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Die Bedeutung des Bodens fiir die Standortbindung von Baumarten in Deutschland

The relevance of the soil for the habitat specificity of tree species in Germany

Karl Heinz Mellert, Axel Goéttlein & Nicole Wellbrock

Abstract

In ecological niche models (ENM), the soil regularly plays
a subordinate role compared to the climate. The German
Forest Soil Inventory (BZE Il) offers an ideal database for
the realistic assessment of the contribution of soil proper-
ties to the habitat specificity of tree species. The factors of
soil chemistry were the C/N ratio and the base saturation
(BS), the available water capacity (AWC) as soil physical
parameters, the average temperature in the vegetation pe-
riod (Tmp) and the climatic water balance (CWB) as climate
and water budget parameters. Among the possible modeling
techniques, Maxent proved to be particularly suitable, since
this machine learning method requires only a few observa-
tions and the aim was to analyze the habitat specificity of as
many tree species as possible. Only for eight out of 40 tree
species too few observations were available for modeling.
In 20 cases, the overall model quality was low, especially
because of a weak limitation of tree species due to the climate
(period 1970—2000) and the prevailing soil conditions within
Germany (soil indifferent tree species). According to the
models, there is a strong dependency on soil chemistry for 17
tree species. The soil was hardly relevant for three tree spe-
cies compared to the climate. The impact of AWC was gener-
ally small. For most tree species, the occurrences were more
determined by the C/N ratio than by BS. For the tree species
most dependent on the soil, however, the variable importance
of the BS was similarly large. The strong influence of the
C/N ratio is also due to the recycling of nutrients to the soil
humus via the litter and is therefore not a purely soil-based
effect. The results are fundamentally in line with previous
assessments of tree species requirements. However, deviat-
ing findings as well as diverging expert opinions on habitat
specificity underscore the need for data-based methods to
objectify and readjust our knowledge. With the help of data-
based ecograms, the site-specific preferences and tolerances
of rare and interesting alternative tree species in climate
change could be estimated, for which there are hardly any
relevant references available in Central Europe.
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Zusammenfassung

In 6kologischen Nischenmodellen spielt der Boden gegen-
Uber dem Klima regelmaRig eine untergeordnete Rolle. Die
Zweite Bundesweite Bodenzustandserhebung im Wald (BZE
I) bietet eine ideale Datenbasis zur realistischen Abschatzung
des Beitrags von Bodeneigenschaften fir die Standortsbin-
dung von Baumarten. Als Faktoren der Bodenchemie wurden
das C/N-Verhaltnis und die Basensattigung (BS), die nutzbare
Feldkapazitat (available water capacity, AWC) als boden-
physikalische Parameter und die Vegetationszeittemperatur
sowie die klimatische Wasserbilanz (climatic water balance,
CWB) als Klima- bzw. Wasserhaushaltsparameter verwen-
det. Unter den mdglichen Modellierungstechniken erwies
sich Maxent als besonders geeignet, da dieses Maschinen-
lernverfahren mit wenigen Beobachtungen auskommt und so
das Ziel verfolgt werden konnte, die Standortsbindung von
moglichst vielen Baumarten zu analysieren. Nur fir acht von
40 Baumarten standen zu wenige Beobachtungen fir eine
Modellbildung zur Verfiigung. In 20 Fallen war die Modellgute
insgesamt gering, was v. a. auf eine schwache Limitierung der
Baumarten durch das Klima (Periode 1970-2000) und die
vorherrschenden Bodenbedingungen (bodenvage Baumar-
ten) innerhalb Deutschlands zuriickgefiihrt werden kann. Fir
17 Baumarten besteht nach den Modellen eine starke Abhan-
gigkeit von der Bodenchemie. Nur fir drei Baumarten war der
Boden im Vergleich zum Klima kaum relevant. Der Einfluss
von AWC war generell gering. Die Vorkommen waren bei den
meisten Baumarten starker an das C/N-Verhaltnis gebunden
als an die BS. Fir die am starksten vom Boden abhangigen
Baumarten war die Variablenwichtigkeit der BS jedoch ahn-
lich gro®. Der starke Einfluss des C/N-Verhaltnisses beruht
auch auf der Ruckwirkung der Streu auf den Bodenhumus
und ist daher kein rein bodenbdrtiger Effekt. Die Resultate
stehen zwar grundsatzlich im Einklang mit bisherigen Ein-
schatzungen zu den Baumartenanspriichen. Abweichende
Befunde sowie die z.T. auch untereinander divergierenden
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Expertenmeinungen zur Standortsbindung unterstreichen die
Notwendigkeit datengestitzter Verfahren zur Objektivierung
und Nachjustierung unseres Wissens. Mithilfe von datenba-
sierten Okogrammen konnten die Standortspraferenzen bzw.
-toleranzen auch von seltenen und im Klimawandel interes-
santen Alternativbaumarten eingeschatzt werden, zu deren
Standortsbindung in Mitteleuropa bisher kaum relevante
Publikationen vorhanden sind.

Schliisselworter: forstlicher Standort, nutzbare Wasserspei-
cherkapazitat, Bodenchemie, Basensattigung, C/N-Verhaltnis,
klimatische Wasserbilanz, Nationale Waldbodeninventur,
okologische Nischenmodellierung, Artenverbreitungsmodel-
lierung, Alternative Baumarten

1 Einleitung

Mit dem Klimawandel steht die Forstwirtschaft in Deutschland
vor grofen Herausforderungen, insbesondere bendtigt sie
Planungsgrundlagen flur den an vielen Stellen notwendigen
Waldumbau (KoLLing & ZIMMERMANN 2014, PLuess et al. 2016).
Artverbreitungs- (SDMs) und Nischenmodelle (ENM) fur die
Ableitung der (kinftigen) standdrtlichen Klimarisiken (Fak &
MELLErRT et al. 2011, THurwm et al. 2018) sind hierfur eine wich-
tige Basis. Bei der Baumartenwahl stehti.d.R. die klimatische
Angepasstheit im Vordergrund (ZimmermANN et al. 2013, PeccHl
etal.2019). Allerdings kommen unter dem Druck von Schader-
eignissen an vielen Standorten nun Baumarten ins Spiel, die
dort bisher kaum in Betracht gezogen worden waren. Mit dem
Wechsel der Baumarten stellt sich daher haufig die Frage, ob
die klimatisch geeigneten Alternativbaumarten auch mit den
Bodenverhaltnissen am Standort zurechtkommen.

In der Standortskunde werden die drei Standortsfaktoren
Lage, Klima und Boden unterschieden (Lyr et al 1992; AK
STANDORTSKARTIERUNG 2016). In der Artverbreitungs- und
Nischenmodellierung ist der Boden aber regelmafig ein
unterschatzter Standortsfaktor (THuiLLER 2013, DIiEkMANN et
al. 2015). Der Boden ist aber ein Schlisselkompartiment
fir die Baumartenwahl (BurscHEL & Huss 2003, AK STanD-
ORTSKARTIERUNG 2016) und Waldproduktivitat (z. B. MELLERT et
al. 2014, BuraGRrAEF et al. 2016, BranpL et al. 2019). In der
Praxis ist Expertenwissen zur Okologie der Baumarten fiir die
Baumartenwahl (BurscHeL & Huss 2003) bis heute ein zen-
traler Baustein. Die verbalen Einstufungen und Kennziffern
beruhen auf jahrzehntelanger Beobachtung von Okologen
und Erfahrung von Forstleuten (z.B. ELLENBERG et al. 2001,
LeiBunDGUT 1991, OTTO 1994). Selbst in moderne Standorts-
informationssystemen gehen Bodeneigenschaften v.a. als
expertenbasierte Regeln ein (TaeGer et al. 2019, THURM &
FaLk 2019), da Bodeneffekte in den Modellen meist nur unzu-
reichend abgebildet werden. Allerdings sind die empirischen
Definitionen der Standortspraferenzen bzw. -toleranzen von
Baumarten unvermeidlich mit einer subjektiven Komponente
behaftet. Zudem sind die Erfahrungen auch vom Untersu-
chungsgebiet der verschiedenen Experten abhangig, haben
also nur eine beschrankte regionale Giiltigkeit und sind daher
nicht immer kompatibel. Fortschritte bei der Objektivierung
und Quantifizierung von Bodeneinflissen auf Baumarten
sind daher fir die Forstpraxis unmittelbar relevant. Gerade
angesichts sich andernder Standortsbedingungen im Klima-
wandel gewinnt die Fundierung dieses Wissens durch Daten
zunehmend an Bedeutung.

Da die Nahrstoffnachhaltigkeit durch den Klimawandel
eine noch gréRere Bedeutung erhalt, ist standortsgerechte
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Baumartenwahl fir die Zukunft immer wichtiger.

Als gréRter und einheitlichster Waldbodendatensatz in
Europa stellt die zweite deutschlandweite Bodenzustandser-
hebung (BZE II; WELLBRoOCK et al. 2016) eine hervorragende
Datengrundlage fur die Ermittlung der Standortsbindung von
Baumarten bereit, ndmlich Messwerte der entscheidenden
Bodenparameter. Dabei geht es darum, die Standortsbindung
von Baumarten quantitativ zu beschreiben.

Der konzeptionellen Idee des Okogramms folgend (ELLENBERG
& LeuscHNER 2010), erstellen wir Nischenmodelle basierend
auf den drei standortsgebundenen Hauptwachstumsfaktoren,
Warme (1), Wasser (2), Nahrstoffe (3). Diese Umweltfaktoren
sind nicht nur eng mit der Autdkologie der Baumarten ver-
bunden, sondern beeinflussen auch deren Syndkologie und
damit ihre Bindung an bestimmte Waldstandorte.

Folgende Variablen werden als Proxy fir die Wachstumsfak-
toren1-3 verwendet:

1. Durchschnittstemperatur in der forstlichen Vegetati-
onsperiode (Mai bis September)

2. (a) klimatische Wasserbilanz in der forstlichen Vege-
tationsperiode (Mai bis September)
(b) nutzbare Feldkapazitat des Bodens

3. (a) BS des Bodens als Proxy fir die Verfugbarkeit
von Ca, K, und Mg
(b) C/N-Verhaltnis des Oberbodens als Proxy fir die
Verfugbarkeit von N

Die gezielte Vorauswahl von wenigen, allenfalls schwach
korrelierten Variablen vermeidet Multikollinearitat der Pra-
diktoren (DormaNN et al. 2013) und steht im Einklang mit dem
Sparsamkeitsprinzip der Wissenschaft (Parsimonie, MELLERT
et al. 2011). Die Modellierung zielt auf die Quantifizierung der
Bedeutung von Boden und Klima firr die Standortsbindung
von Baumarten in Deutschland anhand von forstlichen Stand-
ortsparametern ab, wobei die Effekte der Bodenchemie im
Vordergrund stehen. Die Arbeitsziele sind im Einzelnen:

e Berucksichtigung einer mdglichst groflen Zahl von
Baumarten, insbesondere auch von potentiellen
Alternativbaumarten

e Gruppierung von Baumarten nach dem Beitrag von
Boden vs. Klima

e Identifizierung artspezifischer Optima hinsichtlich
Basen- und Stickstoffversorgung

e Visualisierung von Bodeneffekten in Form von Oko-
grammen

e Diskussion von statistischen Befunden und Experten-
wissen

Die Basensattigung und das C/N-Verhaltnis sind zentrale
Parameter fur die Nahrstoffverfugbarkeit (AK Standortskar-
tierung 2016). Basensattigung bestimmt den Saurezustand
von Bdden und die Ca-, Mg-, und K-Verfiigbarkeit. Da einige
Baumarten sehr spezifische Anspriiche an den Basenhaushalt
stellen, ist die BS ein guter Indikator fir die Charakterisierung
von Waldgesellschaften und die Einnischung der Baumarten
(Walentowski et al. 2013, Walthert 2013).
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Tab. 1: Untersuchte Baumarten mit lateinischen und deutschen Namen sowie Kurzbezeichnung, Toleranzniveau gegeniiber Nahrstoffman-
gel nach OT7o (1996) = ,Otto (orig.)", daraus abgeleiteter Nahrstoffanspruch =, Otto (inv.), Anspriiche an das Nahrstoffangebot nach
LeisunpcuT (1991) = ,Leibundgut®, 6kologischen Zeigerwerten (ELLEnsERG 1991) flir Bodenreaktion = ,R-Zahl und fur Stickstoff =
,N-Zahl“, Anzahl der Prasenzen. Toleranzniveau gegenuber Nahrstoffmangel (O11o 1996): 1 = sehr niedrig, 2 = niedrig, 3 = mittel,
4 = hoch, 5 = sehr hoch. Anspriiche an das Nahrstoffangebot (LeisunbcuT 1991): 0 = sehr geringe, 1 = geringe, 2 = geringe bis mitt-
lere, 3 = mittlere, 4 = mittlere bis hohe, 5 = hohe Anspriiche; R-Zahl: 1 = Starksaurezeiger, 3 = Saurezeiger, 5 = MaRigsaurezeiger,
7 = Schwachsaure/-basenzeiger, 9 = Basen- und Kalkzeiger, X = indifferent; N-Zahl: 1 = N-armst, 3 = N-arm, 5 = maRig N-reich,
7 = £ N- reich, 8 = Stickstoffzeiger, 9 = ibermaRig N-reich, X = indifferent.

Tab. 1: Examined tree species with Latin and German names and short description, tolerance level against nutrient deficiency according
to Or70 (1996) = “Otto (orig.)”, derived nutrient requirement = “Otto (inv.)”, nutrient requirement according to LeisunpGuTt (1991)
= “Leibundgut”, ecological indicator values (ELLenserc 1991) for soil reaction = “R-Zahl” and for nitrogen = “N-Zahl”, number of
presences = “Anzahl’. Tolerance level against nutrient deficiency (Otto 1996): 1 = very low, 2 = low, 3 = medium, 4 = high, 5 = very
high. Nutrient requirement (LeiBunoGut 1991): 0 = very low, 1 = low, 2 = low to medium, 3 = medium, 4 = medium to high, 5 = high
requirements; R-Zahl: 1 = strong acid pointer, 3 = acid pointer, 5 = moderate acid pointer, 7 = weak acid / base pointer, 9 = base
and lime pointer, X = indifferent; N-Zahl: 1 = N-poorest, 3 = N-poor, 5 = moderately N-rich, 7 = + N-rich, 8 = nitrogen pointer; 9 =
excessively N-rich, X = indifferent.

Artname Deutsche Namen Kiirzel Otto |Otto |Leibundgut | R-Zahl | N-Zahl | Anzahl
(orig.) | (inv.)
Abies alba Weilitanne Aalba 4 2 3 X X 195
Acer campestre Feldahorn Acamp 2 4 3 7 6 78
Alnus glutinosa Schwarzerle Aglut 2 4 4 6 X 53
Acer platanoides Spitzahorn Aplat 2 4 3 X X 84
Acer pseudoplatanus Bergahorn Apseu 2 4 5 X 7 371
Betula pendula Sandbirke Bpend 5 1 1 X X 395
Betula pubescens Moorbirke Bpube 5 1 0 3 3 64
Carpinus betulus Hainbuche Cbetu 2 4 3 X X 275
Castanea sativa Edelkastanie Csati 2 4 X 21
Fraxinus excelsior Esche Fexce 1 5 5 7 7 272
Fagus sylvatica Rotbuche Fsylv 3 X X 845
Juglans regia Walnuss Jregi 2 4 7 7 23
Larix kaempferi Japanische Larche Lkaem 2 39
Picea abies Europaische Fichte Pabie 4 2 2 X X 779
Prunus avium Vogelkirsche Paviu 4 7 5 187
Pseudotsuga menziesii | Douglasie Pmenz 3 146
Prunus padus Traubenkirsche Ppadu 5 7 6 51
Prunus serotina Spatblihende Psero 150
Traubenkirsche
Pinus sitchensis Sitkafichte Psitc 16
Pinus strobus Strobe Pstro 3 15
Pinus sylvestris Waldkiefer Psylv 5 1 2 X X 606
Populus tremula Aspe Ptrem 5 1 2 X X 80
Quercus petraea Traubeneiche Qpetr 4 2 2 X X 406
Quercus robur Stieleiche Qrobu 3 3 4 X X 467
Quercus rubra Roteiche Qrubr 3 89
Robinia pseudoacacia Robinie Rpseu 2 26
Sorbus aria Mehlbeere Saria 1 5 3 7 3 31
Sorbus aucuparia Vogelbeere Saucu 5 1 2 4 X 692
Sorbus torminalis Elsbeere Storm 1 5 3 7 4 26
Tilia cordata Winterlinde Tcord 3 3 2 X 5 46
Tilia platyphyllos Sommerlinde Tplat 2 4 4 X 7 15
Ulmus glabra Bergulme Uglab 1 5 3 7 7 29
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Das C/N-Verhaltnis ist ein Indikator fir Stickstoffumsatz und
-verfugbarkeit und korrespondiert ebenfalls mit dem Wachs-
tum und der Konkurrenzfahigkeit von Baumarten (WALTHERT
2013).

Als wesentliche Kriterien fiir die Standortsbindung von Baum-
arten und deren artspezifische Differenzierung verwenden
wir die Modellgiite (a), die Variablenwichtigkeit (b) und die
Form der Effekte (c), dargestellt als Okogramm. Anhand der
ersten beiden Kriterien erfolgt eine Uberblickende Einord-
nung von 32 Baumarten nach Standortspraferenzen. Zur
Ermittlung der bodenspezifischen Anspriche der Baumar-
ten wird die Form der Effekte analysiert, insbesondere als
datenbasierte Okogramme (WeskRr et al. 2015, MELLERT et al.
2018a). In der Diskussion werden statistische Befunde und
Expertenwissen gegenubergestellt.

2 Material & Methoden

2.1 Baumarten

Als ZielgroRe unserer Analyse wurden Prasenz-Absenzdaten
(PA-Daten) der jeweiligen Baumart aus den Bestandes- und
Vegetationsaufnahmen der BZE Il verwendet. Hierbei wurde
jegliches Vorkommen in Baum-, Strauch- oder Krautschicht
als Prasenz gewertet. Bestandsdaten entstammen der BZE Il
(WELLBROCK et al. 2016) bzw. der Harmonisierten Bestandsin-
ventur (HiLerig et al. 2014) und den Vegetationsaufnahmen
nach Anleitung der BZE Il (WEeLLBRoCK et al. 2006).

Ausgangspunkt unserer Analyse sind Daten zu 40 Baumarten
aus einer Vorstudie, fur welche die Basenamplitude univariat
hergeleitet wurde (MeLLerT et al. 2020a). Die hier durch-
gefuhrte multiple Analyse erfordert gréRere Stichproben,
wodurch nur eine geringe Anzahl von Baumarten untersucht
werden kann. Da das verwendete Modellierungsverfahren
(siehe Abschnitt Modell) bereits mit kleinen Stichproben
(N = 15) auskommt, konnten in dieser Studie immerhin 32
Baumarten einbezogen werden. Tabelle 1 liefert einen Uber-
blick Uber die untersuchten Baumarten und ihre Beziehungen
zu den Eigenschaften nach LeiBunbcuT (1991), ELLENBERG et
al. (2001) und OtT0 (1994).

2.2 Klima

Als Klimavariablen wurden die Durchschnittstemperatur in
der Vegetationsperiode (Mai bis September) (Tmp) und die
klimatische Wasserbilanz (CWB) fiir den Standortsfaktor
Klima verwendet (Lyr et al 1992; AK STANDORTSKARTIERUNG
2016) (Tab. 2). Es handelt sich dabei um speziell fur die BZE Il
berechnete Klimadaten (DieTricH et al. 2019). Im Rahmen von
Voruntersuchungen wurde getestet, inwieweit das Verhaltnis
aus aktueller und potentieller Transpiration (Tratio) als phy-
siologisch besser fundierter Trockenstressindikator anstelle
von CWB, die Nischenmodelle verbessern kann. Tratio wurde
von ScHMIDT-WALTHER et al. (2019) fiir die BZE-Inventurpunkte
aus umfangreichen Wasserhaushaltsimulationen berechnet.
In der Vorhersage von Baumartenvorkommen erwies sich
das Modell mit dem einfachen Klimaparameter CWB (CWB-
Modell) als Pradiktor aber als generell aquivalent, in einigen
Fallen sogar als Uberlegen gegenliber dem Tratio-Modell.
Tmp und CWB haben sich bereits als Pradiktoren in Artver-
breitungsmodellen bewahrt (FALk & MEeLLERT 2011, MELLERT et
al. 2018a).
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2.3 Boden

Grundlage fur die Auswertung waren Daten des Thiinen
Instituts fur Waldékosysteme (TI) aus der zweiten deutsch-
landweiten Bodenzustandserhebung (BZE II; WELLBROCK et
al. 2016), fur welche die Proben von den Bundeslandern in
den Jahren 2006 und 2007 genommen wurden. Obwohl ein-
zelne Bundeslander bis in eine groRere Bodentiefe beprobt
haben, betrachten wir in unserer Analyse die Tiefenstufen
bis zu einer maximalen Bodentiefe von 90 cm, da diese fur
den gesamten bundesdeutschen Datensatz zur Verfiigung
stehen. Von der Analyse wurden Moore und grundwasser-
beeinflusste Boden ausgeschlossen, da die verwendeten
bodenchemischen Parameter als an die Bodenfestphase
gebundene Grolen die Nahrstoffverfligbarkeit derartiger
Standorte nicht adaquat wiedergeben. Bdden, die im Unter-
boden stark versauert (BS < 30 %) sind, im Oberboden aber
durch Kalkung oder basische Staubeintrage eine Basensat-
tigung groRer 50 % aufweisen (Versauerungstyp 6), wurden
nicht mit einbezogen. Fir die Analyse standen rund 1300
BZE-Punkte zur Verfiigung.

Bei den Nahrstoffen stltzen wir unsere Analyse auf Kenn-
werte fur den Basenhaushalt und den N-Haushalt. Dies ist
notwendig, da bspw. basenreiche Waldbdden nicht zwin-
gend auch stickstoffreich sind und umgekehrt (ReHFuUESS
1990, BrLuwme et al. 2015). Die Differenzierung folgt zudem der
Beobachtung, dass viele Baumarten entlang von Basen- und
Stickstoffgradienten spezifische Praferenzen besitzen (R-
und N-Zahl, ELLENBERG et al. 2001).

Fir die Charakterisierung von bodenverfliigbaren Basen-
kationen K, Mg, Ca wurden die austauschbar gebundenen
Elementanteile herangezogen. Die Basensattigung (BS)
ist der Anteil von Na, K, Ca und Mg am Bodenaustauscher
und gilt als wichtigster bodenchemischer Parameter zur
Einschétzung der Standortseignung von Baumarten (TAEGER
et al. 2016, MeLLerT et al. 2020a). Die BS wurde auf Grund-
lage der Basenvorrate bis 90 cm Bodentiefe berechnet. Die
Bestimmung der austauschbaren Elementvorrate von Na, K,
Mg und Ca erfolgte aus den mittels Ammonium- bzw. (bei kar-
bonathaltigen Béden) Bariumchloridperkolation bestimmten
austauschbaren Elementgehalten sowie den entsprechenden
bodenphysikalischen EingangsgrofRen (Trockenrohdichte,
Grobbodenanteil bis 90 cm Bodentiefe).

Als Referenzparameter fiir die N-Verfligbarkeit wurde das
C/N-Verhaltnis des Oberbodens herangezogen (AK STaAnD-
ORTSKARTIERUNG 2016). Das C/N-Verhaltnis des humosen
Oberbodens korreliert signifikant mit Baumartenvorkommen
in nationalen (WALTHERT et al. 2013) und internationalen Stu-
dien (CooLs et al. 2014). Die C- und N-Vorrate wurden aus der
Elementaranalyse sowie den entsprechenden bodenphysika-
lischen EingangsgréRen (Trockenrohdichte, Grobbodenanteil)
fir den humosen Oberboden (organische Auflage und Mine-
ralboden bis 10 cm Bodentiefe) hergeleitet.

Die nutzbare Feldkapazitat des Bodens (AWC) ist eine wich-
tige Komponente des Bodenwasserhaushalts. Sie bestimmt
die Bodenwasserspeicherkapazitat. Damit ist die AWC ein
entscheidender Puffer, der es Baumen ermdglicht, Trocken-
perioden zu iberleben (Breépa et al., 2006). Da die AWC mit
dem Feinbodenvorrat korreliert, ist sie auch ein (schwacher)
Indikator fur die Nahrstoffvorrate des Bodens. Details zu den
bodenphysikalischen und bodenchemischen Analyseverfah-
ren sind im Handbuch der Forstlichen Analytik (GAFA 2005,

Waldbkologie, Landschaftsforschung und Naturschutz 19 (2020)
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Tab. 2: Modellpradiktoren fiir die Standortsbindung von Baumarten, Kurzbezeichnung und Wertebereich nach Perzentilen.

AFSV

Tab. 2: Model predictors (Prédiktor) for the habitat specificity, abbreviation (Kiirzel) and range of values as percentiles (Perzentile).

Pradiktor Kiirzel Perzentil: 5 25 50 75 95
Basensattigung (0—90 cm) BS % 57 11,6 24,0 64,9 99,9
C/N-Verhaltnis (Humus + 0—10 cm) CN 13,7 17,4 21,0 24,5 30,2
Nutzbare Feldkapazitat (0—90 cm) AWC I/m? 75 107 126 143 184
Klimatische Wasserbilanz (Monate 5-9) CwB I/m2 -222 -121 -39 48 245
Durchschnittstemperatur (Monate 5-9) Tmp °C 13,1 14,3 14,9 15,6 16,5

2014) bzw. in der Arbeitsanleitung firr die BZE Il (WELLBROCK
et al. 2006) beschrieben.

2.4 Statistische Modelle

Fur die statistische Modellierung wurde Maxent eingesetzt
(PHiuips et al. 2006) und zwar in der im R-Paket dismo (Hw-
maNs et al. 2017) implementierten Version. Die Modellbildung
durch Maxent erfolgt auf Basis der Maximum-Entropie-
Methode, einer Technik des maschinellen Lernens. Fur viele
Anwendungen in der Artverbreitungs- und Nischenmodel-
lierung ist Maxent sehr vorteilhaft, weil Prasenzdaten fr
die Modellerstellung ausreichen und auf die Erhebung von
Absenzdaten verzichtet werden kann (PeTerson et al. 2011).
Wenn Absenzdaten fehlen, werden sog. Background-Punkte
generiert und als Absenzen verwendet. Allerdings werden bei
der Modellbildung die Absenzen im Bereich von Prasenzen
weniger stark gewichtet. Das Verfahren steht damit zwischen
Presence-Only (PO)-Ansatzen, bei den Absenzen ganz ver-
nachlassigt werden (z.B. BIOCLIM, Bussy et al. 1991) und
PA-Ansatzen, welche Absenzen und Prasenzen gleicher-
mafien wichten (z.B. FaLk & MeLLerT 2011). Maxent-Modelle
kénnen allerdings auch beim Vorliegen von Absenzdaten
vorteilhaft sein, und zwar wenn es sich dabei um sog. unsi-
chere Absenzen handelt (HIRzeL & Le Lay 2008). Dies ist
beim BZE II-Datensatz der Fall. Denn es kann viele Griinde
dafiir geben, warum eine Baumart an einem Inventurpunkt
trotz standortlicher Eignung fehlt (waldbauliche Behandlung,
Waldgeschichte, etc.). Bei seltenen Baumarten wiegt das
Problem besonders schwer. Deswegen ist gerade bei sol-
chen Baumarten das PO-Verfahren oftmals der sinnvollere
Weg, um die 6kologische Amplitude zu bestimmen (MeLLERT
et al. 2020a).

Zudem ist Maxent fir unsere Studie auch deshalb besonders
geeignet, weil dieses Verfahren mit wenigen Beobachtun-
gen auskommt (= 10 Beobachtung; Wisz et al. 2008) und so
das Ziel verfolgt werden konnte, die Standortsbindung von
mdglichst vielen Baumarten zu analysieren. Voranalysen
ergaben, dass auf unserer Datenbasis aussagekraftige
Modelle ab 15 Prasenzen moglich sind.

Fir unsere Analyse haben wir den Maxent-Algorithmus auf
lineare und quadratische Funktionen sowie Interaktionen
beschrankt. Damit werden kontinuierliche Responsekurven
gewabhrleistet (keine Briche oder Spriinge) (Austin 1985).
Zur Visualisierung als Okogramm wurden die Schatzwerte
von Maxent mit der Favorability-Funktion von REeaL et al.
(2006) auf einen Vorkommensschwellenwert (VSW) von 0,5
standardisiert.
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2.41 Giitekriterien

In Maxent werden die Modelle mittels Area under the Curve
(AUC) bewertet (PHiLIPs et al. 2006). Fir die Berechnung von
AUC werden fur jeden moglichen Schwellenwert die resul-
tierenden Klassifikationsergebnisse ermittelt und in einem
Diagramm die Richtig-Positiv-Rate gegen die Falsch-Positiv-
Rate als Receiver-Operation-Curve (ROC) aufgetragen.
AUC ist die Flache unter der ROC-Kurve, die nahe der
Diagonalen bei einer Flache von 0,5 einen Zufallsprozess
beschreibt. Ein perfektes Modell ist durch den Maximalwert
von 1 gekennzeichnet. Alle Modelle wurden einer 5-fachen
Kreuzvalidierung unterzogen. Die Gitemasse bezieht sich,
sofern nicht anders vermerkt, auf den Testdatensatz. Hierbei
wurden die Ergebnisse aus der Kreuzvalidierung (AUC, Vari-
ablenwichtigkeit) gemittelt. Die Glte der Modelle wurde nach
den AUC-Klassen nach Swets (1988) bewertet. Modelle mit
einer geringen Performanz (AUC < 0,7) zeigen an, dass die
entsprechenden Baumarten-Vorkommen nur eine schwache
Beziehung zu den Umweltfaktoren an den BZE2-Punkten
haben, d.h. sie sind innerhalb Deutschlands gegenwartig
eher als standortsvag einzustufen.

2.4.2 Wichtigkeit der unabhangigen Variablen

Maxent liefert drei verschiedene MaRe flr die Wichtigkeit der
unabhangigen Variablen im Modell (Variable Importance):

1. Percent Contribution (PC)
2. Permutation Importance (Pl)
3. Jackknife test of Variable Importance (JI)

Das erste Mal} (PC) beschreibt die Beitrage der Pradiktoren
im Modellbildungsprozess, welche fir das finale Modell wenig
Bedeutung haben. In unserer Studie haben wir die PC daher
nicht verwendet.

Die Pl hangt nur vom endgultigen Modell ab, nicht vom Pfad,
Uber den das Modell kalibriert wurde. Der Beitrag fur jede
Variable wird bestimmt, indem die Werte dieser Variablen
zufallig zwischen den Trainingspunkten (sowohl Prasenzen
als auch Absenzen/Background) permutiert und die resultie-
rende Abnahme der Trainings-AUC gemessen werden.

Bei der Jackknife Importance wird der Beitrag der Variablen
durch gezieltes Weglassen einzelner Pradiktoren aus dem
Modell ermittelt. Auf dieser Basis kann der individuelle Ein-
fluss von Variablen bewertet werden, ohne den Anteil, der auf
der Korrelation mit anderen Variablen beruht.
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Die Pl misst dagegen die gesamtheitliche Wichtigkeit der
Variablen im vollstdndigen Modell mit allen Parametern und
ist neben der Modellgite Grundlage fiir die Gruppierung der
Baumarten. Wie sich zeigte, korrespondiert auch die aus
den partiellen Effekten visuell abgeleitete Effektstarke eines
Pradiktors (Steilheit und Verlauf) insgesamt besser mit der
Pl als mit der JI.

2.4.3 Gruppierung der Baumarten

In einem ersten Schritt wurden die Modellergebnisse in
Gruppen von Baumarten mit unterschiedlich starker Bindung
an Boden und Klima eingeteilt. Diese Gruppen unterschied-
licher 6kologischer Eigenschaften sind eine Grundlage fir
die weitere Auswertung. Hierfur wurde ein sogenanntes
modell-basiertes Clustering auf der Grundlage von AUC und
PI mit dem Paket mclust (FrRALEY et al. 2007) mit den Stan-
dardeinstellungen berechnet. Beim modellbasierten Clustern
wird angenommen, dass die unterschiedlichen Gruppen der
Daten jeweils einer eigenen Verteilung folgen. Die Gruppen-
einteilung wird mithilfe des Maximume-Likelihood-Verfahrens
vorgenommen.

2.4.4 Okogramme

Die multiplen Modelle von Maxent sind die Grundlage fir die
Darstellung von Okogrammen. Hierbei wurden die partiellen
Effekte im zweidimensionalen Nischenraum dargestellt.
Erganzt wird die Darstellung durch ein Polygon, welches
den durch Prasenzen definierten Vorkommensbereich der
Baumarten einschlief3t. Vorkommen, die als Ausreiler zu
werten sind (Rousseeuw et al. 1999), wurden nicht berlck-
sichtigt. Durch die Darstellung des Vorkommensbereichs ist
erkennbar, wo die Modellprojektion tber den durch Prasen-
zen abgedeckten Bereich hinaus extrapoliert. Je weiter eine
Zone des Okogramms vom Vorkommensbereich entfernt ist,
desto starker ist die Extrapolation.

In die Okogramme wurde zudem der Kernpréasenzbereich
(MEeLLerT et al. 2020a) als Rechteck eingezeichnet. Dies
entspricht der einfachsten Form von rektilinearen Nischenmo-
dellen vom Typ BioClim (Bussy 1991). Neben ihrer Einfachheit
liegt ein wichtiger Vorteil dieser Modelle darin, dass sie sich
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allein auf die Prasenzen der Baumarten beziehen. Mdgliche
Storeffekte durch irrefiUhrende Absenzen sind hierbei ausge-
schlossen (HirzeL & LELAy et al. 2008). Bei einer univariaten
Betrachtung entspricht der Kernprasenzbereich dem Bereich
der Box von Boxplots, welche die mittleren 50 % der Werte
umschlieRt. In den Okogrammen wird dieser Bereich entlang
zweier Achsen dargestellt. Im zweidimensionalen Diagramm
umschlie3t die Box 25 % der Vorkommen einer Baumart, da
fur jeden Parameter jeweils die mittleren 50 % der Werte (0,5
* 0,5 = 0,25) dem Kernprasenzbereich zugeordnet werden.
Der Kernprasenzbereich fokussiert in den Okogrammen also
auf die zentralen 25 % der Vorkommen. Der Vergleich mit
den Ergebnissen von Maxent zeigt, inwieweit der modellierte
Optimalbereich der Nische mit der Haufung von Prasenzen
im Kernbereich Ubereinstimmt.

2.5 Software

Alle statistischen Analysen wurden mit dem Statistikpro-
gramm R (R CORE TEAM 2017) mit den Paketen dismo
(Humans et al. 2017), rmaxent (BAUMGARTNER et al. 2019) und
mclust (FRaLEY et al. 2007) durchgefiihrt.

3 Ergebnisse & Diskussion

3.1 Variablenwichtigkeit im Uberblick

Die Wichtigkeit der Variablen wird nach Pl und der JI bewer-
tet. Die Variablenwichtigkeit variiert innerhalb der Baumarten
stark (Abb. 1). Unter den Pradiktorvariablen bestimmt das
C/N-Verhaltnis die Vorkommen der untersuchten Baumarten
an BZE-Inventurpunkten insgesamt am starksten und zwar
sowohl gesamtheitlich nach Pl als auch hinsichtlich ihrer indi-
viduellen Bedeutung nach JI. Die Basensattigung rangiert an
zweiter Stelle. An dritter und vierter Stelle stehen diesbezlig-
lich die Klimaparameter, wobei CWB im Mittel bedeutender
ist als die Vegetationszeittemperatur.

Die Wichtigkeit der AWC ist — abgesehen von wenigen
Ausnahmen — gering. Dies kann u.a. daran liegen, dass
Deutschland im humiden Mitteleuropa liegt und trockene
Grenzstandorte, die das Vorkommen der Baumarten stark

o Abb. 1:  Variablenwichtigkeit der Modell-
Pradiktoren (Abklrzungen siehe
BE Tab. 2): Permutation Importance
9 * o (PI, graue Boxplots) und Jackknife-
o : o o Test basierte Importance (JI, blaue
e Boxplots).
- ; Fig. 1: Variable Importance of model pre-
© —_ 8 . dictors (abbreviations see Table 2):
e - Permutation Importance (Pl, grey
: —_ boxplots) and Jackknife-test based
2 - 1 : importance (JI, blue boxplots).
8- : |
o o]
I BEH=s=T | T I Bkl L L
| | | \ | | \ | \
AWC-PI  -JI BS-PI  -JI CN-PI  -JI Tmp-PI -JI CWB-PI -JI
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limitieren, im Datensatz der BZE nicht stark reprasentiert
sind. In einer europaweiten Untersuchung erhértete sich die
Annahme, dass die AWC an der xerischen Verbreitungs-
grenze der Baumarten als wichtiger Puffer anzusehen ist, um
Trockenzeiten zu Uberstehen (MeLLERT et al. 2018b).

3.2 Gruppierung der Baumarten

Die statistische Klassifikation nach dem Einfluss von Boden
vs. Klima (Abb. 2) ergibt vier Gruppen von Baumarten. Baum-
arten mit starker Bindung an Bodenparameter (Klasse I,
blau), indiziert durch eine hohe Wichtigkeit von Bodenvariab-
len (Pl > 0,33) bei hoher Modellgiite (AUC > 0,8). Baumarten
mit deutlicher Bindung an Bodenparameter (Klasse I, grun),
angezeigt durch eine mittlere Wichtigkeit von Bodenvariablen
(PI ca. bei 0,33 bis 0,67) bei mittlerer Modellglte (AUC meist
zwischen 0,7 und 0,8). Modelle mit hoher Giite (AUC > 0,8)
aber geringem Einfluss von Bodenparametern (Pl < 0,33)
deuten darauf hin, dass die Baumartenvorkommen stark

AFSV

vom Klima bestimmt werden (Klasse lll, schwarz). Modelle
geringer Gute (AUC < 0,7) zeigen, dass die entsprechenden
Baumarten innerhalb der deutschen Bodeninventurdaten nur
in geringem Maf3e von Boden- und Klimafaktoren abhangen
(Gruppe 1V, grau). Generell sind die Ergebnisse von Modellen
mit geringer Gilte mit Vorsicht zu interpretieren.

Insgesamt 17 Spezies, namentlich die Baumarten der Gruppe
I und Il, zeigen eine deutliche Bindung an die Bodenchemie.
Die Wichtigkeit von Bodenvariablen betragt bei diesen Arten
mindestens (Pl > 0,33), und die Modellgite ist mindestens
ausreichend (AUC > 0,7). Darunter sind auch zwei Baumar-
ten, die ELLENBERG et al. (2001) als bodenvag einstuft (Cbetu,
Aplat), die aber nach anderen Experten (OtT1o 1996, LEIBUND-
cut 1991, Taeger et al. 2016) mindestens eine schwache
Bindung zu bestimmten Bodeneigenschaften zeigen.

Funf Baumarten (Fsylv, Pabie, Ptrem, Qpetr, Qrobu) sind in
Ubereinstimmung mit ELLENBERG et al. (2001) als bodenvag

O
o
=T
A
w
@
—
1
1
i
1 1
: Fsylv :
1 1
| | I I | |
0 20 40 60 80 100
Permutation Importance of Soil Parameters [%]
Abb. 2:  Klassifikation von Baumarten (Kurzbezeichnung siehe Tab. 2) in vier Gruppen (I-V) nach dem Einfluss von Bodenparametern.
x-Achse = Variablenwichtigkeit (Permutation Importance, Pl); y-Achse = Modellgite (Test-AUC).
Fig. 2: Classification of tree species (abbreviations see Table 2) in four groups (I-V) according to the influence of soil parameters. x-axis

= Variable Importance (Permutation Importance, Pl); y-axis = model performance (Test-AUC).
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anzusehen. Fir drei gebietsfremde Alternativbaumarten
(Pmenz, Qrubr, Rpseu) mit geringem Bodeneinfluss in unse-
rer Analyse liegt keine Bewertung nach ELLENBERG et al.
(2001) vor. Die Strobe (Pstro) und die Sitkafichte (Psitc) sind
nach RoLoFF et al. (2008) hinsichtlich des Bodens als wenig
anspruchsvoll einzustufen, nach unserer Analyse sind sie
deutlich bodenabhangig (Gruppe Il). Die Douglasie (Pmenz),
die Roteiche (Qrubr) und die Robinie (Rpseu) sind ebenfalls
weitgehend tolerant gegeniiber Bodeneigenschaften. Auf
der basenreichen Seite sind sie aber empfindlich gegenuber
Karbonat im Oberboden (MeLLerT et al. 2020a).

Allerdings gibt es nicht nur bei den statistischen Befunden
Diskrepanzen vom Expertenurteil, sondern es weichen auch
die Expertenmeinungen bei einigen Baumarten deutlich von-
einander ab (Tab. 1). Wie bereits angesprochen, werden von
LeiBuNDGUT (1991) bzw. OTT0 (1996) beim Spitzahorn (Aplat)
und der Hainbuche (Cbetu) klare Praferenzen bzw. Toleran-
zen beschrieben. ELLENBERG et al. (2001) stuft sie aber als
bodenvag ein. Auch bei LeisunbcuT (1991) bzw. OTT0 (1996)
gibt es abweichende Beurteilungen. Differenzen von einer
ordinalen Stufe sind haufig, die Beurteilungen von Bergulme
(Ugalb), Mehlbeere (Saria) und Elsbeere (Strom) weichen
sogar um mehr als eine ordinale Stufe ab.

3.3 Bodenchemie

3.31 Variablenwichtigkeit von C/N-Verhiltnis
und Basensaittigung

Die Bedeutung des C/N-Verhaltnisses variiert zwischen den
Baumarten stark. Die beiden Maf3e fiir die Variablenwichtigkeit
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korrespondieren gut miteinander. Allerdings wird die indivi-
duelle Bedeutung von C/N-Verhaltnis bei einigen Baumarten
erst im Jackknife-Test erkennbar (Abb. 3a). Der individuelle
Einfluss des C/N-Verhaltnisses (JI) ist bei den meisten
bodenabhangigen Baumarten (Gruppe | und Il; Abb. 2) hoch
(> 30 %). Innerhalb von Gruppe | ist die Elsbeere (Storm) am
wenigsten vom C/N-Verhaltnis abhéngig, in Gruppe Il sind
es die Mehlbeere (Saria), die Spatblihende Traubenkirsche
(Psero) und die Sitkafichte (Psitc). Fir die Baumarten der
Gruppen lll und 1V ist das C/N-Verhaltnis generell weniger
wichtig. Nur fir die Vogelbeere (Saucu), die Edelkastanie
(Csati) und v.a. die Buche (Fsylv) besitzt das C/N-Verhaltnis
eine nennenswerte Bedeutung (> 20 % JI).

Die individuelle Bedeutung der BS wird bei einigen Baumar-
ten ebenfalls erst im Jackknife-Test erkennbar (Abb. 3b). Die
Variablenwichtigkeit der BS (JI) ist in Gruppe | besonders
hoch und liegt bis auf Walnuss (Jregi) bei > 35 %. Bei stark
bodenabhangigen Baumarten ist die Bedeutung der BS also
durchweg hoch. Bei den weniger stark vom Boden abhan-
gigen Baumarten (Gruppe Il) variiert der Einfluss der BS
deutlich von < 10 % bei Kiefer (Psylv) und Mehlbeere (Saria)
bis > 40 % bei Spitzahorn (Aplat) und Strobe (Pstro). Unter
den bodenvagen Baumarten korrespondiert das Vorkommen
der Vogelbeere (Saucu), der Aspe (Ptrem) und der Japanlar-
che (Lkaem) in geringem Umfang mit der BS.

3.3.2 Bodenchemische Optima

In Abbildung 4 sind Baumarten mit deutlicher Bindung zur
Bodenchemie (Gruppe | und Il aus Abb. 2) dargestellt. Die
Farblegende gibt den Bereich wieder, indem das modellierte
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Abb. 3:  Variablenwichtigkeit des C/N-Verhéltnisses (a) und der Basenséttigung (BS) (b) des Bodens fiir die Baumarten (Abklirzungen
siehe Tab. 2): Die Jackknife Importance (JI) gibt den individuellen Einfluss der Variablen wieder, die Permutation Importance (Pl)
gibt dagegen den gesamten Einfluss der Variablen unter Berlicksichtigung von etwaigen Korrelation mit den (ibrigen Variablen
an. Gruppendefinition siehe Abb. 2. Die genaue Lage der Arten kann aus den Tabellen im Anhang entnommen werden.

Fig. 3: Variable importance of the C/N ratio (a) and the base saturation (BS) (b) of the soil for the tree species (abbreviations see table 2):
The Jackknife Importance (JI) shows the individual influence of the variables, while the Permutation Importance (Pl) shows the
total influence of the variables, taking into account any correlation with the other variables. Defintion of groups see Fig. 2. The
precise positions of species are given in the tables in the annex.
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Optimum (Praferendum) hinsichtlich C/N-Verhaltnis und BS
liegt. Fur stark bodenabhangige Baumarten der Gruppe |
liegt regelmaRig die Kombination einer hohen BS mit einem
niedrigen C/N-Verhaltnis (blau) vor, welche fir anspruchs-
volle Baumarten, wie den Feldahorn (Acamp), die Esche
(Fexce), die Bergulme (Uglab), die Sommerlinde (Tplat) oder
Elsbeere (Storm) typisch ist. Die Gruppe Il enthalt neben
anspruchsvollen Baumarten wie der Vogelkirsche (Paviu)
auch azidotolerante Baumarten, die bevorzugt bei niedriger
BS und hohen CN-Werten auftreten, wie die Moorbirke
(Bpube), die Strobe (Pstro) oder die Spatblihende Trauben-
kirsche (Psero). Auch die Hainbuche (Cbetu), die ihr Optimum
bei mittleren Verhaltnissen hat, gehért zur heterogenen
Gruppe II.

AFSV

3.3.3 Bodenchemische Okogramme

In Abbildung 5 sind die Befunde zur bodenchemischen Ein-
nischung von einigen Arten dargestellt. Wir zeigen einerseits
Falle, die weitgehend mit Expertenwissen im Einklang ste-
hen und anderseits Beispiele mit Abweichungen dazu. Die
Okogramme wurden nach standértlichen Schwerpunkten
geordnet. In der oberen Reihe sind Baumarten mit hohen
Ansprichen an Basen- und N-Versorgung dargestellt,
erkennbar an der hohen Vorkommenswahrscheinlichkeit
(gruner Bereich, rechts unten) bei engem C/N-Verhéltnis und
hoher BS. Der durch Vorkommen abgegrenzte Bereich (graue
Linie in Abb. 5) und besonders der Kernprasenzbereich (rote
Linie) weisen ebenfalls auf einen Verbreitungsschwerpunkt
auf glinstigen Standorten hin. Die ersten beiden Baumarten,
Feldahorn (Acamp) und Esche (Fexce) sind der Gruppe |,
der stark von Boden abhdngigen Baumarten zuzuordnen
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Abb. 4: Baumartengruppen | und Il mit deutlicher Bodenabhangigkeit (Permutation Importance, Pl > 33% ) und hoherer Modellgite (AUC
> 0,7). Baumarten sind nach Lage des Optimalbereichs von C/N-Verhaltnis und BS farblich differenziert (siehe Legende). Modell
der Waldkiefer (Psylv) mit atypischem Optimalbereich (grau); Kurzbezeichnung siehe Tab. 2.
Fig. 4: Tree species groups | and Il with marked soil dependence (Permutation Importance, Pl > 33%) and higher model quality (AUC

> 0.7). Tree species are differentiated in color according to the position of the optimal range of C/N ratio and BS (see legend).
Model of Scots pine (Psylv) with atypical optimal range (gray); Abbreviations see Table 2.
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(Abb. 5). Die Vogelkirsche (Paviu) gehért zur Gruppe Il mit
etwas geringerer Bodenabhangigkeit, zeigt aber einen ganz
ahnlichen Schwerpunkt. Diese Befunde stehen grundsatzlich
im Einklang mit ELLENBERG et al. (2001), der diesen Baumarten
ebenfalls hohe Zeigerwerte fir Reaktion (R = 7) zuordnet
(Tab. 1). Auch die Zeigerwerte fur Stickstoff sind relativ hoch,
allerdings mit absteigenden N-Zahlen von der Esche (N =7),
Uber den Feldahorn (N = 6) zur Vogelkirsche (N = 5). Auch
nach OtT1o (1996) handelt es sich bei den drei Baumarten
um anspruchsvolle Spezies, wobei der Anspruch von Fexce
zu Paviu abnimmt. Die Einstufungen von Fexce und Paviu
decken sich mit der Bewertung von LeisunbGuT (1991), Acamp
wird von ihm jedoch nur ein mittlerer Nahrstoffanspruch
zugeordnet.

In der mittleren Reihe in Abbildung 5 sind Baumarten der
Gruppe | und Il mit mittleren bis hohen Anspriichen an
die Basenversorgung und geringeren Ansprichen an die
N-Versorgung dargestellt. Je steiler die Gradienten parallel
zur y-Achse verlaufen, desto starker ist der Einfluss der BS
auf die Vorkommenswahrscheinlichkeit einer Baumart. Der
Einfluss der BS ist bei der Elsbeere (Storm) (R =7, N = 4)
und Mehlbeere (Saria) (R = 7, N = 3) héher als bei der Som-
merlinde (Tplat) (R = X, N = 7). Der Kernprasenzbereich
von Saria reicht im Gegensatz zu Storm und Tplat aber bis
in den Bereich geringer BS hinein, was auf eine vergleichs-
weise hohe Toleranz gegeniliber Basenarmut hindeutet. Bei
Saria und Storm steht der Befund in Einklang mit ELLENBERG
et al. (2001), der beide Baumarten als Schwachsaure- bzw.
Schwachbasenzeiger (R = 7) einordnet, Tplat hinsichtlich der
Bodenreaktion aber als indifferent einstuft. Diese Einstufung
von Tplat wird aber nicht von allen Experten geteilt. TAEGER et
al. (2016) sehen bereits bei mittelgriindig versauerten Boden
ein erhohtes Anbaurisiko der Sommerlinde. Nach LeiBunbGuT
(1991) und OtT0 (1996) hat die Sommerlinde einen hohen
Nahstoffanspruch, der sich nach ELLENBERG et al. (2001) aber
nur auf die Stickstoffversorgung (N = 7) bezieht. Saria und
Storm sind nach ELLenBerG et al. (2001) Zeiger fur N-arme
bzw. maRig N-arme Bdden.

In der untersten Reihe in Abbildung 5 sind Okogramme von
Baumarten der Gruppe Il mit geringen Anspriichen an Basen-
und/oder N-Versorgung dargestellt (rot gekennzeichnete
Baumarten in Abb. 4). Im Okogramm ist dies an der hohen
Vorkommenswahrscheinlichkeit und dem Kernprasenzbe-
reich bei weitem C/N-Verhaltnis und geringer BS erkennbar.
Hierdurch unterscheiden sich die Baumarten der letzten
Reihe von den Baumarten der beiden oberen Reihen. Ideal-
typisch ist das Okogramm der Strobe (Pstro), bei dem beide
bodenchemische Parameter einen Effekt austiben und das
Optimum im entsprechenden Bereich invers zu den voran-
gegangenen Arten links oben liegt. Nach LeisunbcuT (1991)
bendtigt die Strobe zwar ein mittleres Nahstoffangebot.
RoLorF et al. (2008) betonen jedoch, dass sie auf Standorten
mittlerer Qualitat kaum mit Laubbaumarten konkurrieren
kann. Anders auf leichteren, sandigen oder kiesigen Bdden
mittlerer Textur oder noch armeren Standorten, wo die Art oft
den Laubbaumen Uberlegen ist.

Wie bereits aus der Variablenwichtigkeit abzuleiten war
(Abb. 5, Variablenwichtigkeit liegt nahe bei 0), ist die Vorkom-
menswahrscheinlichkeit der Sitkafichte (Psitc) in Deutschland
nicht vom C/N-Verhéaltnis abhangig. Bei der Moorbirke
(Bpube) ist es umgekehrt, hier konnte keine Abhangigkeit von
der BS gefunden werden. lhr Schwerpunkt liegt im Vergleich
zu den Baumarten der ersten beiden Reihen auf Standorten
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mit weiterem C/N-Verhaltnis. Beide Baumarten haben ihren
Kernprasenzbereich jedoch bei geringer BS und weitem
C/N-Verhaltnis.

Bpube wird von ELLENBERG et al. (2001) als indifferent und von
LeisunbauT (1991) und OTT0 (1996) als Baumart mit geringen
Nahrstoffanspriichen bzw. hoher Nahrstoffmangeltoleranz
eingestuft (Tab. 1). Fir die bodenchemische Praferenz bzw.
Toleranz von Psitc liegt keine Experteneinstufung vor (Tab.
1). In ihrem natirlichen Verbreitungsgebiet besiedelt sie san-
dige bzw. saure Standorte, aber auch Rohbdden (CummiNgs
2014).

Insgesamt kann festgestellt werden, dass die Ergebnisse
grundsatzlich im Einklang mit dem Expertenwissen stehen.
So werden die Arten der oberen beiden Reihe in Abbildung 5
von den Experten Ubereinstimmend als anspruchsvoll
eingestuft, wahrend die Spezies der in der unteren Reihe
aufgefiihrten Baumarten als gentigsam gelten.

Im Detail treten aber auch widerspriichliche Einstufungen
zutage. Abweichende Einschatzungen betreffen einerseits
die genaue Stellung der Baumarten hinsichtlich ihrer Nahr-
stoffanspriiche (ELLEnBERG et al. 2001, LeisunbcuT 1991,
OT1710 1996) und andererseits die Bedeutung des Basen- und
Stickstoffhaushalts (ELLENBERG et al. 2001). Wahrend der
Basenmangel und die damit verbundene Bodenchemie
fur Pflanzen (ELLeNBERG & LEuscHNER 2010) und insbeson-
dere auch manche Baumarten eine direkte physiologische
Limitierung darstellen (WeBer-BLAscHKE & REeHFUEss 2002,
WEeBeRr-BLAscHkE et al. 2008), wirkt Stickstoff eher indirekt
Uber die Wuchskraft und damit die Konkurrenzfahigkeit der
Arten. Da BS und CN (negativ) korreliert sind, ist eine kausale
Trennung der Effekte auf die Standortsbindung sowohl aus
der Erfahrung heraus als auch auf Basis einer Querschnitts-
studie problematisch. Was statistische Modelle aber liefern,
ist eine quantitative und nachvollziehbare Beschreibung der
Korrelationsmuster.

Neben dem prinzipiellen Problem von subjektiven Einschat-
zungen kénnen Widerspruche auch auf unterschiedlichen
Betrachtungsebenen bei der Standortscharakterisierung
beruhen. Die vegetationskundlichen Befunde der Experten
stlitzen sich stark auf die flachwurzelnde Bodenvegetation,
welche v.a. die Oberbodenverhaltnisse anzeigt. Summa-
rische Parameter wie die BS des Bodens bis 90 cm Tiefe
reprasentieren das standortlich verfigbare Nahrstoffpoten-
tial im Wurzelraum von Baumen. Manche Baumarten, wie
der Feldahorn, die Esche oder die Vogelkirsche kdnnen im
Oberboden basenarme Verhaltnisse tolerieren, brauchen
aber insgesamt ein hohes Basenangebot, mindestens im
Unterboden (MEeLLERT et al. 2020a).

Am Ende dieses Abschnitts wollen wir noch kurz auf boden-
vage Baumarten eingehen (Gruppen Il und IV). Diese
Baumarten zeigen zwar eine weniger starke Bindung an
die Bodenchemie, dennoch gibt es selbstverstandlich eine
Abhangigkeit vom Nahrstoffstatus des Bodens, die sich bei
diesen Baumarten aber erst anhand von Vorkommen v.a.
in einem standortlichen Extrembereich zeigt (LEuscHNER et
al. 2009), der in unseren Daten zu schwach reprasentiert
ist. Die Ableitung von Praferenzen und Toleranzgrenzen
fur bodenvage Baumarten erfordern ResponsegrofRen, die
die physiologische Reaktion der Baume anzeigen, wie
Ernahrungszustand (MeLLerT et al. 2018c, FatH et al. 2019)
oder das Wachstum (BranpoL et al. 2019, MeLLERT & GOTTLEIN
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Abb. 5: Datenbasierte Okogramme — Partielle Effekte von C/N-Verhéltnis vs. Basensattigung [%]. Obere Reihe: Baumarten mit hohen
Ansprichen an Basen- und N-Versorgung; Mittlere Reihe: Baumarten mit hohen bis mittleren Anspriichen an Basenversor-
gung und geringeren Ansprichen an die N-Versorgung; Untere Reihe: Baumarten mit geringen Anspriichen an Basen- und
N-Versorgung. Giiltigkeitsbereich des Modells = graues Polygon schliel3t den Bereich mit beobachteten Vorkommen ein; Kern-
prasenzbereich enthélt die mittleren 25 % der registrierten Vorkommen der Baumart = rotes Rechteck.

Fig. 5: Data-based ecograms — Partial effects of C/N ratio vs. base saturation [%]. Top row: tree species with high demands on base and
N supply; Middle row: tree species with high to medium demands on base supply and lower demands on N supply; Bottom row:
Tree species with low demands on base and N supply. Scope of the model = gray polygon encloses the area with observed occur-
rences; The core presence area contains the middle 25 % of the registered occurrences of the tree species = red rectangle.
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2013, ManGHABATI et al. 2018). Nischenmodelle auf der Basis
von Vorkommensdaten sind nur ein erster Einstieg in die
Beschreibung der Art-Umweltbeziehung.

3.4 Bodenchemie und Wasserhaushalt

In der oberen Reihe in Abbildung 6 sind Okogramme von
Baumarten mit hohen Ansprichen an Basenversorgung
und Wasserhaushalt dargestellt. Die Optima von Esche,
Bergahorn und Bergulme liegen bei hohen Werten sowohl
der CWB als auch der BS (rechter oberer Bereich des Oko-
gramms). Auch nach der Expertenerfahrung bevorzugen
diese Baumarten basenreiche, frische Standorte (LEisuNDGUT
1991, ELLENBERG et al. 2001, OtT10 1996). Bei Bergahorn und
Esche zeigt sich an ihrer Trockengrenze der Effekt, dass diese
Baumarten unter basenreichen Bedingungen eine geringere
CWB ertragen als unter basenarmeren Bedingungen. Dies
entspricht der Beschreibung in den Okogrammen von Ellen-
berg (ELLENBERG & LeuscHNER 2010) und den Befunden aus
einer Studie auf der Basis von europaischen Daten (MELLERT
et al. 2018a). Bei der Bergulme ist dieser Effekt weniger stark
ausgepragt (vgl. auch MeLLERT et al. 2018a).

Die mittlere Reihe in Abbildung 6 enthalt Baumarten mit
hohen Anspriichen an die Basenversorgung und geringen
Anspriichen an den Wasserhaushalt. Die Optima dieser
Baumarten liegen entsprechend bei hoher BS und nied-
riger CWB (rechter unterer Bereich). Die datenbasierten
Okogramme entsprechen dem Expertenwissen, nachdem
diese warmeliebenden Baumarten Uber eine hohe Trocken-
toleranz verfligen, aber basenreichere Standorte bendtigen
(LeisunpcuT 1991, ELLENBERG et al. 2001, OTT0 1996). Diese
Charakteristik trifft auch fur weitere bisher eher selten forstlich
genutzte Baumarten zu, die heute als klimaresistente Spezies
der Zukunft gelten, wie die Walnuss, die Vogelkirsche, den
Speierling, die Sommerlinde und mit Einschrankung auch fir
die Hainbuche (MeLLerT & GoTTLEIN 2018, LWF 2019, 2020).

In der unteren Reihe sind Baumarten mit geringen Anspri-
chen an Basenversorgung und Wasserhaushalt aufgefuhrt.
Die Vorkommensbereiche dieser Baumarten liegen im
Okogramm links unten, bei niedriger BS und niedriger CWB.
Bei allen drei Arten handelt es sich um gebietsfremde, aus
Nordamerika eingefuhrte Baumarten. Der Strobe werden
von LeisunbcuT (1991) mittlere Anspriiche an Nahrstoffe und
Wasserhaushalt zugeschrieben, fur die tUbrigen Arten fehlt
eine Einschatzung von mitteleuropaischen Experten. Wie
bereits im Abschnitt iber die bodenchemischen Anspriiche
angesprochen, wachsen die Sitkafichte und die Strobe in
ihren Herkunftsgebieten auch auf sauren, nahrstoffarmen
Bdden (RoLorr et al. 2008). Obwohl die Strobe von NiNE-
MENTS & VALLDARES (2008) als nicht trockentolerant eingestuft
wird, kommt sie offenbar mit trocken-warmen Klimabedin-
gungen gut zurecht, bereits jahrliche Niederschlage von
ca. 500 mm sollen schon ausreichend sein (RoLoFr et al.
2008). Im naturlichen Areal der Sitkafichte herrscht dagegen
relativ mildes, maritimes Klima mit vielen Nebeltagen, hoher
Luftfeuchtigkeit und ausgeglichenen Temperaturen. Es ist
daher nicht Uberraschend, dass sie beim Wasserhaushalt
eher als anspruchsvoll eingestuft wird (Drought tolerance
1,52; NuNemENTS & VALLDARES 2008). In Deutschland wurde
die Siktafichte aber, wie die Waldkiefer, haufig in Gebieten
mit negativer CWB angebaut. Im Gegensatz zur Waldkiefer
(siehe Abb. A2) zeigt das Okogramm der Sitkafichte aber eine
deutliche Trockengrenze.
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Wahrend unsere Ergebnisse zur Sitkafichte hinsichtlich des
Wasserhaushalts nicht mit der Literatur in Einklang gebracht
werden koénnen, korrespondieren die Einschatzungen von
P. serotina sehr gut mit den vorliegenden Analysen aus
Deutschland. Auch im Herkunftsgebiet sind die meisten
Standorte, auf denen sie anzutreffen ist, sauer und relativ
nahrstoffarm. NinemENTS & VALLDARES (2008) stufen sie hin-
sichtlich der Trockenheitstoleranz wie die Traubeneiche ein
(Drought tolerance 3,02).

MEeLLERT & GoTTLEIN (2018) haben darauf hingewiesen, dass
in Deutschland im Klimawandel Alternativbaumarten v.a.
fur saure Standorte gebraucht werden, da Baumarten mit
Trockentoleranz in diesem Bereich rar sind. Nach der vor-
liegenden Analyse sind unter den Laubbaumarten v.a. die
Vogelbeere und die eben besprochene Spatblihende Trau-
benkirsche (Psero) interessant. Durch ihre gute Streuqualitat
kdnnen beide Arten zur Verbesserung der Bodenfruchtbarkeit
gerade auf unglnstigen Standorten beitragen (RoLoFr et
al. 2008). P. serotina ist die gréfite und forstlich wichtigste
Prunus-Art Nordamerikas und zahlt dort zu den begehrtesten
Maobelhdlzern. In Deutschland ist die forstliche Relevanz der
Baumart bisher jedoch sehr gering (PeTERSEN 2015).

Nach unseren Analysen sind unter den Nadelbaumarten die
Sitkafichte als Ersatzbaumart fiir die Fichte und die Strobe
als Alternative zur Waldkiefer gerade auf basenarmen
Standorten interessant. Stroben werden heute aber wegen
ihrer hohen Anfalligkeit gegentiber Strobenblasenrost (Cron-
artium ribicola) in Deutschland kaum mehr angebaut. Weil
derartig genligsame Baumarten fiir die Forstwirtschaft immer
wichtiger werden, sollte man sie als Optionen aber nicht von
vornherein ausschlieen, denn beobachtete Resistenzbil-
dungen (RaHkoLA 2015) lassen auf geeignetes Pflanzmaterial
hoffen.

3.5 Méglichkeiten und Grenzen datenba-
sierter Ansiétze

Das Potential datengetriebener Entscheidungsunterstit-
zungssysteme fur den Waldbau im Klimawandel ist hoch
(PeccHi et al. 2019). GasTon et al. (2014) zeigen in einer Studie
zur Baumartenwahl, dass die Ergebnisse von ENMs bzw.
SDMs mindestens so gut sind, wie tiber Jahrzehnte gewon-
nenes Expertenwissen. Fir praxistaugliche Modelle sind
geeignete Daten aber ganz entscheidend. Die vorliegende
Auswertung nutzt Messdaten der Bodenzustandserhebung
als Informationsquelle zur Standortsbindung von Baumarten.
Damit sollen die im Wesentlichen auf Expertenwissen beru-
henden Erkenntnisse zur Okologie der Baumarten ergénzt
und erweitert werden. Mit den Auswertungen wird ein Weg
aufgezeigt, wie die Standortsbindung von Baumarten anhand
von Beobachtungsdaten besser eingeordnet, ihre Standorts-
anspriiche visualisiert, objektiviert und weiter spezifiziert
werden kdnnen.

Wenngleich die Einordnung der Baumarten anhand der hier
vorliegenden groRten einheitlichen Datengrundlage Mittel-
europas in Bezug auf unser bisheriges Wissen Uber ihre
Okologie generell gelungen erscheint, ist die Beziehung der
Arten zur Umwelt zu komplex und vielschichtig, um die 6ko-
logischen Nischen aller untersuchten Baumarten vollstandig
darzustellen. Insbesondere fir seltene Arten ware ein dich-
teres Beobachtungsnetz erforderlich, um die Befunde besser
abzustltzen. Die Erfassung der klimatischen Limits von
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Abb. 6: Datenbasierte Okogramme — Partielle Effekte von CWB [I/m?] vs. Basenséttigung [%]. Obere Reihe: Baumarten mit hohen Ansprii-
chen an Basen- und N-Versorgung; Mittlere Reihe: Baumarten mit hohen bis mittleren Anspriichen an Basenversorgung und
geringeren Anspriichen an die N-Versorgung; Untere Reihe: Baumarten mit geringen Anspriichen an Basen- und N-Versorgung.
Gultigkeitsbereich des Modells = graues Polygon schliel3t den Bereich mit beobachteten Vorkommen ein; Kernprasenzbereich
enthalt die mittleren 25 % der registrierten Vorkommen der Baumart = rotes Rechteck.

Fig. 6: Data-based ecograms — Partial effects of CWB [l/m?] vs. base saturation [%]. Top row: tree species with high demands on base
and N supply; Middle row: tree species with high to medium demands on base supply and lower demands on N supply; Bottom row:
Tree species with low demands on base and N supply. Scope of the model = gray polygon encloses the area with observed occur-
rences; The core presence area contains the middle 25 % of the registered occurrences of the tree species = red rectangle.
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Arten, deren Verbreitungsgrenzen weit aulRerhalb Deutsch-
lands liegen, erfordern Analysen auf kontinentaler Ebene,
die bisher nur in Ausnahmeféllen geeignete Bodenkenn-
werte einschlieen (z.B. MeLLERT et al. 2018b). Andererseits
konnten aus der univariaten Auswertung nationaler Bodenin-
venturdaten bereits fur die Praxis nutzliche bodenchemische
Orientierungswerte abgeleitet werden (WALTHERT et al. 2004,
MEeLLERT et al. 2020a, MeLLerT et al. 2020b). Anhand der
hier aus multiplen Modellen abgeleiteten MalRzahlen zur
Standortsbindung und der Visualisierung von Effekten im
Okogramm kann die Bedeutung einzelner Bodenfaktoren fiir
einige Baumarten nun noch besser eingeordnet werden.

4 Schlussfolgerungen

Die Bodenchemie ist fur viele Baumarten in Deutschland
ein entscheidender Faktor fir die Standortsbindung. Bei
der Modellierung der Baumarteneignung sollte der Boden in
Zukunft daher starker bericksichtigt werden. Eine angemes-
sene Integration von Bodenparametern in Nischenmodelle
scheitert bisher aber v.a. an der Verfugbarkeit geeigneter
Daten. Selbst moderne Standortsinformationssysteme sind
in Bezug auf den Boden auf die Verschneidung mit Exper-
tenwissen angewiesen, dessen Fundierung nichtimmer ganz
nachvollziehbar ist. Modellpradiktoren fiir den Boden beruhen
i.d.R. auf interpolierten bzw. projizierten Eingangsdaten und
beinhalten daher Unsicherheiten bei den Bodenparametern.
Aufgrund der hohen Kosten von Bodenprobenahmen und
-analysen bleiben regionalisierte Bodendaten (z. B. BENNING et
al. 2016) weiter die zentrale Grundlage fiir die Erstellung von
bodensensitiven Modellen fir die Klimawandelanpassung. Es
sollten aber — wo immer méglich — harte Daten und Modelle
von vor Ort gemessenen Bodenparametern zur Referen-
zierung herangezogen werden. Um die Reprasentanz von
Messdaten zu erhohen, sollte die Datenbasis gezielt ver-
breitert werden. Als Ausgangspunkt fur erweiterte Analysen
kénnen bspw. vom Expertenwissen abweichende statistische
Befunde genutzt werden. Auf diese Weise kann eine spezifi-
sche Vertiefung unseres Wissens Uber die bodenchemische
Standortsbindung u.a. von besonders interessanten Baum-
arten erreicht werden.
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Anhang

Tab. A1: Datentabellen fiir Abbildung 3a. Tab. A2: Datentabellen fiir Abbildung 3b.

Tab. A1: Data tables to figure 3a. Tab. A2: Data tables to figure 3b.
Species Group Ji Pi Species Group Ji Pi
AALBA 3 2,734 10,05 AALBA 3 2,652 4,42
Acawvp 1 64,951 47,05 Acavp 1 30,735 47
AcLuT 2 27,277 36,82 AcLut 2 50,722 35,17
APLAT 2 63,92 52,96 APLAT 2 25,414 42,67
APSEU 2 63,386 50,04 APSEU 2 21,997 34,37
BpPeEND 2 64,597 47,24 BPeEND 2 14,881 32,41
Bpruse 2 53,782 47,45 Bpruse 2 3,655 22,48
CBETU 2 71,947 44,22 CBETU 2 4,356 28,81
CsaTl 3 0,237 21,2 CsaTi 3 1,084 0
FExce 1 58,567 48,6 FExce 1 35,812 45,28
FsyLv 4 42,621 43,36 FsyLv 4 6,014 11,19
JREGI 1 30,613 39,32 JREGI 1 3,194 27,5
LKAEM 4 1,4 0,13 LKAEM 4 31,698 27,08
PaBIE 4 6,156 7,49 PaBIE 4 0,924 0
Paviu 2 72,57 48 Paviu 2 7,449 35,02
PmENZ 4 6,801 6,29 PmENZ 4 24173 12,04
Pprabu 4 8,026 4,76 Ppabu 4 0,559 3,04
Psero 2 12,522 22,22 Psero 2 23,679 14,34
PsitcH 2 0 0 PsitcH 2 31,682 9,8
PsTrRO 2 34,603 48,35 PsTrRO 2 34,229 44,26
PsyLv 2 66,232 39,16 PsyLv 2 1,532 7,56
PTREM 4 20,241 12,77 PTREM 4 39,53 32,32
QPETR 4 16,789 0,57 QPETR 4 16,081 3,07
QroBU 4 4,092 3,35 QRroBU 4 9,335 2,95
QRUBR 4 3,58 6,09 QRUBR 4 19,158 10,45
RPseu 3 0,075 0,96 RpseEu 3 0,292 0
SARIA 2 3,704 20,08 SARIA 2 16,291 8,72
Saucu 4 26,991 24,02 Saucu 4 34,595 47.6
STORM 1 0,08 25,24 STORM 1 76,617 54,88
Tcorp 1 43,116 33,27 TcorD 1 18,559 35,81
TPLAT 1 41,346 44,88 TPLAT 1 57,725 53,25
UcLAB 1 83,243 53,67 UcLAB 1 10,564 41,31
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Abb. A1: Okogramme fiir Baumarten mit deutlicher Standortsbindung (Gruppen I-11I; Herleitung siehe Abb. 2).

Fig. A1:  Ecograms for tree species with evident habitat specificity (groups I-1lI; for derivation see Fig. 2).
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Abb. A2: Okogramme fiir Baumarten mit deutlicher Standortsbindung (Gruppen I-11I; Herleitung siehe Abb. 2).

Fig. A2: Ecograms for tree species with evident habitat specificity (groups I-1lI; for derivation see Fig. 2).
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