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Errechnete Okogramme fiir Schweizer Wilder

Thomas Wohlgemuth, Martin Schiitz, Walter Keller und Otto Wildi
Eidg. Forschungsanstalt fiir Wald, Schnee und Landschaft, ZiircherstraBe 111, CH-8903 Birmensdorf

Manuskript angenommen am 6. Juli 1999

Abstract

Wohlgemuth T., Schiitz M., Keller W. and Wildi O., 1999. Computed ecograms of Swiss
forests. Bot. Helv. 109: 169—191.

Swiss forest relevés were analysed in order to answer the two questions: a) which are the
predominant gradients causing differences in forest vegetation allover the country and b) how
does a calculated gradient system of forests fit Ellenberg’s ecogram of a well defined region.
Two large species data sets (6488 and 1600 relevés each) were analysed with Correspondence
and Canonical Correspondence Analyses (CA, CCA). Averaged Landolt’s indicator values
for moisture, nutrients, reaction, temperature and light served as primary environmental var-
iables, averaged indicator values for humus and continentality, soil-, temperature- and pre-
cipitation variables served as secondary. Moisture, soil warmth, soil reaction and light turned
out to be the most important factors when referring to the whole country. Soil reaction in com-
bination with soil warmth and moisture were found to influence the submontane forests of
the northern parts of the Alps predominantly. With respect to Ellenberg’s ecogram, our re-
sults confirm the usefulness of the old system. In contrast, recent propositions on paralleling
acidity and nutrient richness on the first ecogram axis, prove to be misleading when compar-
ing calculated and expert-derived gradients. We consider our quantitatively derived ecogram
a valuable alternative to hitherto available expert-solutions in forest classification projects.

Key words: Correspondence analysis, canonical correspondence analysis, ecogram,
forest vegetation, gradient analysis, indicator values, Switzerland.

Einleitung

Die angewandte Pflanzensoziologie liefert in der Schweiz besonders fiir Kartierungspro-
jekte in Wildern, Trockenwiesen, Flach- und Hochmooren wichtige Grundlagen fiir Forst-
wirtschaft und Naturschutz, indem sie floristisch faBbare Vegetationseinheiten vorschligt.
Bewirtschaftungs- und PflegemaBnahmen lassen sich iiber Vegetations- oder Standortsein-
heiten gut begriinden und einfach umsetzen. Die Definition von Vegetationseinheiten erfor-
dert die Anwendung von Klassifikationsanalysen, mit denen hierarchische oder nichthierar-
chische, jedoch stets diskrete Gruppierungen von Vegetationsaufnahmen und Arten gebildet
werden (Gauch 1995). Bisher werden Vegetationseinheiten und davon abgeleitete Stand-
orteinheiten hauptsichlich auf Grund floristisch-statistischer Unterschiede gebildet (Braun-
Blanquet 1964). Neuerdings wird diese Methode in der forstlichen Vegetationskunde als 6ko-
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Abb. 1. Okogramm von Ellenberg (1963, S. 65): ,,Ubersicht der in der submontanen Stufe Mitteleuro-

pas bei gemiBigt-subozeanischem Klima auf ungleich feuchten und basenhaltigen Boden waldbilden-

den Holzarten. Die Grofe der Schrift driickt ungefihr den Grad der Beteiligung an der Baumschicht

aus, wie er als Ergebnis des natiirlichen Konkurrenzkampfes zu erwarten wiire. Eingeklammert = nur
in manchen Gebieten.*

logisch ungeniigend differenzierend angesehen (Frey 1992). In aktuellen regionalen Vegeta-
tionsgliederungen von Wildern werden deshalb verstirkt Bodeneigenschaften miteinbezo-
gen, um strukturell und physiognomisch erkennbare, floristisch aber kaum unterscheidbare
Standorte besser zu charakterisieren. Die okologischen Unterschiede zwischen den Einhei-
ten werden mit Hilfe des Okogramms vermittelt (z.B. Ott et al. 1997). Das Okogramm
(Abb. 1) seinerseits ist definiert als zweidimensionales Gradientensystem, in dem die unter-
schiedlichen Standortanspriiche von Arten (Ellenberg 1963) sowie auch von Gesellschaften
(Ellenberg 1963, Ellenberg und Klotzli 1972, Keller et al. 1998) dargestellt sind. Die Posi-
tionen der Arten und Einheiten innerhalb des Okogramms werden gutachtlich festgelegt. Dies
gab bereits des 6fteren zu Kontroversen AnlaB (Keller 1975, Zimmerli und Schiitz 1995). Im
Gegensatz zur Klassenbildung durch Klassifikationsmethoden werden mit Ordinationsme-
thoden (aus dem Englischen: ordination, ‘to set in order’; Goodall 1953) Vegetationsaufnah-
men nach der Ahnlichkeit ihrer Artenzusammensetzung geordnet, ohne daB bei diesem Vor-
gang Klassen gebildet werden. Ordinationsmethoden lassen sich auch als Teil der Gradien-
tenanalyse auffassen, mit welcher die Variation der Artenzusammensetzung in Beziehung ge-
setzt wird zur Variation gemessener (direkte Ordination) oder abstrakter (indirekte Ordinati-
on) Standortfaktoren (Whittaker 1967, 1978).
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In der vorliegenden Arbeit stehen uns zwei umfangreiche Datensitze mit Waldvegeta-
tionsdaten zur Verfiigung. Mit Gradientenanalysen dieser Datensétze und der Einbindung von
Standortsvariablen wollen wir das tradierte Konzept des Okogramms iiberpriifen.

Folgende Fragen sollen diskutiert werden:

1. Welche priméren standértlichen Faktoren bestimmen mafgeblich die floristische Zusam-
mensetzung der Schweizer Wilder?

2. LiBt sich ein mathematisch errechnetes Gradientensystem mit dem Okogramm nach El-
lenberg (1963) vergleichen?

Eigenschaften des Okogramms

Das Okogramm ist ein zweidimensionales Diagramm mit den Achsen Basengehalt (sau-
er bis alkalisch; Abszisse) und Feuchtigkeit (naB bis diirr; Ordinate) des Bodens. Ellenberg
(1963) fiihrte diese Darstellung der ungefihren Lebensbereiche von Pflanzen und Pflanzen-
gesellschaften ein in der Annahme, daB es sich bei den zwei Faktoren um die fiir Mitteleu-
ropa okologisch wichtigsten handle. MaBgebend ist in diesem Zusammenhang die Unter-
scheidung von priméren und sekundiren Standortfaktoren, wie sie Walter (1960) definierte;
als primar werden all jene Faktoren bezeichnet, die eine direkte Wirkung auf das Gedeihen
der Pflanzen haben, also Wirme, Licht, Wasser, chemische Faktoren (Nihrstoffe) und me-
chanische Faktoren (z.B. Wind, Schnee, VerbiB, Tritt); als sekundir gelten alle Faktoren, die
indirekt auf das Pflanzenwachstum wirken, z.B. Klima, Relief, Bodeneigenschaften, bioti-
sche Faktoren. Bei den beiden Okogramm-Achsen handelt es sich gemiB dieser Definition
also um zwei primire Faktoren. Infolge des groBen MeBaufwandes konnen in der Pflanzen-
soziologie primire Faktoren kaum erfaBt werden; sekundire, in thematischen Karten darge-
stellte Faktoren dagegen konnen heute mit GIS-Methoden (Geographisches Informationssy-
stem) flichendeckend allen Ortlichkeiten in der Schweiz zugeordnet werden (z. B. Brzeziecki
et al. 1993).

Obwohl die Grundidee des Okogramms iiberzeugt, ist es praktisch unmoglich, Vegetati-
onsaufnahmen oder Gesellschaften auf Grund von real gemessenen Umweltdaten in das Dia-
gramm einzupassen. Man ist deshalb auf gutachtliches Wissen angewiesen, d.h. die Einpas-
sung erfolgt auf Grund von Eigenschaften der Arten, des Baumwachstums oder des Bodens.
Die so festgelegten Positionen innerhalb des Okogramms sind letztlich interpretiert.

Anwendung des Okogramms

Das Ckogramm wird besonders in der forstlichen Vegetationskunde beniitzt; damit wer-
den Unterschiede zwischen floristisch oder physiognomisch definierten Waldstandorten dar-
gestellt und erklirt. Mit den ,,Waldgesellschaften und Waldstandorte der Schweiz* von El-
lenberg und Klotzli (1972) wurde ein Okogramm-Standard fiir die Waldvegetation der
Schweiz gesetzt, an dem sich seither alle Arbeiten in diesem Fachgebiet ausrichten.

Oft wird der Faktor Basengehalt im Okogramm durch Nihrstoffreichtum (von arm bis
reich) ersetzt (z.B. Ellenberg und Klotzli 1972). Dies deutet darauf hin, daB die Interpre-
tation dieser Achse nicht trivial ist. Zwar hilt Ellenberg (1963, 1996) fest, dall der Nihr-
stoffreichtum des Bodens ,,im groBen und ganzen mit seinem Basengehalt parallel geht™. An
anderer Stelle bemerkt er aber, daB innerhalb weiter Grenzen (pH 4 bis 8) die Trockensub-
stanzproduktion der meisten Pflanzenarten vom Séuregrad des Bodens nicht wesentlich be-
einfluBt wird, solange Nihrstoffe in geniigender Menge und im richtigen Verhiltnis zur Ver-
fligung stehen (Ellenberg 1958). Die beiden Aussagen widersprechen sich offensichtlich fir
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den groBten Teil der Wiilder, ndmlich denjenigen auf Béden mit pH-Werten zwischen 4 und 8.
Beriicksichtigen wir noch, daB fiir das Pflanzenwachstum Wasser- und Nihrstoffversorgung
eng gekoppelt sind (Zimmerli und Schiitz 1995), wird eine objektive Einpassung in das Oko-
gramm zum Kunststiick.

Daten und Methoden

Vegetationsdaten: Schweizer Wiilder als Testdatenscitze

Aus der vegetationskundlichen Datenbank (Wohlgemuth 1992, Wildi et al. 1996) wurden
zwei Vegetationsdatensitze erstellt, wobei die Moosarten der einzelnen Vegetationsaufnah-
men aus Konsistenzgriinden (nicht in allen Aufnahmen vollstindig erfaBt) weggelassen wur-
den. Arten mit Vorkommen in verschiedenen Schichten, d.h. Bdume und Straucher, wurden
als separate Arten beziiglich den verschiedenen Schichten behandelt. Die Pflanzenarten wer-
den im weiteren Text als Schichtarten bezeichnet. Die ordinale Deckungsskala der Arten in
den Aufnahmen (Ansprache nach Braun-Blanquet 1964) wurden zu den folgenden Prozent-
Deckungswerten transformiert (power-transformation nach van der Maarel 1979): r'=1;
+=4;,1°=9; ,2°=25; ,3°=49; 4°=64; ,5'=8]I.

1. Datensatz CH.:

Ausgewihlt wurden Aufnahmen, die folgende Bedingungen erfiillen: Deckung der Baum-
schicht >50%; Koordinaten verfiighar; AufnahmegroBe zwischen 50 und 300 m?; Aufnah-
medatum nach 1950; Aufnahmen aus der gesamten Schweiz: 6488 Aufnahmen, 1306 Arten,
bzw. 1515 Schichtarten.

2. Datensatz N-CH-submontan:

Hier sind alle Aufnahmen enthalten, die folgende Bedingungen erfiillen: Deckung der
Baumschicht >50%; Koordinaten verfiigbar; AufnahmegroBe zwischen 50 und 300 m2; Auf-
nahmedatum nach 1950; Hohe ii. M. zwischen 300 und 900 m, zu den Regionen Jura, Mit-
telland und Nordalpen gehérend (biogeographische Definition nach Wohlgemuth 1996), in
der submontanen Hohenstufe (Gesellschaften gemi Ellenberg und Klotzli 1972, S. 930):
1600 Aufnahmen, 517 Arten, bzw. 642 Schichtarten.

Standortsdaten: Zeigerwerte, Boden- und Klimadaten

Fiir sémtliche Aufnahmen des Vegetationsdatensatzes wurden ungewichtete Mittelwerte
aus den Zeigerwerten nach Landolt (1977) fiir die Feuchte-, Reaktions-, Ndhrstoff-, Humus-,
Licht-, Temperatur- und Kontinentalitiitszahl berechnet. Mit Ausnahme der Humus- und der
Kontinentalitéitszahl handelt es sich dabei um Variablen, die sich als primiire Faktoren auf-
fassen und den Aufnahmen konsistent zuordnen lassen (Temperatur als Ausdruck des Wiir-
meeinflusses). Alle hier verwendeten Zeigerwerte fiir Pflanzenarten variieren zwischen 1 und
5, wobei 1 ,,wenig” und 5 ,,viel” bedeutet. Bei der Reaktionszahl sind die Werte auf den Ba-
sengehalt (sauer=wenig, basisch=viel) bezogen. Die gemittelten Werte liegen in der Regel
zwischen 2 und 4. Fiir die Mittelwertsberechnung sind nur Pflanzenarten beriicksichtigt, die
in der Krautschicht notiert wurden. Pflanzen in der Krautschicht sind Ausdruck der Stand-
ortsverhiltnisse im und iiber dem Boden (v.a. Oberboden-, Temperatur- und Lichtverhélt-
nisse).
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Zusitzlich wurden den Vegetationsaufnahmen iiber ihre Koordinaten die folgenden Stand-
ortsvariablen aus verschiedenen digital verfiigbaren (groben) Landschafts- und Klimakarten
zugeordnet: Bodenparameter aus der Bodeneignungskarte der Schweiz (Frei et al. 1980):
die von den Kartierungseinheiten abgeleiteten Eigenschaften Griindigkeit, Skelettgehalt,
Wasserspeichervermogen, Nihrstoffspeichervermdgen, Wasserdurchlidssigkeit, Vernédssung;
Wirmestufen entsprechend der phiinologischen Kartierung anhand von etwa 100 Bliiten-
pflanzen (18 Stufen von ,,sehr kalt“ bis ,,sehr heill*; Schreiber et al. 1977); Degreedays >3°,
bzw. Anzahl Tage pro Jahr mit mittleren Tagestemperaturen von iiber 3 °C; mittlere Juli-Tem-
peratur; jihrliche Niederschlagssummen (Zimmermann und Kienast 1999). Die Zuordnun-
gen wurden mit GIS-Methoden durchgefiihrt (GIS, ArcInfo©).

Indirekte Ordination oder indirekte Gradientenanalyse: Korrespondenzanalyse (CA)

Die Korrespondenzanalyse (CA) ist eine indirekte Ordination oder Gradientenanalyse,
bei der nur Artensets, im speziellen Vegetationsdaten, analysiert werden. Ahnlich wie z.B.
bei der Hauptkomponentenanalyse (PCA) wird die in einem Vegetationsdatensatz innewoh-
nende Varianz rechnerisch maximiert. Das Resultat sind Koordinatenachsen, die abstrakten
Gradienten des Datensatzes entsprechen. Diese Gradienten konnen, miissen aber nicht wirk-
lichen Standortsgradienten entsprechen. Die CA berechnet gleich skalierte Koordinatensit-
ze fiir Aufnahmen und Arten, so daB diese iibereinander projiziert und gemeinsam interpre-
tiert werden konnen. Deshalb sind bei einer CA-Ordination die Differentialarten, die defini-
tionsgemih nur in bestimmten Assoziationen auftreten, in unmittelbarer Nihe der betreffen-
den Aufnahmen zu finden. Gesellschaftsvage Arten oder Ubiquisten erhalten eine Position
im Zentrum ihres breiteren Vorkommens.

Die CA basiert auf der wechselseitigen Mittelwertbildung (Reciprocal Averaging, RA;
Hill 1973). DefinitionsgemiB erklirt die erste Achse den groBten Anteil der Varianz des Da-
tensatzes, die zweite Achse den zweitgroBten usw. Die Achsen sind linear nicht miteinander
korreliert und werden deshalb senkrecht zueinander dargestellt.

Eine wichtige Grundannahme der CA ist, daf3 die Artdeckungen (oder auch Abundanzen)
beziiglich der Umweltfaktoren als unimodale Verteilung behandelt werden (Glockenkurve;
GauBsches Reaktionsmodell), dies im Unterschied zur PCA, welche eine lineare Verteilung
annimmt.

Wir fiihrten unsere Analysen mit CANOCO 4.0 (ter Braak und Smilauer 1998) durch,
wobei die Standard-Optionen befolgt wurden. Seltene Schichtarten wurden schwicher ge-
wichtet als hiufige Arten. Hierzu beniitzten wir die Median-Transformation nach Eilertsen
et al. (1990). Die Deckungen w, jener Arten, deren Frequenz A, unterhalb der Median-
Frequenz A, aller Arten liegen, werden nach folgender Formel transformiert:

Wit = (Ag/An) * Wy

Durch diese sanfte Transformation wird das sogenannte Grundrauschen (noise) etwas re-
duziert. Grundrauschen bezeichnet die Zufallsvariabilitiit in einem Datensatz. Zufillige Arten
erhohen die Gesamtvarianz (ausfiihrlich: Gauch 1995). Da die Median-Transformation nicht
in CANOCO implementiert ist, wurde sie vorgéngig am Datensatz durchgefiihrt (UNIX-Tools).

‘Wir verzichteten auf die in CANOCO enthaltene Downweighting-Option gemé Hill
(1979). Mit dieser standardisierten Downweighting-Option wiirden die Deckungen wy jener
Arten k transformiert, deren Frequenzen A, weniger als 20% der hiufigsten Art (Apax) im
Datensatz erreichen, nach folgender Formel:

Wl? = Ak/(Amax/S) * Wy
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Im Vegetationsdatensatz CH ist die Fichte in der Baumschicht die Art mit der hochsten
Frequenz (Vorkommen in 49% aller Aufnahmen). Die Downweight-Transformation gemiB
CANOCO laBt nur gerade 77 Schichtarten untransformiert, die restlichen 1438 Schichtarten
liegen unter dem 20%-Niveau der Frequenz der Fichte. Damit wiirden nur die hiiufigsten Ar-
ten und deren Deckungen normal gewichtet, die meisten Artdeckungen wiren z.T. sehr stark
reduziert. Durch die Anwendung dieser Gewichtungsmethode verringerte sich die Gesamtva-
rianz der Datensiitze enorm, was schlieflich die Interpretation der Resultate beeintrichtigte.

Zur besseren Interpretation der CA-Resultate (Achseninterpretation) wurden die Stand-
ortsvariablen in CANOCO als ,,supplementary environmental data“ miteinbezogen. Das Pro-
gramm berechnet dabei die Korrelationskoeffizienten (Pearsonsche Produktionsmomenten-
Korrelation) fiir die einzelnen Variablen und den Achsenwerten der Vegetationsaufnahmen
(Jongman et al. 1987, ter Braak und Smilauer 1998). Die Korrelationskoeffizienten der Stan-
dortsvariablen zu den CA-Ordinationsachsen dienen als Koordinaten. Standortsvariablen las-
sen sich auf diese Weise als Vektoren in den Ordinationen darstellen.

Direkte Ordination oder direkte Gradientenanalyse:
Kanonische Korrespondenzanalyse (CCA)

Im Gegensatz zur indirekten Gradientenanalyse werden in der direkten Ordination oder
Gradientenanalyse die Aufnahmen in einem zweidimensionalen Koordinatensystem so dar-
gestellt, daB ihre Ahnlichkeit bezughch zweier Standortfaktoren ersichtlich wird (Wildi 1986).
Das Okogramm ist in diesem Sinne eine direkte Ordination. Die kanonische Korrespondenz-
analyse (CCA) erlaubt es, Vegetationsdaten rechnerisch in erzwungener Abhiingigkeit von
verfiigbaren Variablen (z.B. gemessenen Standortsfaktoren) darzustellen. Als Erweiterung
der CA bedient sich die CCA neben dem Prinzip des Reciprocal Averaging der multiplen Re-
gression. In der resultierenden Ordination sind Aufnahmen und Arten entsprechend den
beriicksichtigten Standortsvariablen optimal im zweidimensionalen Raum angeordnet (ter
Braak 1986 und 1987).

In unseren Analysen benutzten wir die oben erwihnten Standortsvariablen. Wie bei der
CA wihlten wir die Standard-Optionen. Seltene Schichtarten wurden mit der Median-Trans-
formation vorgingig schwicher gewichtet. Wir verzichteten auf ein Detrending, d.h. Entzer-
rung von sogenannten Hufeisen- oder Bogeneffekten (Hill und Gauch 1980, ter Braak 1987),
da es keine Verbesserung der Korrelationswerte von Achsen und Standortvariablen erbrachte.

Korrelationen und Regressionen

Der Zusammenhang zwischen der Anordnung der Aufnahmen in der Korrespondenzana-
lyse und den Mittelwerten aus den Zeigerwerten wurde gepriift, indem Korrelationskoeffizi-
enten (Pearsonsche Produktmomenten-Korrelation; Systat 1996) zwischen den Achsenwer-
ten der Aufnahmen und den mittleren Zeigerwerten berechnet wurden. Fiir dieselben Werte-
paare wurden auch lineare Regressionen nach der Methode der kleinsten Quadrate berechnet
(Systat 1996).

Resultate

Die Achsenpositionen der Aufnahmen beider Datensiitze sind in Abb. 2a—d als CA- bzw.
CCA-Ordination dargestellt. Die Eigenwerte und Gesamtvarianzen sind in Tab. 1 aufgelistet.
Wiihrend der Datensatz CH in der CA- eine schwache und in der CCA-Ordination eine deut-
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Abb. 2. Darstellung der Aufnahmenpositionen in verschiedenen Ordinationsdiagrammen: a) CA des

Datensatzes CH; b) CCA des Datensatzes CH mit Verwendung von 5 Standortsvariablen; ¢) CA des Da-

tensatzes N-CH-submontan; d) CCA des Datensatzes N-CH-submontan mit Verwendung von 5 Stand-
ortsvariablen.

liche Bogenform aufweist, ist ein Bogeneffekt in den entsprechenden Ordinationen des Da-
tensatzes N-CH-submontan weniger deutlich. In allen Darstellungen sind keine diskreten
Punktewolken festzustellen.

CA-Ordinationen
Datensatz CH

In Abb. 3 sind 47 in der Baumschicht vertretene einheimische Baumarten in einer CA-
Ordination aller 6488 Vegetationsaufnahmen dargestellt (schwéchere Gewichtung seltener
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Tab. 1. Eigenwerte aller Korrespondenzanalysen (CA) und Kanonischen Korrespondenzanalysen
(CCA) bei Verwendung der besten fiinf Standortsvariablen. In Klammern sind die summierten Prozent-
anteile der Eigenwerte an der Gesamtvarianz angegeben.

Achsen Gesamtvarianz
1 2 3 4 (Summe aller
EW)
Eigenwerte (EW)
CA: CH 0,612 (1,7) 0,569 (3,3) 0,425(4,5) 0356(5,5) 35,498
CCA: CH 0,554 (1,6) 0,367 (2,6) 0,360 (3,6) 0,189 (4,1) 35,498
CA: N-CH-submontan 0,435 (3,0) 0,316(5,2) 0,271(7,1) 0,225 @8,7) 14,297
CCA: N-CH-submontan 0,342 (2.4) 0,226 (4,0) 0,132(4,9) 0,097 (5,6) 14,297
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Abb. 3. Darstellung von 47 einheimischen Baumarten und 17 Standortsvariablen im Ordinationsdia-

gramm, basierenden auf einer CA von 6488 Vegetationsaufnahmen aus Schweizer Wildern (Datensatz

CH). Es sind nur Baume dargestellt, die in den Aufnahmen fiir die Baumschicht notiert wurden. Von

den verschiedenen Weidenarten wurden nur Salix caprea und S. alba beriicksichtigt. Der Kreisdurch-
messer ist ein MaB fiir die Haufigkeit der Baumart im gesamten Datensatz.
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Arten mit der Median-Transformation). Von den Weidenarten wurden nur Salix alba
und S. caprea beriicksichtigt. Die ausfiihrlichen Artnamen der verwendeten Abkiirzungen in
der Abbildung sind im Anhang erklirt. Die Positionen der dargestellten Baumarten beruhen,
der Methode entsprechend, auf den Vegetationsdaten. Um die Gewichte der einzelnen Baum-
arten im Diagramm optimal darzustellen, haben wir eine nachtrigliche Transformation der
Resultate aus der CA vorgenommen. So entspricht der Radius der Kreise der folgenden
Formel: :

r =0,02 * weight?,

wobel ,,weight* als Resultat im Output des CANOCO-Programms angegeben ist. Es ist die -
Summe der Deckungswerte einer Art (wj¥) in den Vegetationsaufnahmen, in denen sie notiert
wurde (Median-Transformation beriicksichtigt): GroBe Radien bedeuten, da} die betreffen-
de Art hiufig und auch mit hohen Deckungswerten vorkommt, was in der Regel innerhalb
des Datensatzes einer breiten 6kologischen Amplitude gleichkommt.

Als Beispiele seien Fichte (Picea abies), Tanne (Abies alba) oder Buche (Fagus silvatica)
genannt. Kleine Kreisradien deuten auf Arten hin, die nur in wenigen Aufnahmen und mit ge-
ringen Deckungswerten vertreten sind, wie beispielsweise der Speierling (Sorbus domestica),
der im Datensatz CH in nur zwei Aufnahmen notiert ist. Die Korrelationskoeffizienten zwi-
schen den Standortsvariablen und den ersten zwei Achsen wurden als Vektoren (Pfeile) in die
selbe Darstellung hinein projiziert. Dabei wurden die Koeffizienten zum Zweck der deutli-
cheren Darstellung mit dem Faktor 2 multipliziert. Die Pfeilspitzen zeigen in die Richtung der
groBten Anderung der Variablen; die Pfeillinge ist proportional zur Anderungsrate (lang bei
hohen Korrelationskoeffizienten). Die Streudiagramme und die Regressionsgeraden der mitt-
leren Zeigerwerte mit den Achsenwerten der Aufnahmen auf den ersten vier CA-Achsen sind
in Abb. 4 aufgetragen. Fiir alle Achsen sind die Korrelationskoeffizienten angegeben.

Von den Standortsvariablen korrelieren die mittleren Zeigerwerte am besten mit den er-
sten zwei Achsen, d.h. deren Pfeile sind am ldngsten. Aber auch die Wirmestufe, Degree-
days >3° und mittlere Juli-Temperatur weisen recht hohe Korrelationswerte auf. Alle Wiir-
mevariablen zeigen ungefihr in dieselbe Richtung wie die mittlere Temperaturzahl, wobei
die Variable Wiirmestufe mit der mittleren Temperaturzahl praktisch deckungsgleich ist. Klei-
nere Koeffizienten (kiirzere Pfeillingen) besitzen die Bodeneigenschaften und die jéhrliche
Niederschlagssumme. In dieselbe Richtung wie die mittlere Feuchtezahl weist die Vernds-
sung. Die Richtung der jéhrlichen Niederschlagssumme weicht von jener der mittleren Feuch-
tezahl bereits betrichtlich ab. Sie zeigt in die dhnliche Richtung wie die mittlere Humuszahl.
Skelettgehalt und Wasserdurchléssigkeit zeigen in dieselbe Richtung wie die mittlere Konti-
" nentalitits- und die mittlere Lichtzahl. Wasserspeichervermogen und Nihrstoffspeicherver-
mogen sind am besten mit der mittleren Nihrstoffzahl vergleichbar.

Die erste CA-Achse ist am besten mit der mittleren Feuchtezahl pro Vegetationsaufnah-
me korreliert (r = — 0,88; Abb. 3 und 4). Mit Korrelationskoeffizienten von 0,85, 0,80 und
— 0,77 sind die mittlere Kontinentalititszahl, die mittlere Lichtzahl und die mittlere Nihr-
stoffzahl ebenfalls gut mit der ersten Achse korreliert. Die mittlere Kontinentalitiits- sowie
die mittlere Lichtzahl weisen in entgegengesetzte Richtungen wie die mittlere Feuchtezahl;
sie sind mit dieser negativ korreliert (r = — 0,80 resp. — 0,71).

Die zweite Achse wird am besten mit der mittleren Temperaturzahl (r = — 0,82) erklért.
Des weiteren sind mittlere Reaktionszahl (r = —0,75) und Humuszahl (r = 0,62) zu erwihnen.
Die mittlere Reaktions- und die mittlere Temperaturzahl weisen praktisch in dieselbe Rich-
tung. Die mittlere Humuszahl weist in eine entgegengesetzte Richtung wie die mittlere Re-
aktions- und die mittlere Temperaturzahl, mit Korrelationskoeffizienten von r = — 0,76 resp.
-0,57.
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FEUCHTE |REAKTION | NAHRSTO LICHT TEMPERAT HUMUS KONTINEN

Abb. 4. Streudiagramme zwischen den Achsenwerten entlang der ersten vier Achsen einer CA von 6488

Vegetationsaufnahmen aus Schweizer Wildern und den ungewichteten Mittelwerten pro Aufnahme der

Zeigerwerte nach Landolt (1977) fiir Feuchte, Reaktion, N#hrstoff, Licht, Temperatur, Humus und Kon-
tinentalitét.

Die CA-Achsen 3 und 4 sind mit den Standortsvariablen generell schlechter korreliert. In
den Streudiagrammen ist ein deutlicher Trend von Linearitét (1. Achsen, z. T. 2. Achsen) hin
zu Nichtlinearitit erkennbar (3. und 4. Achse; Abb. 4).

Datensatz N-CH-submontan

Entsprechend der Abb. 3 sind in Abb. 5 die Baumarten in der Baumschicht des Daten-
satzes N-CH-submontan dargestellt (Erkldrung der Abkiirzungen der Artnahmen im Anhang).
Die Kreisdurchmesser der Baumarten wurden mit der Formel

r=0,03 weight2

transformiert. Die errechneten Korrelationskoeffizienten zwischen den Standortsvariablen
und den CA-Achsen wurden zum Zweck der deutlicheren Darstellung mit dem Faktor 3 mul-
tipliziert. Um eine groBtmogliche Vergleichbarkeit mit dem Okogramm von Ellenberg
(Abb. 1) zu gewihrleisten, wurden die CA-Achsen 1 und 2 gespiegelt dargestellt.

Wie bei der CA des Datensatzes CH korrelieren auch hier die mittleren Zeigerwerte am
besten mit den ersten zwei CA-Achsen. Besonders hoch sind die Koeffizienten fiir die mitt-
lere Feuchtezahl, die mittlere Néhrstoffzahl und die mittlere Reaktionszahl (groBte Pfeilldn-
gen). Die erste CA-Achse ist hoch mit der Reaktionszahl korreliert (r = — 0,85), etwas nied-
riger sind die Werte fiir die Humus- und Temperaturzahl mit r = 0,68 resp. — 0,57. In die sel-
be Richtung wie die mittlere Temperaturzahl zeigen auch hier die Variablen Wirmestufe und
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Abb. 5. Darstellung von 33 einheimischen Baumarten und 17 Standortsvariablen im Ordinationsdia-

gramm, basierend auf einer CA von 1600 Vegetationsaufnahmen der submontanen Stufe nordseits der

Alpen (Datensatz N-CH-submontan). Es sind nur Biume dargestellt, die in den Aufnahmen fiir die

Baumschicht notiert wurden. Der Kreisdurchmesser ist ein Maf fiir die Haufigkeit der Baumart im ge-

samten Datensatz. Zur besseren Vergleichbarkeit mit dem Okogramm von Ellenberg (Abb. 1) sind die
CA-Achsen | und 2 gespiegelt dargestellt.

Degreedays >3°. Die mittlere Juli-Temperatur steht dagegen fast senkrecht zur Wirmestufe
und entgegengesetzt zur jahrlichen Niederschlagssumme. Ihre Korrelation mit den Achsen
ist jedoch gering. In gleicher Richtung wie die mittlere Humuszahl weisen die Bodeneigen-
schaften Wasserspeichervermogen, Griindigkeit, Néhrstoffspeichervermogen. Mit einem
niedrigen Korrelationskoeffizienten zeigt auch die Wasserdurchlissigkeit in diese Richtung,
entgegengesetzt zum Skelettgehalt.

Die zweite CA-Achse ist am besten mit der Nihrstoffzahl (0,71) und mit der Feuchtezahl
(r = 0,69) korreliert. Die Feuchtezahl und die Kontinentalititszahl weisen in entgegengesetzte
Richtung (r = -0,42).

Der gro3e Kreisradius der Buche illustriert die Haufigkeit dieses Baums in den Aufnah-
men aus der submontanen Stufe nordseits der Alpen; zu den hiufigsten Baumarten zihlen
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Tab. 2. Einzelne Eigenwerte und F-Werte aller Standortsvariablen in der kanonischen Korrespondenz-
analyse (CCA). In Schraffuren sind jeweils die Werte jener fiinf Variablen hervorgehoben, die bei der
manuellen Selektion in CCA die besten Resultate lieferten (vgl. Tab. 3).

Datensatz CH N-CH-submontan
Variable Eigenwert F-Wert Eigenwert F-Wert
m-Feuchtezahl 054 e

m-Nihrstoffzahl 0506 . 93748

m-Kontinentalititszahl 0,474 87,742

m-Lichtzahl 0462 = 85444

m-Temperaturzahl 0461 85408

m-Humuszahl 0,428 79,161

m-Reaktionszahl s T8 0AR

Mittlere Juli-Temperatur 0,367 67,688

Degreedays >3° 0,361 66,659

Wirmestufe 0,329 60,588 B

Jihrl. Niederschlagssumme 0,215 39,449 ol 5l
Nihrstoffspeichervermogen 0,177 32,507 0.112 12,627
Griindigkeit 0,164 30,148 0,141 15,875
Wasserspeichervermogen 0,160 29,387 0,128 14,450
Skelett 0,146 26,725 0,143 16,132
Wasserdurchlassigkeit 0,095 17,392 0,030 3,400
Verndssung 0,056 10,231 0,032 3,616

auBerdem die Fichte, die Tanne, die Esche und der Bergahorn. In Klammern gesetzte Baum-
arten kommen in weniger als 10 Vegetationsaufnahmen vor, ihre Position innerhalb des Dia-
gramms ist nicht gesichert.

CCA-Ordinationen
Datensatz CH

Alle Standortsvariablen wurden einzeln auf ihren Anteil an erklidrbarer Varianz beziig-
lich des gesamten Vegetationsdatensatzes gepriift. In Tab. 2 geben die Eigenwerte die er-
kldrbare Varianz der Variablen an. Die Variablen wurden mit Monte Carlo-Permutations-
tests auf ihre Signifikanz hin gepriift (n = 199 Permutationen). Die einzelnen Variablen und
auch deren Kombinationen sind alle signifikant (Signifikanzniveau p = 0,005). Entspre-
chend der Auflistung erkldrt die mittlere Feuchtezahl am meisten Varianz. Die mittleren
Zeigerwerte bilden die erste Gruppe von Variablen mit den groBten Anteilen an erklirba-
rer Varianz. Es folgt eine weitere Gruppe von Temperatur- und Niederschlagsvariablen, an-
gefithrt von der mittleren Juli-Temperatur. Die von der Bodeneignungskarte (Frei et al.
1980) abgeleiteten Bodeneigenschaften bilden die letzten Gruppe von Variablen mit den
geringsten Anteilen an erkldrbarer Varianz. Auf Grund der deutlichen Ausgangslage wur-
de mit manueller Selektion eine Variablenkombination mit fiinf primér wirkenden Fakto-
ren fiir die CCA-Analyse gewihlt. In Tab. 3 sind die Eigenwerte bei fortlaufender Selekti-
on angegeben. Da die mittlere Feuchtezahl mit der Nihrstoffzahl stark korreliert ist
(r=0,73), erscheint als zweitwichtigste Variable die mittlere Temperaturzahl. Ihr folgen
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Tab. 3. Achsenkorrelationen, Eigenwerte und F-Werte der Variablen bei fortlaufender manueller
Selektion wihrend der kanonischen Korrespondenzanalyse (CCA).

Korrelationen Eigenwerte Test-Statistik
Variablen 1. Achse 2. Achse Einzeln, bei F-Wert  p-Wert
fortlaufender
Selektion

Datensatz CH

1. m-Feuchtezahl -0,916 0,128 0,524 97,144  <0,005
2. m-Temperaturzahl 0,246 -0,501 0,447 83,991 <0,005
3. m-Reaktionszahl 0,184 -0,777 0,308 58,191 <0,005
4. m-Lichtzahl 0,799 -0,255 0,223 42,609  <0,005
5. m-Nihrstoffzahl -0,819 -0,424 0,179 34,245  <0,005
total
5 Variablen — — 1,681 64,425  <0,005
17 Variablen - — 2,301 26,377  <0,005
Datensatz N-CH-submontan
1. m-Reaktionszahl -0,903 —0,006 0,339 38,786  <0,005
2. m-Nihrstoffzahl -0,226 -0,801 0,214 24,872  <0,005
3. Jihrl. Niederschlagssumme -0,134 -0,115 0,113 13,264 <0,005
4. m-Temperaturzahl -0,584 0,150 0.097 11,393 <0,005
5. m-Lichtzahl -0,333 0,483 0.095 11,236 <0,005
total
5 Variablen - - 0,858 20,342  <0,005
17 Variablen - - 1,249 8,910  <0,005

die mittlere Reaktionszahl, die mittlere Lichtzahl sowie die mittlere Niahrstoffzahl. Die
Summe der Eigenwerte der fiinf Variablen betrigt 1,681. Die restlichen 12 Variablen er-
hoéhen die Summe um nur 0,62.

Datensatz N-CH-submontan

Analog zum Vorgehen im Datensatz CH wurden auch fiir den Datensatz N-CH-submon-
tan Eigenwerte und F-Werte fiir alle Variablen berechnet (Tab. 2). Die mittleren Zeigerwer-
te erkldren wiederum die meiste Varianz des Vegetationsdatensatzes (grofite Eigenwerte). Die
mittlere Reaktionszahl stellt dabei deutlich die wichtigste EinfluBgrofe dar. Ihr folgen in ei-
nem groBeren Abstand mittlere Humuszahl, Nihrstoffzahl, Feuchtezahl, Temperaturzahl und
Lichtzahl. Die mittlere Kontinentalititszahl erkliart weniger Varianz als der Skelettgehalt und
die Griindigkeit. Degreedays >3° und Wirmestufe haben kleine Eigenwerte. Auch Durch-
ldssigkeit und Vernissung sind noch signifikant; ihre Eigenwerte sind jedoch sehr klein.

Mit manueller Selektion wurde eine Variablenkombination mit fiinf Variablen definiert.
Als Variablen wurden die primir wirkenden Variablen mittlere Reaktionszahl, Néahrstoffzahl,
Temperaturzahl und Lichtzahl sowie die an dritter Stelle erscheinende jdhrliche Nieder-
schlagssumme gewahlt. In Tab. 3 sind die Eigenwerte bei fortlaufender Selektion angegeben.
Da die mittlere Nihrstoffzahl mit der mittleren Feuchtezahl gut korreliert ist (r = 0,651), fiel
bei der manuellen Selektion die letztere aus der Auswahl.
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Diskussion

Eigenwerte und Gesamtvarianz

Die Eigenwerte der CA- und CCA-Achsen geben an, wie gut die Achsenpositionen der
Arten und der Aufnahmen tibereinstimmen. Sie entsprechen einem Korrelationskoeffizien-
ten; dementsprechend kénnen maximal Werte von 1,0 erreicht werden. Die Gesamtvarianz
oder , total inertia* ist die Summe aller Eigenwerte (= Anzahl Schichtarten). Der prozentu-
ale Anteil der ersten vier Eigenwerte an der Gesamt-Varianz wird oft als QualitdtsmaB der
Datenanalyse verwendet. Bei kleinen Datensitzen mit starken dkologischen Gradienten wird
ein hoher Prozentsatz erreicht, d. h. die Gesamtvarianz ist gering und die Eigenwerte der Ach-
sen sind grof3. Bei groBen Datensitzen sinkt der prozentuale Anteil der Eigenwerte natur-
gemiB, auch wenn starke 6kologische Gradienten vorhanden sind. Die Eigenwerte der ersten
CA- oder CCA-Achsen unserer Datensitze belegen dieses Prinzip. Mit zunehmender Anzahl
Aufnahmen wird auch der Anteil an Zufallsvarianz der Arten groBer. Die letzten Eigenwer-
te tragen am meisten zu diesem Effekt bei, der als Rauschen bezeichnet wird.

Die Gesamtvarianzen der beiden Datensiitze betragen 35,5 bzw. 14,3. Der Wert fiir den
Datensatz CH mit 1515 Schichtarten ist also wesentlich groBer als jener fiir den Datensatz
N-CH-submontan (642 Schichtarten). Der Eigenwert der ersten CA-Achse im Datensatz CH
ist mit 0,61 recht groB, wesentlich groBer als jener der ersten CA-Achse im Datensatz N-CH-
submontan. Trotzdem ist sein Prozentanteil an der Gesamtvarianz kleiner als jener im Da-
tensatz N-CH-submontan. Unsere Resultate zeigen, dal auch Achsen mit geringen prozen-
tualen Anteilen an der Gesamtvarianz interpretierbar sind. Auf dieses friiher als Paradoxon
bezeichnete Phinomen weist neuerdings @kland (1999) hin.

Interpretation der indirekten Gradientenanalysen
Gesamte Schweiz: Datensatz CH

Die CA-Achsen koénnen auf Grund der Standortsfaktoren mit den besten Korrelationsko-
effizienten zu den Achsen folgendermafen interpretiert werden: die erste CA-Achse entspricht
einem Feuchtigkeits- bzw. einem Trockenstre3gradienten. Von den negativen zu den positiven
Achsenwerten folgen sich u.a. Silberweide (Salix alba), Schwarzerle (Alnus glutinosa), Berg-
ahorn (Acer pseudoplatanus), Esche (Fraxinus excelsior), Buche (Fagus silvatica), Tanne
(Abies alba), Fichte (Picea abies), Traubeneiche (Quercus petraea), Mehlbeere (Sorbus aria),
Waldf6hre (Pinus silvestris) und Flaumeiche (Quercus pubescens). Die Baumartenabfolge ent-
lang der ersten Achse zeigt die Reaktion auf verfiigbares Wasser im Boden. Dies ist nicht
gleichzusetzen mit der jéhrlichen Niederschlagssumme, die wir hier als sekundiren Faktor be-
zeichnen. Niederschlige wirken nur indirekt auf die Vegetation; die Bodeneigenschaften und
die Evaporation definieren letztlich, wieviel Wasser fiir das Wachstum zur Verfiigung steht.
Der Unterschied driickt sich in Abb. 3 in der Variablen fiir die jihrliche Niederschlagssumme
aus, die von der mittleren Feuchtezahl deutlich abweicht. Mit abnehmender mittlerer Feuch-
tezahl nimmt der Trockenstrefl zu. In Abhéngigkeit von der herrschenden Wasserversorgung
dndern sich auch die Lichtverhéltnisse. Die mittlere Lichtzahl verlduft praktisch in entgegen-
gesetzter Richtung wie die mittlere Feuchtezahl. In dhnliche Richtung wie die mittlere Licht-
zahl weist die mittlere Kontinentalitidtszahl. Pflanzen, die auf Kontinentalitit hinweisen, sind
hauptsichlich in den inneralpinen Télern und in der Nordostschweiz verbreitet. Dies sind Ge-
biete, welche geringere Niederschlige erhalten als die restlichen Gebiete der Schweiz. Dem-
entsprechend sind die mittlere Kontinentalititszahl und die mittlere Feuchtezahl, in geringem
MaB auch die jihrliche Niederschlagssumme einander entgegengesetzt.
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Entsprechend den besten Korrelationskoeffizienten der Wéarmevariablen mit der zweiten
CA-Achse interpretieren wir diese Achse grundsitzlich als Wéarmegradient. Die phénologisch
bestimmte Wirmestufe deckt sich praktisch mit der mittleren Temperaturzahl. Beide Varia-
blen werden als primére Standortsfaktoren aufgefafit. Die Richtungen der verbleibenden Wiir-
mevariablen weichen etwas von den primiren ab, bestitigen aber den deutlichen Wirmegra-
dienten entlang der zweiten CA-Achse.

Die mittlere Humuszahl weist schrig entgegengesetzt zu den Wirmevariablen in diesel-
be Richtung wie die jéhrliche Niederschlagssumme. Hohere Niederschlagsmengen (Vernis-
sung) und geringere Temperaturen (langsamere Abbaugeschwindigkeit) hemmen in gleicher
Weise den Abbau organischen Materials und sind deshalb Voraussetzungen fiir die Bildung
von Humus. Zusitzlich gehemmt wird der Abbau organischen Materials durch die schwer
abbaubare Streu von Nadelbdumen wie der verschiedenen Pinus-Arten, der Larche (Larix de-
cidua), der Fichte (Picea excelsa) und der Tanne (Abies alba), die unter kiihlen Bedingungen
dominieren. Kausal diirften also tiefe Temperaturen (geringe Wirme) den Nadelbdumen zu
Dominanz verhelfen. Deren schwer abbaubare Streu fiihrt im Zusammenspiel mit den tiefen
Temperaturen zu Humusbildung, was wiederum den Gradienten fiir die mittlere Reaktions-
zahl erkliirt, welcher praktisch deckungsgleich iiber der mittleren Temperaturzahl liegt. Primér
entscheidend zur Erklirung der zweiten CA-Achse diirfte also die Wiarme bzw. die Tempe-
raturzahl sein, die Reaktionszahl dagegen die Folge von diesen.

Die mittlere Nihrstoffzahl ist gut zur ersten CA-Achse korreliert. Sie weist in dhnli-
cher Richtung wie die mittlere Feuchtezahl und steht fast senkrecht zu den Wérmevaria-
blen. Entgegen der hiufig geduBerten Gleichsetzung von Basenreichtum und Néhrstoff-
reichtum (Ellenberg und Klétzli 1972, Schmider et al. 1993) zeigt sich hier ein wesentlich
stiarkerer Zusammenhang zwischen Feuchtigkeit und Niéhrstoffreichtum. Von néhrstoffreich
bis nihrstoffarm zeichnet sich folgende Baumartenfolge ab: Bergulme (Ulmus scabra),
Esche (Fraxinus excelsior), Bergahorn (Acer pseudoplatanus), Buche (Fagus silvatica),
Traubeneiche (Quercus petraea), Tanne (Abies alba), Fichte (Picea abies) und Waldfhre
(Pinus silvestris).

Die konkurrenzkriftigsten Baumarten bei optimalen Standortbedingungen (lange Vege-
tationszeit und/oder sehr gute Wasserversorgung) sind Bergahorn, Bergulme und Esche. Th-
re Positionen entlang der mittleren Nahrstoffzahl belegen dies deutlich. Wihrend Ulme und
Esche hauptséchlich in Hohenlagen von 400 bis 900 m vorherrschen und bei optimalen Was-
serverhiltnissen die Buche verdriingen, steigt der Bergahorn als herrschende oder mitherr-
schende Baumart bis in Hohen von etwa 1500 m. Die Nachbarschaft dieser Baumarten im
CA-Diagramm widerspiegelt die floristische Ahnlichkeit der Waldbestinde, in denen sie auf-
treten. Diese Ahnlichkeit wurde auch in der Pflanzensoziologie entsprechend erkannt
(Ahorn-Buchen-, Ahorn-Ulmen- oder Ahorn-Mehlbeerenwiilder). Sie beruht wesentlich auf
der Ahnlichkeit der Standorte. Es sind dies immer geneigte Zufuhrlagen, die durch ausge-
zeichnete Wasserversorgung und stindigen, wasserbedingten Niahrstoffnachschub gekenn-
zeichnet sind (oftmals direkt unter Felsen oder auf Schutthalden). Auch hier wird die Buche
aus Konkurrenzgriinden z. T. verdriangt. Bergahorn, Bergulme und Esche sind auf gute Nitrat-
versorgung angewiesen. Thre Begleitflora in Zufuhrlagen zeigt Nihrstoffreichtum an
(groBblittrige Hochstauden).

Auf der dritten und vierten CA-Achse ist wesentlich weniger Variabilitit erklért als auf
den ersten zwei Achsen. Dies zeigt sich in der starken Abnahme vom zweiten zum dritten Ei-
genwert (Tab. 1). Auch die weiteren Korrelationskoeffizienten der Standortsvariablen zu den
CA-Achsen 3 und 4 nehmen deutlich ab. Die hochsten Koeffizienten beziiglich den ersten
Achsen nehmen von der ersten bis zur vierten Achse stark ab, mit Werten von r = 0,89, 0,81,
0,41 und 0,31.
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Ein Vergleich zu Ellenbergs Okogramm: Datensatz N-CH-submontan

Die Darstellung der Korrespondenzanalyse des Datensatzes N-CH-submontan als Ordi-
nation stimmt erstaunlich gut mit dem Okogramm von Ellenberg iiberein. Der stark saure Bo-
den des Okogramms wird durch die Fohren- und Eichenarten sowie durch die Hangebirke (Be-
tula pendula) abgeschlossen. Im Gegensatz dazu reicht die CA-Ordination auf der selben Dia-
grammseite noch weiter: entlang der ersten CA-Achse folgen bei positiven Achsenwerten (lin-
ke Seite) nach der Waldfshre noch Fichte (Picea abies) und Tanne (Abies alba), die im Oko-
gramm nicht angegeben sind. Das CA-Diagramm umfaft auf der ersten Achse also einen deut-
lich breiteren Bereich, der durch die zwei Nadelbaum-Arten Fichte und Tanne charakterisiert
ist. Die Reaktionszahl als Ausdruck des Basengehalts (Aziditit) liegt praktisch parallel zur er-
sten CA-Achse. Die erste CA-Achse entspricht diesbeziiglich der ersten Okogramm-Achse.
Im CA-Diagramm ist aber die erste Achse verglichen mit dem Okogramm deutlich breiter ge-
spreizt. Die standortliche Interpretation dieser CA-Achse wird also wie im Falle des Daten-
satzes CH mal3geblich durch die Nadelbdume Fichte und Tanne beeinfluft. Analog konnte al-
so auch im submontanen Bereich nicht die Reaktionszahl, d.h. der Basengehalt des Bodens
fiir die Erkldrung der Varianz primir verantwortlich sein, sondern eine Folge des tatsichlich
entscheidenden priméren Standortfaktors darstellen. Diese Annahme wird durch die mittlere
Temperaturzahl bestitigt, die erstaunlicherweise gut mit der ersten CA-Achse korreliert
(r =-0,57). Erstaunlich deshalb, weil im Datensatz N-CH-submontan durch die Beschrin-
kung auf eine Hohenstufe der Temperaturfaktor analog zum Geltungsbereich des Okogramms
weitgehend ausgeschlossen sein sollte. Wir konnten also wieder éhnlich argumentieren wie
bei der Interpretation des Datensatzes CH: Auch innerhalb der submontanen Stufe ist immer
noch ein Temperatur- bzw. Wirmegradient wirksam, welcher unter kiihleren Bedingungen die
Konkurrenzkraft zugunsten von Nadelbdumen verschiebt. Die Kombination von kiihlem Kli-
ma und schwer abbaubarer Nadelstreu fiihrt zur Humusbildung (negative Korrelation von Tem-
peraturzahl und Humuszahl) und diese zum errechneten Verlauf der Reaktionszahl. Zusitzlich
ist die anthropogene Forderung vor allem der Fichte zu beriicksichtigen, was selbst auf rela-
tiv aktiven Béden zu Humusbildung fiihren kann und somit wiederum indirekt den Reakti-
onszahl-Gradienten verstirkt (das Vorhandensein von Humus diirfte auch in der Variablen Was-
serdurchlédssigkeit zum Ausdruck kommen, die im Unterschied zum Datensatz CH nicht par-
allel zum Skelettgehalt sondern, wenn auch nur mit geringem Eigenwert, in die exakt gleiche
Richtung wie die mittlere Humuszahl zeigt). Entsprechend der Interpretation des Datensatzes
CH diirfte also auch in der submontanen Stufe, abgesehen von anthropogenen Aktivititen,
primér die Bodentemperatur (mittlere Temperaturzahl) die Verteilung der Baumarten steuern,
dagegen nur in beschrinktem Mafe der Basengehalt des Bodens.

Im Okogramm ist die zweite Achse als Feuchtigkeit des Bodens definiert. In der CA-Or-
dination entspricht die mittlere Feuchtezahl recht gut der zweiten CA-Achse. Etwa gleich gut
korreliert allerdings auch die mittlere Nihrstoffzahl mit der zweiten CA-Achse. Wie bereits
oben diskutiert wurde, verbessert sich mit zunehmender Bodenfeuchtigkeit auch die Nihr-
stoffverfiigbarkeit, da Néhrstoffe von der Pflanze nur in geloster Form aufgenommen wer-
den konnen. Kein deutlicher Zusammenhang besteht im Gegensatz dazu zwischen mittlerer
Reaktionszahl und mittlerer Nihrstoffzahl. Die beiden Faktoren stehen fast senkrecht zuein-
ander. Auf Grund unserer Resultate trifft die oft angewendete Gleichsetzung von Basenge-
halt und Nahrstoffreichtum nicht zu.

Die wichtigsten primdren Standortsfaktoren im Schweizer Wald

Die Verwendung von mittleren Zeigerwerten zur Interpretation eines vegetationskundli-
chen Datensatzes birgt die Gefahr des Kreisschlusses. Das Konzept des Okogramms bezieht
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sich auf die 6kologischen Wuchsbereiche von einzelnen Pflanzenarten. In dhnlicher Weise
basieren die Zeigerwerte fiir einzelne Pflanzenarten auf deren physiologischen und 6kologi-
schen Moglichkeiten, unter bestimmten Lebensbedingungen zu gedeihen (Landolt 1977).
Beide Systeme beziehen sich letztlich auf Expertenwissen und wurden nicht unabhingig von-
einander entwickelt (Ellenberg 1963, Ellenberg und Klétzli 1972, Ellenberg et al. 1991). Da
wir im Gegensatz zur Einpassung von Vegetationsgemeinschaften in ein Okogramm direkt
mit den Vegetationsdaten arbeiten, erachten wir die Verbindung von gemittelten Zeigerwer-
ten mit diesen Daten als zulédssig, wenn auch nicht als optimal. Gemessene Daten sind in je-
dem Fall hergeleiteten Standortsfaktoren vorzuziehen, nur liegen uns solche nicht vor. Es hat
sich gezeigt, daB mittlere Zeigerwerte sehr wohl zur Interpretation der CA-Achsen geeignet
sind. Die Analyse aller fiir uns verfiigbaren Standortsvariablen unterstreicht die Anwendbar-
keit der mittleren Zeigerwerte als Ersatz fiir kaum meBbare primére Faktoren, obwohl bei ih-
rer Interpretation Vorsicht geboten ist. Im folgenden werden die fiir die Waldvegetation wich-
tigsten Standortsfaktoren einzeln diskutiert.

Feuchtigkeit

Der Wasserfaktor wird von Walter (1960) als wichtigster Faktor fiir die GroBgliederung
der Vegetation erachtet. Sein Einfluf} auf das Pflanzenwachstum ist in zweierlei Hinsicht als
direkt zu betrachten, einerseits durch das Wasserangebot fiir die Pflanzen, andererseits durch
das damit verbundene Nihrstoffangebot. Die Unterschiede in der Artengarnitur entlang des
Feuchtigkeitsgradienten sind besonders geprigt durch die unterschiedliche Fahigkeit der
Pflanzen, lingere Trockenzeiten unbeschadet zu iiberstehen. Wir sprechen deshalb auch von
TrockenstreB als artlimitierender Faktor. In der CA-Analyse des Datensatzes CH zeigt sich
die Bedeutung der Feuchtigkeit im hohen Korrelationskoeffizienten der mittleren Feuchte-
zahl zur ersten CA-Achse. Im Gegensatz dazu eignet sich die jahrliche Niederschlagssumme
weniger zur Erklidrung des Vegetationsdatensatzes. In ihr sind die Feuchtigkeitsverhiltnisse
der azonalen Waldvegetation nicht enthalten.

In den submontanen Wildern nordseits der Alpen ist das Wasserangebot, wieder repri-
sentiert durch die mittlere Feuchtezahl, etwa gleichbedeutend wie das Nihrstoffangebot (mitt-
lere Nihrstoffzahl), was sich in den etwa gleich hohen Eigenwerten (Tab. 2) ausdriickt. Bei
der manuellen Selektion wihrend der kanonischen Korrespondenzanalyse erscheint die erste
Feuchtigkeits-Variable allerdings erst an dritter Stelle (Tab. 3; jihrliche Niederschlagssum-
me). Der Grund hierfiir ist statistischer Natur: nach Einbezug der mittleren N#hrstoffzahl als
zweitwichtigste Variable, bleibt als dritte Variable die jihrliche Niederschlagssumme, die nur
wenig zu mittleren Nihrstoffzahl korreliert ist. Die mittlere Néhrstoffzahl wird auf Grund ih-
res etwas hoheren Eigenwertes der mittleren Feuchtezahl vorgezogen.

Im Vergleich zum Datensatz CH kann die Feuchtigkeit im submontanen Bereich nord-
seits der Alpen als zweitwichtigster Faktor angesehen werden. Im Unterschied zum breiten
Standortsspektrum im Datensatz CH treten die Feuchtigkeitsverhiltnisse im klimatisch ein-
heitlicheren Perimeter des Datensatzes N-CH-submontan geméfBigter zum Vorschein bzw. die
Varianz entlang des Feuchtigkeitsgradienten ist weniger grol} als beim Datensatz CH.

Wirme

In unseren Analysen zeigte sich der Warmefaktor, durch die mittlere Temperaturzahl und
durch die Temperaturvariablen ausgedriickt, deutlich als zweitwichtigster Faktor im Daten-
satz CH. Der Wirmegradient zeichnet sich floristisch durch die Veranderung der Pflanzen-
arten von der kollinen bis zur subalpinen Stufe ab. Entlang der mittleren Temperaturzahl sind
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von kalt bis warm Arve, Larche, Fichte, Tanne, Buche, Bergahorn, Esche angeordnet. Die
Abfolge entspricht in etwa der natiirlichen Hohenverbreitung der Baumarten (Landolt 1983,
Bréndli 1996).

In den CA-Ordinationen beider hier behandelten Datensétzen ist die dhnliche Lage der
mittleren Temperaturzahl relativ zur mittleren Reaktionszahl hervorzuheben. Wie die Nihr-
stoffverfiigbarkeit offensichtlich abhéngig von der Wasserversorgung ist, scheint auch die
Basenversorgung (Reaktionszahl) nicht unabhéngig vom Wirmefaktor zu sein. Unsere Dar-
stellungen erwecken den Anschein, dal mit zunehmenden Basengehalt auch die Temperatur
(im Boden) zunimmt. Tatsdchlich sind die beiden Variablen gut miteinander korreliert
(r=0,57 fiir CH und r = 0,60 fiir N-CH-submontan). Wir nennen zwei Griinde hierfiir:

1. Mit abnehmender Wirme nimmt einerseits die biologische Bodenaktivitit ab und ande-
rerseits der Anteil von Nadelbdumen in der Baumschicht zu, deren schlecht abbaubare
Streu zusitzlich zur geringen Wirme die Rohhumusbildung fordert. Deshalb treten auch
auf Boden iiber karbonathaltigem Ausgangsgestein mit abnehmender Warme immer mehr
sdurezeigende Pflanzen auf. Dieser Effekt wird verstérkt durch die mit abnehmender Wiir-
me (in hoheren Lagen) ebenfalls zunehmende Niederschlagsmenge und damit erhdhte Aus-
waschungsrate.

2. Der Giiltigkeitsbereich fiir die Zeigerwerte der Schweizer Pflanzen umspannt klimatisch
so unterschiedliche Regionen wie die Alpennordseite oder das Tessin. Wihrend auf der Al-
pennordseite die auf Kalk wachsenden Pflanzen oft als wiarmeliebend oder trockenresi-
stent taxiert werden, waschen dieselben Pflanzen im Tessin auf kalkarmem Gestein, dafiir
bei hoheren mittleren Jahrestemperaturen, z.B. Quercus pubescens, Melittis melissophyl-
lum, Lilium martagon.

Nur wenige Pflanzen wachsen aus rein physiologischen Griinden ausschlieBlich auf kar-
bonathaltigem Substrat (Ellenberg 1958, Gigon 1971, Zimmerli und Schiitz 1995). Unter
Konkurrenzbedingungen unterliegen jedoch viele auf kalkarmen Substrat verbreitete Pflan-
zen den sogenannten kalkzeigenden Pflanzen. Im Zusammenhang mit dem Substrat veridn-
dern andere primdre Faktoren wie Wasserverfiigbarkeit (karbonathaltige Boden trocknen
schneller aus, d.h. der Trockenstref3 ist wachstumslimitierend) oder Wirme (karbonathaltige
Boden sind skelettreicher und deshalb wirmer) die Nihrstoffaufnahme fiir die Pflanzen und
verschieben dadurch das Konkurrenzgefiige. Die mittleren Reaktionszahlen der betrachteten
Vegetationsaufnahmen stellen darum zumindest teilweise einen physiologischen Wirmegra-
dienten dar (Scheffer und Schachtschabel 1998; iiber die ,,physikalische Theorie* zur ,,Kalk-
frage* siche Ellenberg 1958). Es liegt auf der Hand, dall den auf Kalk wachsenden, trocken-
heitsertragenden Pflanzen grofiere Temperatur-Zeigerwerte zugeordnet wurden.

Die Rolle der Wirme als primirer Faktor diirfte deshalb wichtiger sein fiir die Erkldrung
der Variabilitdt der Vegetation im Schweizer Wald, insbesondere auch fiir die Erkldrung der
Variabilitét in der submontanen Stufe, als dies die Analysen bereits darstellen. Umgekehrt
wird die Bedeutung der Basenversorgung vermutlich zu stark gewichtet.

Reaktion

Die Bodenreaktion wird entweder iiber die 0kologischen Zeigerwerte oder tiber direkte
pH-Messungen dokumentiert. Verschiedene Untersuchungen haben gezeigt, daBl die direkte
Wirkung des pH-Werts auf das Pflanzenwachstum in der pH-abhingigen Stickstofform (un-
terschiedliche Anteile von Ammonium und Nitrat) liegt. Die als Sdurezeiger bezeichneten
Artengruppen (Ellenberg und Klotzli 1972, Schmider et al. 1993, Frey 1995) reagierten in
den Laborversuchen beziiglich des kiinstlich hergestellten pH-Milieus uneinheitlich (Bogner
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1968, Bogner und Dieterich 1968, Schlenker 1968). Klare Unterschiede konnten dagegen be-
ziiglich den unterschiedlichen Stickstoffzugaben (Nitrat, Ammonium oder beide Stickstoff-
formen im Gemisch) festgestellt werden. Zimmerli und Schiitz (1995) schlagen auf Grund
der gesichteten Ergebnisse verschiedener Publikationen ein zwei- bis dreistufiges Zeigersy-
stem anstelle des fiinfteiligen bei Landolt (1977) vor. Wie im Abschnitt ,,Wérme* diskutiert,
widerspiegelt die Reaktionszahl zumindest teilweise einen physiologischen Wirmegradien-
ten.

Die mittlere Reaktionszahl im Datensatz CH kommt nach der mittleren Feuchte- und Tem-
peraturzahl an dritter Stelle. Thre dkologische Bedeutung ist, wenn auch durch indirekte Wir-
kung entstehend, uniibersehbar, Bei annidherendem Weglassen des Wirmefaktors durch die
Einschriankung auf nur eine Hohenstufe im Datensatz N-CH-submontan kommt ihr zur Un-
terscheidung der Waldvegetation gar die groBte Bedeutung zu. Wir interpretieren ihre Wir-
kung auf das Pflanzenwachstum aber vorwiegend als indirekt (z. B. physiologische Wirme).
Der starke Ausschlag der mittleren Reaktionszahl in den CA-Analysen wird demzufolge eher
als weiterer Indikator fiir die primér wirkende Wirme aufgefaf3t, und weniger als eigenstin-
diger primédrer Wachstumsfaktor.

Licht

Obwohl die Lichtverhiltnisse einen direkten Einfluf auf die Vegetationszusammenset-
zung ausiiben, lassen unsere Resultate den Schluf} zu, daB die mittlere Lichtzahl ein Ergeb-
nis der Bodenfeuchtigkeit bzw. des Trockenstresses ist und hier nicht ausschlieBlich als primé-
rer Standortsfaktor betrachtet werden kann. Es ist unbestritten, daf bei einer Auflichtung licht-
bediirftige Pflanzen schattentolerante Arten iiberwachsen, nur stammen unsere hier betrach-
teten Vegetationsaufnahmen vorwiegend aus ungestorten Waldbestinden. Mit zunehmendem
Trockenstref fallen schnellwiichsige, wasserbediirftige und in der Regel grofblittrige Pflan-
zen aus, was sich auf die Bestandstruktur auswirkt, z. B. liickiger Kronenschluf3 und niedri-
ge Krautschicht. Liickige Bestinde ermoglichen das Gedeihen von lichtbediirftigen und
trockenheitsertragenden Pflanzen.

Nihrstoffe

Aus den CA-Ordinationen beider Datensitze geht deutlich hervor, daf die mittlere Néhr-
stoffzahl stirker mit der mittleren Feuchtezahl verbunden ist als mit der mittleren Reakiti-
onszahl. Dies bedeutet nichts anderes, als da Nihrstoffe von den Pflanzen nur in fliissiger
Form aufgenommen werden konnen und dall dort, wo Wasser in ausreichender Menge zur
Verfiigung steht, in der Regel auch geniigend Nihrstoffe vorhanden sind. Andererseits be-
wegen wir uns mit den mittleren Zeigerwerten in einem Expertensystem. Die Frage, ob letzt-
lich Wasser oder Néhrstoffe das Pflanzenwachstum limitieren, miiBite experimentell fiir alle
Pflanzen untersucht werden. Die produktivsten Waldgesellschaften finden sich ebenso auf
karbonatreichen wie auf karbonatarmen Béden, sofern diese auch ausreichend mit Wasser
versorgt sind (Keller 1978).

Anwendungsmoglichkeiten der Gradientenanalyse

Vielen gutachtlichen Systemen haftet der Makel der Willkiirlichkeit an. Wohl der Ein-
fachheit der Darstellung wegen werden sie in der Regel als plausibler und demzufolge pra-
xistauglicher erachtet als Systeme, die ausschlieBlich auf Daten beruhen. Es erstaunt deshalb
nicht, wenn gutachtlich erstellte Systeme, die sich jahrzehntelang bewdhrten, fiir neue 6ko-
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logische Arbeiten adaptiert werden. Die hier vorgestellte Analyse ist im Gegensatz dazu ei-
ne statistische Methode, welche die Moglichkeit bietet, ein Gradientensystem auf Grund
von Felddaten zu definieren. Der Vergleich des Okogramms mit dem Datensatz N-CH-sub-
montan bestitigt sowohl die grundsitzlich richtige Anordnung der Baumarten im zweidi-
mensionalen Koordinatensystem wie auch die Interpretation der 2. Achse. Die Interpretation
der 1. Achse bleibt allerdings umstritten. Es zeigt sich zumindest, daB die Gleichsetzung von
Basengehalt und Néahrstoffreichtum nicht statthaft ist. Die datenbasierte Gradientenanalyse,
wie sie hier gezeigt wird, kann in regionalen Kartierungsprojekten in verschiedener Hinsicht
nutzbringend eingesetzt werden:

(1) Zur Berechnung des Gradientensystems: Je nach topographischer Auspriigung des Pro-
jektperimeters konnen unterschiedliche Faktoren fiir die Artenzusammensetzung der Ve-
getation mafigebend sein. Auf Grund der resultierenden Gradienten konnen Felddaten
situationsgerechter erklirt werden als mit Hilfe des Okogramms.

(2) Zur Uberpriifung bereits durchgefiihrter Klassifikationen: Eine solche Uberpriifung wur-
de als Komplementiranalyse bezeichnet (complementary analysis; Kent and Ballard
1988); sie kommt heute verstirkt zur Anwendung (Grabherr 1985, Frey 1995, Ewald
1997). Dabei werden die Positionen der Aufnahmen verschiedener, durch unterschiedli-
che Klassifikationsmethoden gebildeter Einheiten, in einer Ordination auf ihre floristi-
sche Plausibilitit getestet.

Im Gegensatz zur gutachtlichen Einpassung von Vegetationsdaten in das Okogramm bie-
tet die Gradientenanalyse den Vorteil, standortliche Eigenschaften direkt aus den Daten ab-
zuleiten, oder noch besser, gemessene Standortfaktoren zur Berechnung des Gradientensy-
stems zu verwenden. Erfahrung bzw. Expertenwissen kann auf diese Weise mit Daten gepriift
werden. Pflanzensoziologische Felddaten erhalten durch die Gradientenanalyse eine objek-
tive Basis.

Fiir die kritische Durchsicht des Manuskripts mchten wir Irene Bisang und Peter Liischer danken.
Die konstruktiven Anmerkungen eines anonymen Reviewers haben wesentlich zur Verbesserung des
Manuskripts beigetragen.
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Anhang

Abkiirzungen der in den Ordinationen dargestellten Baumarten:

Abiealb Abies alba Miller Fraxexc Fraxinus excelsior L.
Acerpla Acer platanoides L. Fraxorn Fraxinus ornus L.

Aceram Acer campestre L. Juglreg Juglans regia L.

Aceropa Acer opalus Miller Laridec Larix decidua Miller
Acerpse Acer pseudoplaranus L. Ostrear Ostrya carpinifolia Scop.
Alnuglu Alnus glutinosa (L.) Gaertn. Piceexc Picea excelsa (Lam.) Link
Alnuinc Alnus incana (L.) Moench Pinucem Pinus cembra L.

Betupen Betula pendula Roth Pinumon_arb Pinus montana ssp. arborea
Betupub Betula pubescens Ehrh. Pinumon_pro Pinus montana ssp. prostrata
Carpbet Carpinus betulus L. Pinusil Pinus silvestris L.

Castsat Castanea sativa Mill. Pinusil_eng  Pinus silvestris ssp. engadinensis
Coryave Corylus avellana L. Pirumal Pirus malus L.

Fagusilv Fagus silvatica L. Pirupir Pirus piraster (L.) Burgsd.
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Popualb Populus alba L.

Poputre Populus tremula L.

Popunig Populus nigra L.

Prunavi Prunus avium L.

Prunpad Prunus padus L.

Quercer Quercus cerris L.

Querpet Querus peitraea (Mattuschka)
Lieblein

Querpub Quercus pubescens Willd.

Querrob Quercus robur L.

Salialb Salix alba L.

Salicap
Sorbari
Sorbauc
Sorblat
Sorbdom
Sorbtor
Taxubac
Tilicor
Tilipla
Ulmucar
Ulmusca

Salix caprea L.

Sorbus aria (L.) Crantz
Sorbus aucuparia L.

Sorbus latifolia (Lam.) Pers.
Sorbus domestica L.

Sorbus torminalis (L.) Crantz
Taxus baccata L.

Tilia cordata Miller

Tilia platyphyllos Scop.
Ulmus carpinifolia Gleditsch
Ulmus scabra Miller
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