordination aller Aufnahmen der Stämme der Gebiete 196 (n = 220), 
251 (n = 134) und 476 (n = 169), Ntotal = 523. eigenvalues: 1. Achse = 0,430, 2. Ach-
se = 0,344; Gradientenlängen: Achse 1 = 4,737, Achse 2 = 4,493. Streudiagramm 
der Aufnahmewerte (oben) und Artwerte (unten). Für Abkürzungen der Arten siehe 
tabelle 1.
DCA-Ordination of plots in study areas 196 (n = 220), 251 (n = 134) and 476 (n = 169), 
Ntotal = 523. Eigenvalues: Axis 1 = 0.430, Axis 2 = 0.344; Gradient lengths: Axis 1 = 4.737, Axis 
2 = 4.493. (a) diagram of plot scores, (b) diagram of species scores. For species abbreviations, 
see Table 1.

tab. 3. Korrelationen zwischen den Umweltparametern und den DcA-Aufnahmewerten entlang der Ordinationsachsen 1 und 2. Die tabelle gibt die Korrelationskoeffizienten 
nach Spearman (rs) und Signifikanzniveaus (** - p < 0,01, * - p < 0,05) wieder.
Correlations between environmental variables and the sample plot scores along DCA-axes 1 and 2. Spearman coefficients (rs) and significance probabilities (** - p < 0.01, * - p < 0.05) are 
given. 

Umfang Distanz zur Basis Zersetzungsgrad Holzfeuchte Exposition Licht

Achse 1 -0,166 ** -0,104 * – – 0,141 ** -0,309 **

Achse 2 – 0,171 ** 0,179 ** 0,086 * -0,209 ** -0,421 **

Diskussion 

Einfluss von Umweltfaktoren auf die Moosvegetation 
auf Fichtenstämmen
Der Faktor Licht hat einen entscheidenden Einfluss auf die Anzahl 
der Moosarten und deren Artenzusammensetzung auf Totholz. Die 
meisten Arten, sowohl typische Totholz- als auch Humusbesiedler, 
weisen einen negativen Zusammenhang mit der relativen Lichtinten-
sität auf (Mnium hornum, Plagiothecium denticulatum, P. undulatum, 
Sharpiella seligeri, Tetraphis pellucida, Lepidozia reptans, Calypogeia 

FOA_5-2009.indd   42 24.09.2009   15:38:38



179

r. WOZNIeWSKI und M. DIeKMANN  Moosvegetation auf Fichtentotholz

forstarchiv 80, Heft 5 (2009), 173-180

klappte. Danach sammelte sich die Humusauflage vermutlich auf der 
Stammoberseite und überdeckte das epiphytische H. cupressiforme, 
welches von dort auf weiter entfernte, dünnere Stammabschnitte 
auswich oder diese gänzlich neu besiedelte. Campylopus flexuosus war 
häufig neben P. formosum und H. cupressiforme zu finden und besie-
delte sowohl die Stammoberseite als auch die Seitenbereiche.

Von der schnelleren Zersetzung des Holzes auf den schwächeren 
Stammabschnitten profitieren besonders Humusarten wie Eurhyn-
chium praelongum und Mnium hornum. Waldbodenmoose besitzen 
generell auf den dünnen, sich schnell zersetzenden Stämmen gewisse 
Vorteile gegenüber den epixylen Arten, weil sie bereits vor Ort sind 
und die Stämme schnell besiedeln können, sobald der Holzkörper 
von Pilzen und Bakterien aufgeschlossen wird, wohingegen epixyle 
Arten zum Teil große Distanzen überwinden müssen und zudem auf 
bestimmte Zersetzungsstadien angewiesen sind (Dierßen 2001). 

Sukzession auf liegenden Stämmen
Die Unterschiede im ökologischen Verhalten der Arten hinsichtlich 
Stammdicke, Zersetzungsgrad, Holzfeuchte und Licht ermöglichen 
eine Abschätzung des Verlaufs der Sukzession der Moosgemein-
schaft. Zersetzungsgrad und Holzfeuchte sind positiv miteinander 
korreliert und spiegeln auf der Substratebene die sich verändernden 
Komponenten der Zersetzung wider. Diverse Studien belegen, dass 
über den Zersetzungsprozess eines Holzkörpers ein Artenwechsel auf 
einem Totholzobjekt stattfindet (Muhle und LeBlanc 1975, Söder-
ström 1988, McAlister 1997, Ódor und van Hees 2004, Heilmann-
Clausen et al. 2005). Ódor und van Dort (2003) zeigten, dass der 
Zersetzungsgrad sogar wichtiger für die Artenzusammensetzung sein 
kann als die Größe eines Stammes. Die Lichtverhältnisse auf einer 
Windwurffläche verändern sich zunächst in gerichteter Form: Mit 
zunehmender Wiederbesiedlung der Freifläche durch Jungbäume 
steht den Moosen immer weniger Licht zur Verfügung.

Aulacomnium androgynum und Hypnum cupressiforme sowie die 
Humusart Polytrichum formosum wiesen eine negative Korrelation 
zur zunehmenden Zersetzung des Holzkörpers auf, was sie als frühe 
Besiedler ausweist. Im Falle von A. androgynum steht dies im Gegen-
satz zur Beurteilung der Art durch von Hübschmann (1986) und 
Dierßen (2001). H. cupressiforme hat viele Stämme vermutlich be-
reits vor den Orkanereignissen (d. h. die lebenden, stehenden Fich-
ten) besiedelt oder etabliert sich auf der noch erhaltenen Rinde (Düll 
1997, Schumacher 2000, Dierßen 2001, Frahm und Frey 2004), 
während P. formosum auf den besonders starken Stammabschnitten 
nahe der Stammbasis unter größerer Beleuchtungsstärke hervortritt. 
Auch das auf eine geringe Substratfeuchte angewiesene Dicranum 
scoparium kann zu den frühen Besiedlern gezählt werden, während 
die Totholzarten D. montanum und Tetraphis pellucida sowie die 
Rohhumusarten Calypogeia muelleriana und Plagiothecium undula-
tum zu den Taxa gehören, die erst im späteren Verlauf der Zerset-
zung die Fichtenstämme besiedeln. D. montanum zeigt ähnlich wie 
A. androgynum hohe Ansprüche an Licht, tritt aber erst im späteren 
Sukzessionsverlauf stärker auf den Stämmen auf. Mit Verringerung 
der Lichtintensität besiedelt unter zunehmender Erosion des Sub-
strats auch T. pellucida die seitlichen, nahe der Stammbasis gelege-
nen Plots. Im fortgeschrittenen Zersetzungsverlauf können Lepidozia 
reptans und auf stärkerem Holz Cephalozia bicuspidata folgen, später 
auch Sharpiella seligeri, Plagiothecium denticulatum und Mnium hor-
num. Calypogeia muelleriana und P. undulatum (besonders auf den 
dünnen Stämmen und dem Boden anliegenden Stammbereichen) 
siedeln sich dann auf noch weiter zersetztem Substrat an, ebenso wie 
Eurhynchium praelongum.

Generell übt der stark erhöhte Lichteinfall nach Windwurf einen 
deutlichen, sich über den gesamten Sukzessionsverlauf erstrecken-
den Einfluss auf die Moosgemeinschaft aus. Totholzarten kommen 
in allen Phasen der Sukzession vor, vermehrt aber in den mittleren 

Stadien. Insgesamt erweisen sich die großen liegenden Stämme als 
wichtiger Komplex für eine hohe Biodiversität der Moose, da diese 
eine besonders große Holzoberfläche bieten und eine stärkere Ha-
bitatheterogenität als lebendes Holz aufweisen. Die im Verlauf der 
Sukzession sich verändernden Umweltparameter ermöglichen es 
offensichtlich Moosen, auch auf einem sauren und nährstoffarmen 
Substrat wie Fichtentotholz in überraschend großer Zahl aufzutre-
ten. Ausgesprochene Totholzbesiedler sehen sich indes mit dem Pro-
blem konfrontiert, dass solche Windwurfflächen weit von anderen 
totholzreichen Waldflächen entfernt liegen und vor allem oder nur 
von zur Fernausbreitung befähigten Moosarten besiedelt werden 
können. Weitere Untersuchungen wären notwendig, um zu beurtei-
len, inwieweit die räumlichen Distanzen zwischen Windwurf- oder 
generell totholzreichen Flächen Einfluss auf die Artendiversität und 
den Sukzessionsverlauf von Moosen nehmen.
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