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Natiirliche Baummortalitat in Mitteleuropa: Mortalitatsraten und -muster im
Vergleich

Die Mortalitat von Baumen ist einer der Schliisselprozesse in der Walddynamik. Da Baume sehr alt werden kon-
nen und verschiedene, sich gegenseitig beeinflussende Faktoren an deren Tod beteiligt sind, ist es schwierig,
Mortalitatsprozesse im Wald zu untersuchen. Von besonderem Wert fiir Mortalitdtsstudien sind Daten von lang-
fristigen Inventuren aus unbewirtschafteten Waldern. Solche Daten aus Naturwaldreservaten in der Schweiz und
in Deutschland wurden in der vorliegenden Studie verwendet, um 1) Mortalitatsraten fiir 18 Geholzarten abzu-
leiten und 2) Mortalitatsmodelle fiir diese Arten zu entwickeln. Die ermittelten Mortalitatsraten wiesen eine
grosse Variabilitdt zwischen den Reservaten auf und waren in Bestanden mit vielen jungen Baumen sowie mit
einem hohen Anteil von kurzlebigen Pionierarten besonders hoch. Bei der Berechnung von Mortalitatsraten
muss besonders auf eine einheitliche Kluppschwelle sowie eine Normierung des Beobachtungszeitraums geach-
tet werden. Modelle zur Vorhersage der Einzelbaummortalitat konnen mithilfe des Stammdurchmessers sowie
des Grundflachenzuwachses gebildet werden. Sie weisen darauf hin, dass insbesondere schwache und schlecht
wachsende Baume starben. Es gibt jedoch auch artspezifische Unterschiede. So hatten kurzlebige Arten liber-
wiegend eine hohe Mortalitatswahrscheinlichkeit. Wenig schattentolerante Arten zeigten bei geringen Durch-
messern und einem langsamen Wachstum ein héheres Mortalitatsrisiko als schattentolerante Arten. Ausgeldst
wurde die Mortalitat in den Naturwaldreservaten in der Schweiz und in Deutschland vor allem durch Konkur-
renz sowie durch Trockenheit und Frost. Altersbedingte Mortalitat, wie sie fiir einen ukrainischen Buchenurwald
nachgewiesen wurde, war hingegen in den Reservaten nicht zu finden. Mortalitatsraten und -muster der Reser-
vate werden in Zukunft immer mehr denen von Urwaldern dhneln. Dennoch wird es noch etliche Jahrzehnte
oder Jahrhunderte unbeeinflusster Waldentwicklung dauern, bis sich ein @hnlicher Sukzessionszustand einstel-
len wird.

Keywords: mortality rates, mortality patterns, natural forest reserves, primeval beech forest, tree mortality
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m Gegensatz zu Sdamlingen und jungen Bdumen,

die hdufig in grosser Anzahl auftreten, aber nur

eine geringe Uberlebenswahrscheinlichkeit ha-
ben, ist die Mortalitatswahrscheinlichkeit etablier-
ter Baume deutlich geringer. Umso mehr gilt dies in
bewirtschafteten Wildern, da dort die Konkurrenz
kiinstlich gering gehalten wird und viele der weni-
ger vitalen Baume entnommen werden, bevor sie
sterben (Bravo-Oviedo et al 2006). Uber die geringe
Anzahl von geeigneten Untersuchungsobjekten fiir
Mortalitdtsstudien hinaus wird das Verstandnis des
Mortalitdtsprozesses dadurch erschwert, dass meis-
tens mehr als eine Ursache am Absterben beteiligt
ist (Franklin et al 1987). So ist es oft unmoglich, fest-
zustellen, ob ein Baum der Konkurrenz von Nach-
barbdumen, der Trockenheit oder einem Schadling
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zum Opfer gefallen ist, da sich die Effekte dieser Fak-
toren gegenseitig verstirken konnen. Oft wird eine
«Hintergrundmortalitdt», also das «reguldre» Abster-
ben von Baumen aufgrund von Konkurrenz sowie
kleinrdumigen Stérungen, von einer «stérungsbe-
dingten Mortalitdt» als Folge von Grossereignissen
wie Wind oder Feuer unterschieden. Diese Abgren-
zung ist jedoch stark subjektiv beeinflusst und in
der Praxis oft willkiirlich.

Die lange Lebensdauer von Biumen und das
komplexe Wirkungsgefiige, das ihr Absterben be-
stimmt, erschweren die Untersuchung der Baum-
mortalitdt. Ein besseres Verstindnis wire aber drin-
gend erforderlich, da der Tod eines Baumes den
Bestand oft drastisch verdndert (Harper 1977). Er
fihrt zu anderen Lichtverhdltnissen, schafft Platz
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und Ressourcen fiir Nachbarbdume und die Ver-
juingung und hinterldsst Totholz, ein wichtiges Ele-
ment fiir die Biodiversitat im Wald (Doerfler et al
2017). Okologen wie Forstwissenschaftler sind da-
her daran interessiert, die Baummortalitdt zu quan-
tifizieren und zu verstehen, welche Prozesse am Tod
beteiligt sind (Steinkamp et al 2015). Mortalitdt kann
basierend auf verschiedenen Kenngrossen quantifi-
ziert werden, zum Beispiel als Anteil des Volumens,
der Grundfldche oder der Anzahl der Biume. Auf
Letzterem beruhen die folgenden Analysen.

Eine besonders vielversprechende Datenquelle
zur Untersuchung der Baummortalitdt stellen lange
beobachtete Versuchsflichen in unbewirtschafteten
Wildern dar (Bravo-Oviedo et al 2006). Inventur-
daten aus solchen Bestdanden ermoglichen die Be-
rechnung von natiirlichen Mortalitédtsraten und eine
detaillierte Analyse der Mortalitdtsmuster, also wel-
che Bdaume unter welchen Bedingungen am ehesten
von Mortalitdt betroffen sind (Wunder et al 2008).
Inventurdaten aus Naturwéldern kénnen zudem
zur Entwicklung von empirischen Mortalitatsfunk-
tionen verwendet werden, die den Einfluss von
Baum- und Bestandsvariablen auf die Mortalitats-
wahrscheinlichkeit von Einzelbdumen beschreiben.
Solche empirisch abgeleiteten Mortalitatsmodelle
haben ein hohes Potenzial, Vorhersagen der Wald-
entwicklung verldsslicher und wirklichkeitsgetreuer
zu machen. In Zeiten eines sich dndernden Klimas
und moglicher Verschiebungen des Artenspektrums
sind klimasensitive Mortalitatsmodelle, welche die
unterschiedlichen Uberlebensstrategien einzelner
Baumarten berticksichtigen, besonders gefragt.

Im vorliegenden Artikel, der auf der Disserta-
tion von Hiillsmann (2016) beruht, werden zum ei-
nen die Mortalitatsraten vieler Geholzarten in unbe-

Deutschland
(Niedersachsen)

Tschechien

Ukraine

Slowakei (Uholka)

*

Osterreich

Ungarn

—— kM
0 100 200 300

Abb 1 Lage der Naturwaldreservate in der Schweiz (CH) und in Deutschland (Niedersach-
sen; NI) sowie Lage des ukrainischen Urwalds Uholka (UA).
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wirtschafteten Wildern Mitteleuropas vergleichend
dargestellt. Zum anderen werden empirische Morta-
litatsmodelle verwendet, um jene Baume zu identi-
fizieren, die besonders von Mortalitdt betroffen sind.
Dabei ist zu berticksichtigen, dass die Modelle in ers-
ter Linie fiir die Vorhersage von Baummortalitdt in
Simulationsmodellen entwickelt und Pradiktoren
entsprechend stark selektiert wurden (Hiilsmann et
al 2016, Hiilsmann et al 2018). Dennoch lassen sich
mithilfe der empirischen Zusammenhiénge auch die
wichtigsten Mortalitdtsmuster und -prozesse sowie
entsprechende Artunterschiede ableiten.
Insbesondere sollen die folgenden Fragen be-
antworten werden: 1) Welche Mortalitdtsraten sind
in unbewirtschafteten Wildern in Mitteleuropa zu
erwarten, und wodurch lassen sich die festgestellten
Unterschiede erklaren? 2) Was zeichnet absterbende
Baume aus, und welche Unterschiede bestehen zwi-
schen den Baumarten? 3) Inwiefern unterscheidet
sich die Mortalitdat von Buchen in sekundaren — also
nicht mehr bewirtschafteten - Naturwildern von der-
jenigen in noch nie bewirtschafteten Urwéldern?

Material und Methoden

Inventurdaten aus unbewirtschafteten

Waldern

Fir die Analyse wurden zwei umfangreiche
Datensatze aus Naturwaldreservaten in der Schweiz
(CH) und in Deutschland (Niedersachsen; NI) kom-
biniert (Abbildung 1; Meyer et al 2006, Heiri et al
2011, Meyer et al 2015).! Die ersten Reservate wur-
den ab 1948 (CH) beziehungsweise 1970 (NI) wis-
senschaftlich untersucht; zum Teil in Wildern, die
bereits damals seit langerer Zeit nicht — vereinzelt
sogar noch nie — bewirtschaftet worden waren. Seit-
dem wurden auf sogenannten Kernfldchen alle
Bdaume mit einem Brusthohendurchmesser (BHD)
von mehr als 4 cm (CH) beziehungsweise 7 cm (NI)
mit Nummern versehen und in Intervallen von 4 bis
27 Jahren aufgenommen. Heute stehen fiir einige
Kernflachen bis zu sechs Aufnahmen zur Verfi-
gung. Insgesamt umfassen die beiden Netzwerke un-
gefahr 180000 Baume auf mehr als 400 Kernflachen
in tiber 100 Reservaten. Zwar wurden bereits ein-
zelne Schweizer Reservate fiir Mortalitdtsstudien
verwendet (Wunder et al 2008, Rohner et al 2012);
der nun vorliegende Datensatz beider Netzwerke ist
jedoch in seinem Umfang einmalig in Europa.

Fir die Mortalitatsuntersuchungen wurden
Kernflachen mit mindestens drei Inventuren ausge-
wahlt. Die Mortalitdt wurde nur fiir jene Baumarten
statistisch modelliert, fiir die mindestens 20 Biume
pro Kernfliche zur Verfiigung standen. Zudem soll-

1 fiir Details siehe auch www.waldreservate.ch und www.natur-
waelder.de (12.2.2018)
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Arten Gesamt Nieder- Schweiz Tote Baume Anzahl Anzahl
sachsen Reservate Kernflachen

Abies alba (Weisstanne) 7140

Acer campestre (Feldahorn) 1183 0
Acer pseudoplatanus (Bergahorn) 1399 24
Alnus incana (Grauerle) 1252 0
Betula pendula (Hangebirke) 1847 300
Carpinus betulus (Hagebuche) 5789 1637
Cornus mas (Kornelkirsche) 1123 0
Corylus avellana (Hasel) 1427 0
Fagus sylvatica (Buche) 26 645 6899
Fraxinus excelsior (Esche) 7645 142
Picea abies (Fichte) 12965 458
Pinus mugo (Bergfohre) 7376 0
Pinus sylvestris (Waldfohre) 2925 317
Quercus pubescens (Flaumeiche) 2968 0
Quercus spp. (Stiel- und 7250 832
Traubeneiche)

Sorbus aria (Mehlbeere) 1546 0
Tilia cordata (Winterlinde) 1911 0
Ulmus glabra (Bergulme) 631 20
Gesamt 93022 10629

7140 1147
1183 256 S 19
1375 255 12 26
1252 734 5 1
1547 723 7 14
4152 1283 19 28
1123 215 1 10
1427 739 8 14
19746 4018 40 118
7503 1715 19 52
12507 2209 20 59
7376 1250 4 21
2608 519 10 24
2968 429 2 15
6418 1536 22 48
1546 492 8 23
1911 344 8 16
611 137 4 1
82393 18001 54 197

Tab 1 Anzahl der vorliegenden Beobachtungen, aufgeschliisselt nach Baum- und Straucharten sowie nach den beiden Ldndern.
Aufgefiihrt ist auch die Anzahl der Reservate beziehungsweise Kernfldchen, aus denen die Beobachtungen stammen. Es ist zu be-
achten, dass in friiheren Inventuren in den Schweizer Reservaten nicht zwischen Quercus petraea und Q. robur unterschieden
wurde, weshalb die beiden Arten gemeinsam ausgewertet werden mussten (Quercus spp.).

ten pro Baumart mindestens 10 Kernflachen vorlie-
gen, sodass die Daten potenziell einen breiten Um-
weltgradienten widerspiegeln. Kernflichen, die von
sehr grossen Storungen («stand replacing distur-
bances») betroffen waren, wurden ausgeschlossen
(Pfynwald, CH: Mortalitat durch Feuer; Bruchberg,
NI: Borkenkaferbefall). Auswertbar waren Daten von
18 Geholzarten aus fast 200 Kernflachen (Tabelle 1).
Diese stammen aus 54 Reservaten, die auf einer Hohe
zwischen 4 und 2097 m tiber dem Meer liegen. Auch
klimatisch sind verschiedenste Umweltbedingungen
abgedeckt. Die Jahresmitteltemperaturen liegen zwi-
schen -0.1 und 10.3 °C; der mittlere Jahresnieder-
schlag zwischen 568 und 2426 mm.

Fiir einen Vergleich der Mortalitatsmuster der
Buche in ehemals bewirtschafteten und in nahezu
urspriinglichen Wiéldern wurden zudem drei Inven-
turen einer 10-ha-Flache hinzugezogen, die seit dem
Jahr 2000 im S-Jahres-Rhythmus in einem Bu-
chenurwald in der Westukraine (UA) durchgefiihrt
wurden (Abbildung 1). Diese detaillierteren Unter-
suchungen erfolgten mithilfe eines starker selektier-
ten Datensatzes aus Reservaten mit einem nennens-
werten Buchenanteil (vgl. Hiillsmann et al 2016).

Mortalitatsraten

Im ersten Schritt wurde die Mortalitdt auf Be-
standesebene mithilfe von Mortalitatsraten analy-
siert. Diese wurden fiir jede Kernflache, Inventurpe-
riode und Baumart getrennt berechnet, sofern mehr
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als zehn Beobachtungen vorlagen. Zudem wurden
nur Baume mit BHD >7 cm verwendet, um die Ver-
gleichbarkeit zwischen den beiden Reservatsnetz-
werken (CH/NI) zu gewdhrleisten. Der Anteil abge-
storbener Baume (m) wurden dann auf einen
Zeitraum von 10 Jahren skaliert:

myy=1—(N,/N,)" 1)

wobei No und N; die Anzahl lebender Baume
am Anfang beziehungsweise am Ende der Mortali-
tatsperiode sind. Auf die Berechnung jahrlicher Mor-
talitatsraten wurde verzichtet, da diese in grafischen
Darstellungen sehr hohe Einzelwerte tiberbetonen
und nur einen geringen Kontrast der zumeist eher
tiefen Mortalitdtsraten aufweisen (siehe Abbildung 2).
Da die Kernflachengrosse stark variiert, wurden die
Mortalitdtsraten in der grafischen Darstellung sowie
fiir die Berechnung von Mittelwerten mit der Anzahl
der zugrundeliegenden Beobachtungen gewichtet.

Mortalitatsmodelle

Im zweiten Schritt wurde die Mortalitatswahr-
scheinlichkeit von Einzelbdaumen modelliert. Im Un-
terschied zu Mortalitdtsraten kann mithilfe solcher
Einzelbaummodelle der Einfluss von Baum- und ge-
gebenenfalls auch Umweltvariablen auf die Morta-
litat untersucht werden. Zu diesem Zweck wurden
jeweils drei aufeinanderfolgende Inventuren von
Bdaumen, die in der ersten und zweiten Inventur als
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lebend und in der dritten als tot oder lebend regist-
riert worden waren, kombiniert. Diese Beobachtun-
gen wurden dazu verwendet, die Mortalitatswahr-
scheinlichkeit zwischen der zweiten und dritten
Inventur zu modellieren. Als Pradiktor wurde zum
einen der BHD der zweiten Inventur verwendet, um
zu beriicksichtigen, dass Biume mit geringem Durch-
messer einen schlechteren Zugang zu Ressourcen wie
Licht und Nahrstoffen haben. Gleichzeitig kann mit-
hilfe des BHD als Grossenmerkmal auch ein allfdl-
liger Alterstrend der Mortalitdt abgebildet werden.
Zusatzlich zum BHD wurde der baumspezifische
jahrliche relative Grundflachenzuwachs (relGZ) zur
Vorhersage der Mortalitdt verwendet (Hiilsmann et
al 2017). Dieser wurde mithilfe der Grundfldche (G)
der ersten und der zweiten Inventur als mittlere jahr-
liche Wachstumsrate wahrend des Zeitraums (At) be-
stimmt:

relGZ = (&)1 )

Die Wachstumsgrosse relGZ ist vergleichs-
weise unabhdngig vom BHD und spiegelt die Vitali-
tat des Baums wider. Der Einfluss von BHD und relGZ
auf die Mortalitaitswahrscheinlichkeit wurde in ver-

Alnus incana
(Grauerle)
Betula pendula |
(Hangebirke)
Corylus avellana |
(Hasel)
Sorbus aria |
(Mehlbeere)

Quercus Sﬁp. i
(Stiel- und Traubeneiche)

Ulmus glabra |
(Bergulme)

Fraxinus excelsior |
(Esche)

Pinus sylvestris |
(Waldfohre)

Carpinus betulus |
Hagebuche)

Acer pseudoplatanus |
(Bergahorn)

Picea abies |
(Fichte)

Quercus pubescens |
(Flaumeiche)

Pinus mugo |
(Bergfohre)

Abies alba |
(Weisstanne)

Tilia cordata |
(Winterlinde)

Acer campestre |
(Feldahorn)

Fagus sylvatica |
(Buche)

Baumart

0 25 50 75 100
10-Jahres-Mortalitédtsrate (%)

+ Schweiz  + Deutschland (Niedersachsen)

Abb 2 Beobachtete 10-Jahres-Mortalitdtsraten nach Baumarten, sortiert nach abneh-
mendem Mittelwert. Dargestellt ist die Verteilung der Mortalitdtsraten je Kernfldche und
Inventurperiode, die mit der Anzahl zugrundeliegender Beobachtungen gewichtet wurde.
Die Mittelwerte je Land sind mit + markiert. Es wurden alle Bdume mit einem BHD >7 cm
verwendet, was der Kluppschwelle in Niedersachsen entspricht. Kornelkirschen wiesen nur
vereinzelt BHD >7 cm auf und konnten daher nicht berticksichtigt werden.
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schiedenen Kombinationen mit ansteigender Kom-
plexitdt getestet. Erganzend wurden Umweltvariab-
len hinzugezogen, um den Einfluss von Temperatur
und Niederschlag sowie von Bestandesgrossen wie
Dichte, Bestandesalter und -struktur auf die Morta-
litdt zu untersuchen.

Die Modelle wurden mithilfe generalisierter
logistischer Regression gebildet, um zu korrigieren,
dass die Beobachtungen des Absterbens iiber unter-
schiedlich lange Zeitraume gemacht wurden (Yang
& Huang 2013). Das beste Modell wurde fiir jede
Baumart separat mithilfe einer robusten Modell-
selektion und dem Brier Score (BS) ausgewdhlt (Stey-
erberg et al 2010). Weitere Informationen zur Mo-
dellwahl sowie zur Berechnung der Umweltvariablen
sind Hiillsmann et al (2018) zu entnehmen. Fiir Hin-
tergrundinformationen zur Analyse der Buchenmor-
talitat wird auf Hiillsmann et al (2016) verwiesen.

Resultate

Mortalitatsraten européischer Baumarten

Die Mortalitatsraten in den Naturwaldreser-
vaten unterschieden sich zwischen den untersuch-
ten Baumarten stark (Abbildung 2). Wahrend mehr
als 25% der Grauerlen, Hangebirken und Haseln in
einem Zeitraum von zehn Jahren starben, waren die
Mortalitatsraten der tibrigen Baumarten deutlich ge-
ringer. Mit circa 10% starben besonders wenige In-
dividuen von Buche, Feldahorn, Winterlinde und
Weisstanne. Zwischen den einzelnen Kernflichen
und Inventurzeitrdumen variierten die Mortalitats-
raten allerdings bei allen Baumarten erheblich, ins-
besondere, wenn die Berechnungen auf weniger als
30 Beobachtungen beruhten. Die durchschnittli-
chen Mortalitdtsraten waren in den Schweizer Re-
servaten fiir fast alle Arten hoher als in den nieder-
sachsischen.

Mortalitatsmodelle europaischer Baumarten

Alle ausgewdhlten Mortalitatsmodelle enthiel-
ten den Zuwachs relGZ als erklarende Variable (Ta-
belle 2), und 15 von 18 Modellen enthielten auch
den BHD (Ausnahmen: Bergfohre, Bergulme und
Kornelkirsche). Bei den meisten Arten wurde die
Mortalitat also sowohl als Funktion des Baumdurch-
messers als auch des Wachstums des Baumes be-
schrieben. Nur bei sechs Arten berticksichtigte das
beste Modell den Einfluss von zusdtzlichen Umwelt-
oder Bestandsvariablen (Tabelle 2). Da die Umwelt-
einfliisse zum Teil nur einen geringen Gradienten
umspannten, was ihre zuverldssige Abbildung im
Modell fragwiirdig macht, und die Wachstumsvari-
able relGZ einen Teil der Klima- und Bestandesfak-
toren abbildet, werden die zusatzlichen Umweltef-
fekte an dieser Stelle nicht weiter behandelt (fiir
Details siehe Hiilsmann et al 2018).
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Baumart Umwelt- oder
Bestands-
variable

Abies alba (Weisstanne) log(BHD) + logst(relGZ) + (logst[relGZ])?

Acer campestre (Feldahorn)  log(BHD) + logst(relGZ) + (logst[relGZ])?

Acer pseudoplatanus log(BHD) + logst(relGZ)

(Bergahorn)

Alnus incana (Grauerle) log(BHD) + logst(relGZ) + (logst[relGZ])? + log(G)
Betula pendula log(BHD) + logst(relGZ) + (logst[relGZ])?
(Hangebirke)

Carpinus betulus log(BHD) + logst(relGZ) + (logst[relGZ])?
(Hagebuche)

Cornus mas (Kornelkirsche)  logst(relGZ) + (logst[relGZ])?

Corylus avellana (Hasel) log(BHD) + logst(relGZ) + (logst[relGZ])? + log(P)
Fagus sylvatica (Buche) log(BHD) + logst(relGZ) + (logst[relGZ])?

Fraxinus excelsior (Esche) log(BHD) * logst(relGZ) + (logst[relGZ])?

Picea abies (Fichte) log(BHD) + logst(relGZ) +log(mBHD)
Pinus mugo (Bergféhre) logst(relGZ) +P
Pinus sylvestris (Waldféhre)  log(BHD) + logst(relGZ)

Quercus pubescens log(BHD) + logst(relGZ) + (logst[relGZ])? + log(mT)
(Flaumeiche)

Quercus spp. (Stiel- und log(BHD) + logst(relGZ) + (logst[relGZ])? + log(G)

Traubeneiche)
Sorbus aria (Mehlbeere)
Tilia cordata (Winterlinde)

log(BHD) + logst(relGZ) + (logst[relGZ])?
log(BHD) x logst(relGZ)

Ulmus glabra (Bergulme) logst(relGZ)

Tab 2 Form des jeweils besten artspezifischen Mortalitdtsmodells und gegebenentalls ent-
haltene Umwelt- oder Bestandsvariablen (G: Bestandesgrundfidche, P: mittlerer Jahres-
niederschlag, mBHD: mittlerer Durchmesser im Bestand, mT: Jahresmitteltemperatur).

Fiir jede Variable wurde eine geeignete Transformation gewdhlt (log, Wurzel). Der Durch-
messer (BHD) wurde mithilfe des nattirlichen Logarithmus, der Zuwachs (relGZ) mithilfe
eines modifizierten Zehnerlogarithmus (logst; Stahel 2015) transformiert.

Gesamthohe der Mortalitat
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Abb 3 Mortalitdtsmuster in Abhédngigkeit von Durchmesser (BHD) und Zuwachs (relGZ)
fiir je eine typische Baumart der vier Mortalitdtsgruppen. Die Muster zeigen Unterschiede
im Hinblick auf die Gesamthéhe der Mortalitét (von rechts nach links ansteigend) sowie
auf die Intensitdt des Einflusses der Kovariablen (BHD und relGZ; von oben nach unten
ansteigend). Diese Muster korrelieren mit der Uberlebensstrategie der jeweiligen Baumart,
die sich in der Lebensdauer (von links nach rechts ansteigend) sowie in der Schattentole-
ranz (von unten nach oben ansteigend) ausdriickt. Die farbigen Karten beruhen auf Vor-
hersagen der artspezifischen Mortalitdtsmodelle. Enthielten diese eine Umweltvariable
(Grauerle), wurde diese auf der Héhe des Medians fixiert.
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Besonders hohe Mortalitdtswahrscheinlich-
keiten wiesen schwache und schlecht wachsende
Baume auf (Abbildung 3). Dieser Zusammenhang
zeigte sich bei fast allen Baumarten (siehe Hiilsmann
et al 2018 fir die Mortalititsmuster aller 18 Baum-
arten). Artspezifische Unterschiede waren hingegen
beziiglich der Gesamthohe der Mortalitdt sowie
im Hinblick auf die Intensitdt des Einflusses der
beiden Kovariablen BHD und relGZ erkennbar. Ba-
sierend auf diesen Kriterien konnten die Mortali-
tatsmuster der 18 Arten in vier Gruppen eingeteilt
werden: 1) Uberwiegend niedrige Mortalitit und
schwacher Einfluss von BHD und relGZ: Buche,
Bergfohre, Bergulme, Fichte, Kornelkirsche, Weiss-
tanne und Winterlinde; 2) hohe Mortalitdt auch von
starken Baumen und starker Einfluss des Zuwachses
relGZ: Grauerle, Hangebirke, Hasel und Mehlbeere;
3) starker Einfluss von BHD und relGZ: Bergahorn,
Flaumeiche, Stiel-/Traubeneiche und Waldféhre; und
4) massiger Einfluss von BHD und relGZ: Esche, Feld-
ahorn und Hagebuche (Abbildung 3).

Mortalitatsraten der Buche

Die Buche hatte unter den untersuchten Ar-
ten die niedrigste Mortalitdtsrate. Beim genaueren
Hinsehen zeigten sich jedoch Unterschiede zwi-
schen den Landern (Abbildung 4). In der Schweiz
waren die 10-Jahres-Mortalitdatsraten mit einem
Median von 10% deutlich hoher als in den nieder-
sachsischen Reservaten, wo der Median nur bei 5.7%
lag. In beiden Lindern gibt es allerdings auch deut-
lich hohere Mortalitdatsraten sowie Inventurzeit-
rdume ohne nennenswerte Buchenmortalitat. Letz-
teres ist insbesondere dann der Fall, wenn sich nur
wenige Buchen auf einer Kernfliche befanden. Im
ukrainischen Urwald starben im untersuchten Zeit-
raum deutlich mehr Baume: Dort lag die 10-Jahres-
Mortalitdtsrate bei 16%.

Mortalitatsmodelle der Buche

Die Mortalitdtsmodelle fiir die Buche, die ge-
trennt fiir die drei Lander entwickelt wurden, zeigten,
dass sich die Lander nicht nur beziiglich der Morta-
litatsraten, sondern auch im Hinblick auf die zugrun-
deliegenden Muster unterscheiden (Abbildung 5). Die
absterbenden Biume waren in den drei Landern
unterschiedlich gross und wiesen unterschiedliche
Wachstumsraten auf. In den Naturwaldreservaten
trugen sowohl BHD als auch relGZ dazu bei, die Mor-
talitaitswahrscheinlichkeit einzelner Baume zu erkla-
ren. Von Mortalitdt besonders betroffen waren schwa-
che Baume - das heisst solche mit einem BHD <20 cm
- sowie langsam wachsende Bdume. In den Schwei-
zer Reservaten erhohte ein geringer Zuwachs die Mor-
talitaitswahrscheinlichkeit deutlich stdrker als in den
niedersdchsischen Reservaten. In der Ukraine brachte
der relGZ keinen nennenswerten Vorteil zur Vorher-
sage der Mortalitat und war im gewdhlten Modell
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Abb 4 Beobachtete 10-Jahres-Mortalitdtsraten der Buche in der Schweiz (CH) sowie in
Deutschland (Niedersachsen; NI) und in der Ukraine (Uholka; UA). Dargestellt ist die Ver-
teilung der beobachteten Mortalitdtsraten je Kernfldche und Inventurperiode, die mit der
Anzahl zugrundeliegender Beobachtungen gewichtet wurde. Es wurden alle Baume mit
einem BHD >7 cm verwendet, was der Kluppschwelle in Niedersachsen entspricht. Fiir
jedes Land ist die Anzahl der berticksichtigten Reservate angegeben.
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Abb 5 Mortalitdtswahrscheinlichkeit der Buche in Abhdngigkeit des BHD fiir drei Zu-
wachsniveaus. Die Vorhersagen beruhen auf den landesspezifischen Modellen fiir die
Schweiz (CH), Deutschland (Niedersachsen; NI) und die Ukraine (Uholka; UA). Der Me-
dian und die Quantile wurden basierend auf den relGZ-Werten aller drei Datensdtze er-
mittelt: Median = 0.012, 15. Perzentil = 0.002, 85. Perzentil = 0.028. Die Vorhersagen
sind nur ftir den BHD-Bereich dargestellt, fiir den Beobachtungen vorlagen. Verdndert
nach Hiilsmann et al (2016).

nicht enthalten. Der Einfluss des BHD war dort zu-
dem gédnzlich anders als in den Naturwaldreserva-
ten. Es zeigte sich ein u-férmiger Zusammenhang
zwischen BHD und Mortalitat, das heisst, Biume mit
einem BHD unter 10 beziehungsweise tiber 50 cm
starben tiberdurchschnittlich hdufig.

Diskussion

Mortalitatsraten: Was ist zu erwarten,

was ist zu beachten?

Mortalitédtsraten sind das Ergebnis einer Viel-
zahl von Faktoren und geben nicht nur Einblick in
okologische Prozesse, sondern miissen jeweils im
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Kontext der Aufnahmemethode bewertet werden.
Mochte man typische Mortalitdtsraten angeben, sind
daher einige Grundsétze zu beachten. Da schwache
Baume besonders haufig sterben, ist der minimal ge-
messene Durchmesser des zugrunde liegenden Da-
tensatzes entscheidend fiir die Hohe der Mortalitit.
Fir den Vergleich von Mortalitdtsraten sollte die
Kluppschwelle daher unbedingt einheitlich gewéhlt
und immer dokumentiert werden. Zudem ist der Zeit-
raum, das heisst die Linge der Mortalitdtsperiode,
fiir welche die Raten gelten, zu vermerken. Gegebe-
nenfalls miissen die Daten auf einen gleichen Zeit-
raum skaliert werden. Dies kann jedoch bei grossen
Mortalitatsunterschieden, also stark inhomogenen
Populationen, zu einem Bias der geschétzten Morta-
litdtsraten fithren (Lewis et al 2004). Zuletzt kdnnen
kleine Probefldchen nur bedingt verldssliche Morta-
litatsraten liefern. Je weniger Biume einer Mortali-
tatsrate zugrunde liegen, desto hoher ist die Streuung
der geschatzten Werte. Fiir Inventurperioden von
etwa zehn Jahren und Mortalitdtsraten, wie sie in
unbewirtschafteten Wildern Mitteleuropas vorkom-
men, fithrten Mindestanzahlen von etwa 30 Biumen
einer Art je Teilflache zu relativ stabilen Raten.

Insgesamt weisen Mortalitdtsraten eine hohe
Variabilitdt auf, was ihre Ubertragbarkeit deutlich
erschwert. Ohne den Einfluss grossflachiger Storun-
gen liegt die Mortalitdt in unbewirtschafteten Wal-
dern in Mitteleuropa fiir einen Zeitraum von zehn
Jahren in der Regel bei circa 10-15%; fiir kurzlebige
Arten wie Grauerle, Hingebirke und Hasel sind hin-
gegen Raten von >25% zu erwarten. Deutlich mehr
Individuen sterben auch in Bestinden mit vielen
jungen Baumen. Die im Vergleich zur Schweiz tie-
feren Mortalitdtsraten in niedersdachsischen Reser-
vaten konnen wahrscheinlich auf den kiirzeren
Zeitraum ohne forstliche Eingriffe zurtickgefiihrt
werden. Allerdings ist auch ein Einfluss des Klimas
sowie der Durchforstungsart vor Begriindung der Re-
servate nicht auszuschliessen.

In bewirtschafteten Wildern in der Schweiz
sterben wahrend zehn Jahren etwa 6.8% der Biume
mit einem BHD >12 cm (Schédtzungen basieren auf
den Daten des 2. und 3. Landesforstinventars; vgl.
Etzold et al 2016). Bei gleicher Kluppschwelle ist im
Vergleich dazu die Mortalitdtsrate in den Schweizer
Reservaten mit 12.2% der Baume deutlich hoher (in
Niedersachsen 7.4%). Dies deutet darauf hin, dass
die Reservate bereits heute deutlich hohere Bestan-
desdichten und daher eine ausgepragtere konkur-
renzbedingte Mortalitdt aufweisen (vgl. Meyer &
Molder 2016). Auch die dsterreichischen Naturwald-
reservate befinden sich mehrheitlich in der Vorrats-
aufbauphase (Lipp et al 2017).

Mortalitatsmodelle
Die Mortalitatsmuster, die mithilfe der Mo-
delle ermittelt werden konnten, zeigen, dass ein
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Abb 6 Impressionen aus den Naturwaldreservaten Adenberg (CH; a) und Grosser Freeden (DE; b) sowie aus dem Buchenurwald
Uholka (UA; c). Fotos: Peter Brang (a und c), Nordwestdeutsche forstliche Versuchsanstalt (b)

Grossteil der absterbenden Baume einen geringen
Durchmesser hat und langsam waichst. Dies legt
nahe, dass in Naturwaldreservaten die zur Mortali-
tat fihrenden Faktoren oft zunéchst die Vitalitdt des
Baumes einschranken und erst mittelfristig zum
Baumtod fiithren. Zu diesen Ursachen zdhlen vor al-
lem Konkurrenz, aber auch Trockenheit und Frost
(Vanoni et al 2016). Anders als im ukrainischen Ur-
wald fanden sich in den schweizerischen und nie-
dersdchsischen Naturwaldreservaten keine Anzei-
chen fiir einen u-férmigen Verlauf der Mortalitit,
bei der auch starke Baume tiberdurchschnittlich oft
absterben wiirden. Dies mag insbesondere eine Folge
des vergleichsweise kurzen Zeitraums ohne forstli-
che Bewirtschaftung sein: Sehr alte und starke
Baume, die typische Indikatoren einer Zerfallsphase
waren, sind hier zwar hdufiger als im Wirtschafts-
wald (vgl. Gigantendichte in Heiri et al 2012), jedoch
noch immer zu selten, um sich in einer ausgeprag-
ten Mortalitdt starker Biume niederzuschlagen.
Unterschiedliche Mortalitatsmuster von Baum-
arten sind im Hinblick auf ihre Uberlebensstrategien
zu interpretieren (siehe Abbildung 3; Grime 1977,
Brzeziecki & Kienast 1994). So haben kurzlebige Ar-
ten tiberwiegend hohe Mortalitdtsraten. Der morta-
litatssteigernde Einfluss eines geringen Zuwachses
sowie eines geringen Durchmessers wirkt sich ins-
besondere bei Arten aus, die wenig schattentolerant
sind und ldngere Phasen in der Unterschicht mit
geringem Zuwachs schlecht tiberstehen (Valladares

WISSEN

& Niinemets 2008). Die beschriebenen vier Grup-
pen bieten fiir die untersuchten Baumarten Anhalts-
punkte, welche Mortalitdtsraten zu erwarten sind;
die Uberginge zwischen den Gruppen sind aller-
dings fliessend.

Die Mortalitditsmodelle kamen fiir die meisten
Baumarten ohne zusaitzliche Umweltvariablen aus.
Dies lasst vermuten, dass sich Umwelteinfliisse wie
Trockenheit und Bestandsdichte indirekt, d.h. tiber
die Wachstumsvariable, auf die Sterblichkeit auswir-
ken. So lassen sich zwar keine detaillierten Aussagen
beziiglich klimatischer Einfliisse auf die Baummor-
talitdit machen. Die entwickelten Mortalitatsfunkti-
onen haben jedoch aufgrund des Zuwachses das Po-
tenzial, klimasensitive Vorhersagen der Mortalitat
zZu generieren.

Mortalitat in Buchenurwaldern

Im ukrainischen Buchenurwald Uholka war
die Mortalitat deutlich hoher als in den schweizeri-
schen und niedersachsischen Naturwaldreservaten.
Dies ist insbesondere auf kleinrdumige, stérungsbe-
dingte Mortalitdt zurtickzufiithren, welche durch ei-
nen Wintersturm und durch Schneebruch ausgelost
worden war. Frihere Untersuchen haben gezeigt,
dass Stammfdule und Kronenschdden in Uholka
haufig sind (Trotsiuk et al 2012, Hobi et al 2015). Sol-
che Phdnomene destabilisieren gerade starke Biume
und machen diese anfalliger fiir Storungsereignisse,
was zu einer u-formigen Mortalitdtskurve bezogen
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auf den Durchmesser fithrt (Holzwarth et al 2013).
Gleichzeitig waren offensichtlich auch vitale, gut
wachsende Biume von Mortalitidt betroffen, sodass
ein geringer Grundflachenzuwachs kein geeigneter
Pradiktor fiir das Sterben von Buchen in Uholka war.
Esist allerdings zu bedenken, dass die Untersuchun-
gen in der Ukraine ein rdumlich und zeitlich be-
grenztes Fallbeispiel darstellen, das nicht ohne wei-
teres zu verallgemeinern ist. Storungsereignisse in
dhnlichem Ausmass und Muster wurden in den Bu-
chenreservaten in der Schweiz und in Deutschland
nicht beobachtet.

Folgerungen und Relevanz

Die vorliegende Studie legt nahe, dass die Na-
turwaldreservate in der Schweiz und in Deutschland
noch Jahrzehnte brauchen werden, um eine urwald-
ahnliche Dynamik zu entwickeln. Es ist zu erwar-
ten, dass in Urwaldern tendenziell nicht nur mehr
Baume sterben, sondern dass neben den schwachen
auch die sehr starken Individuen ein erhohtes Mor-
talitatsrisiko aufweisen (Abbildung 6). Dies ist nicht
nur im Hinblick auf den Schutz ungestdrter Wald-
entwicklungsprozesse, sondern auch fiir die Bio-
diversitdt von herausragender Bedeutung. So ist in
Zukunft mit einer deutlichen Zunahme der Totholz-
menge in den Naturwaldreservaten zu rechnen, da
vermehrt starke, alte Biume absterben werden. Die-
ser Wandel wird allerdings noch etliche Jahrzehnte
oder gar Jahrhunderte in Anspruch nehmen (Meyer
& Schmidt 2011, Meyer 2013).

Die Daten aus Naturwaldreservaten haben
schon heute einen grossen Nutzen fiir die Mortali-
tatsforschung. Zum einen dienen die in Reservaten
ermittelten Mortalitdtsraten als Referenz fiir bewirt-
schaftete Wilder. Zum anderen kdnnen langfristige
Datenreihen aus permanenten Versuchsfldchen Ein-
zelbaumdaten liefern, welche die Ableitung von em-
pirischen Mortalitatsmodellen fiir walddynamische
Simulationen ermdglichen (vgl. Bircher 2015, Hiils-
mann 2016). Der Nutzen dieser Daten wird weiter
zunehmen, da immer lingere Zeitreihen vorliegen
und die Wilder eine natiirlichere Dynamik anneh-
men werden.
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Mortalité naturelle des arbres en Europe
centrale: comparaison des taux et patrons
de mortalité

La mortalité des arbres est I'un des processus-clés de la dyna-
mique forestiere. Pourtant, son étude est difficile car les arbres
peuvent atteindre des ages élevés, et la mort des arbres est le
résultat de plusieurs facteurs qui interagissent entre eux. Les
données de mesure a long terme des foréts non gérées sont
d’une grande importance pour I'étude de la mortalité. De
telles données provenant de réserves forestiéres strictes en
Suisse et en Allemagne ont été utilisées dans cette étude pour
1) déterminer les taux de mortalité de 18 essences d’arbres et
2) construire des modeles de mortalité propres a chaque es-
péce. Les taux de mortalité estimés étaient tres variables entre
les réserves, et particulierement élevés dans les peuplements
avec de nombreux arbres jeunes et une forte proportion d’es-
péces pionniéres a courte durée de vie. Pour calculer des taux
de mortalité précis et comparables, il faut procéder a des ajus-
tements en utilisant le méme seuil de mesure et la méme pé-
riode temporelle. Des modeles qui prédisent la probabilité de
mortalité des arbres individuels peuvent étre construits en
fonction du diametre des tiges et de la croissance en surface
terriére. De tels modéles ont révélé que les arbres de petit dia-
metre et a faible croissance avaient le risque de mortalité le
plus élevé. De plus, les patrons de mortalité different entre les
especes. Les espéces a courte durée de vie présentaient géné-
ralement de fortes probabilités de mortalité, et les espéces in-
tolérantes a I'ombre avaient un risque de mortalité plus élevé
que celles tolérant I'ombre pour les arbres de petit diametre
et a faible croissance. La compétition ainsi que la sécheresse
et le gel ont été identifiés comme les principaux facteurs de
mortalité dans les réserves suisses et allemandes. Contraire-
ment a une hétraie primitive dans I’Ukraine, aucune mortalité
liée a I'age et a la sénescence n'a été observée. Dans les ré-
serves, les taux et patrons de mortalité devraient devenir de
plus en plus proches de ceux observés dans les foréts primaires;
cependant, plusieurs décennies ou siécles de développement
sans gestion seront nécessaires pour atteindre un stade de
succession forestiére identique.
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Natural tree mortality in Central Europe:
a comparison of mortality rates and
patterns

Mortality is one of the key processes of forest dynamics. Yet,
its investigation is challenging since trees can reach high ages,
and tree death is the result of several interacting drivers. Long-
term monitoring data from unmanaged forests are of great
importance for studying mortality. Such data from strict for-
est reserves in Switzerland and Germany were used in this
study to 1) derive mortality rates for 18 wooden species, and
2) build species-specific mortality models. Estimated mortal-
ity rates were highly variable among the reserves, and were
particularly high in stands with many young trees and a high
share of short-living pioneer species. For the calculation of
accurate and comparable mortality rates, adjustments to-
wards the same caliper threshold and mortality period are
necessary. Models that predict the mortality probability of
individual trees can be built based on stem diameter and basal
area growth. Such models revealed that small and slow grow-
ing trees had the highest mortality risk. In addition, mortal-
ity patterns featured species-specific differences. Short-living
species experienced high overall mortality probability.
Shade-intolerant species showed a more pronounced mor-
tality risk at small diameter and slow growth than shade-tol-
erant species. Competition as well as drought and frost were
identified as the dominant drivers of tree mortality in the
Swiss and German reserves. Pronounced age-related mortal-
ity due to senescence was not present, in contrast to a pri-
meval beech forest in Ukraine. In the reserves, mortality rates
and patterns should become more and more similar to those
of primeval forests; however, it will require several decades
or centuries of undisturbed forest development to reach iden-
tical successional stage.
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