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1   Drei Kriterien für 
die Definition eines 
Störungsereignisses: 1) 
Diskreter Anfang und 
Dauer (Abruptheit), 2) 
kurze Dauer relativ zur 
Lebensspanne der domi
nanten Organismen oder 
Ökosysteme und 3) Stär
ke/Magnitude als antei
lige Veränderung einer 
Messgröße, wie z. B. Bio
masse. Ein Störungsre
gime ist die Summe aller 
Störungsereignisse in 
einer Landschaft. 

Ob in Natur- und Landschaftsschutzge-
bieten oder in intensiv genutzten Wirt-
schaftswäldern – prägende und kataly-
sierende, natürliche oder anthropogene 
Störungsregime gibt es überall. So be-
obachten wir nur zeitlich begrenzte Sta-
bilitätszustände, bevor die nächste Stö-
rung wie ein Puls das System dynamisiert 
(Jentsch & White 2019). Folglich können 
Waldökosysteme nicht unabhängig von 
den ihnen innewohnenden Störungsre-
gimen betrachtet werden. Die dreidimen-
sionale Struktur des Waldes, welche wir 
oft als relativ statisch empfinden, ist stets 
verknüpft mit der vierten Dimension, der 
Zeit. 

Störungen für dynamische Stabilität  
oder als Katalysatoren für Veränderung?
Paradoxerweise bieten gerade die Stö-
rungsregime eine dynamische Stabilität 
in großräumigen Waldökosystemen. Ent-
scheidend für ihre Auswirkungen und die 
anschließenden Erholungsvorgänge sind 
die Magnitude und die Häufigkeit der 
Störungsereignisse sowie die Sensibili-
tät der betroffenen Artengemeinschaften. 
Bestimmte Störungen können weitere 
Störungen zur Folge haben, z. B. Borken-
käferkalamitäten nach einer extremen 
Dürre während eines besonders trocke-
nen Sommers, welche wiederum mit 
Waldbränden oder Sturmwurf einherge-
hen können. In Folge dieser interagieren-
den Störungsereignisse kann aus einem 

artenarmen oder gleichförmigen Fichten-
wald ein artenreicher und heterogener Pi-
onier-Mischwald entstehen. Je nach Stär-
ke und Häufigkeit der Ereignisse erhalten 
oder verändern Störungen die vorhande-
ne Struktur- und Artenvielfalt also stär-
ker oder schwächer, länger oder kürzer. 
Wenn die Störungen kleinräumig oder 
gering sind, bleibt die bestehende Wald-
struktur bestehen. Sind die Störung aller-
dings häufig oder stark, ergeben sich Ver-
änderungen in der Bestandstruktur und 
in der Artenzusammensetzung (Jentsch 
et al. 2019).
Die Dynamik und die Auswirkungen 
solcher Störungsinteraktionen auf Öko-
systeme werden in einem gerade neu er-
schienen Übersichtsartikel thematisiert 
(Burton et al. 2020). Da der globale Wan-

del derzeit mit einer Zunahme der Häu-
figkeit und Intensität verschiedener Ex-
tremereignisse einhergeht und Störun-
gen häufig miteinander interagieren, sind 
ihre kumulativen und synergistischen 
Effekte Gegenstand der aktuellen For-
schung. Exogen verursachte Störungskas-
kaden sind dabei aufgrund ihrer Abhän-
gigkeit von benachbarten oder synchro-
nen Ereignissen weniger vorhersehbar 
als einfache und endogene Interaktionen. 
Diese Unterscheidungen tragen dazu bei, 
regionale Störungsregime zu definieren, 
und die Wahrnehmung von Risiken so-
wie die Optionen für Interventionen des 
Waldmanagements aufzuzeigen. 

Zukunftsforschung zur Widerstands
fähigkeit europäischer Waldbaumarten
Die lokalen Zunahmen extremer Wetter-
ereignisse wie Dürren, Hitzewellen, Stark-
regen und Spätfröste im Rahmen des 
globalen Klimawandels werden auch in 
Mitteleuropa immer stärker spürbar. Be-
sonders die Land- und Forstwirtschaft 
wird durch solche, oft überraschend auf-
tretenden Naturrisiken mit ihren teils 
massiven Auswirkungen auf Ökosystem-
funktionen und Ertrag vor große Heraus-
forderungen gestellt. Entsprechend sind 
in den letzten Jahren neue Forschungs-
projekte entwickelt worden, welche mit 
ungewöhnlichen Experimenten oder 
im Rahmen ökologischer Modellierung 

Bitte stören – Wälder in Bewegung
Walddynamik und Artenvielfalt verbinden sich in der Störungsökologie  
mit Wetterextremen und Insektenkalamitäten zu einer experimentellen  
und modellierenden Zukunftsforschung

Anke Jentsch und Andreas von Heßberg
In der Natur ist nichts so beständig wie die Dynamik und die Veränderung. Ohne 
Dynamik und Veränderung wären Evolution und Wachstum nicht möglich. Verände
rungen in Wäldern können schleichend und durch für die Sinne des Menschen kaum 
wahrnehmbare Prozesse entstehen. Derzeit werden sie jedoch zunehmend durch 
ex treme Wetterereignisse und ihre Folgen wie Dürre, Borkenkäferkalamitäten und 
Waldbrände katalysiert. Solche Störungen und ihre Interaktionen sind zeitlich und 
räumlich klar abgegrenzte Auslenkungen der Bezugsdynamik. Doch sie verändern sich 
rasant und lokal sehr unterschiedlich mit dem Klimawandel und der Nutzungspraxis, 
lassen Vorhandenes vergehen und Neues entstehen, gehören als Störungsregime 
zum Prozessgeschehen der Walddynamik. – »Wohin soll das führen?« und »Wie kann 
es gelingen?« fragen derzeit Wissenschaftler im Sinne der forstlichen Zukunfts
forschung und Waldbauern im Sinne einer nachhaltigen Nutzung unserer Wälder.
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2  Stürme wie »Kyrill« 
oder »Kolle« haben  
lokal für viel Totholz in 
den Wäldern gesorgt – 
typische Vorbedingun
gen für die Interaktion 
mit weiteren Störungen 
wie Borkenkäferkalami
täten Foto: H. Lemme, LWF

3   Zunehmend interagieren Wissenschaft
ler als »Scientists for Future« auch mit 
Politikern, Forstwirten und Jugendbewe
gungen für Pflanzaktio nen in sogenannten 
KlimaWäldern oder Versuchsfeldern mit 
verschiedenen heimischen und nicht 
heimischen Baum arten. Fotos: A. Jentsch

die nahe Zukunft vorwegnehmen und 
sich mit den ökologischen Auswirkun-
gen extremer Wetterereignisse beschäfti-
gen. Beispielsweise wird derzeit mit gro-
ßer Leidenschaft von Wissenschaftlern 
der Professur für Störungsökologie und 
Vegetationsdynamik an der Universität 
Bayreuth an der Bedeutung von Baumar-
tenvielfalt, von komplementären Eigen-
schaften, von Herkunft und innerartli-
cher Diversität für die Waldresilienz ge-
genüber Extremereignissen geforscht. Es 
wird das Wetter mit seinen Kapriolen do-
kumentiert, Pflanzen und Tiere in ihrer 
Widerstandsfähigkeit und ihren gemein-
schaftlichen Strategien quantifiziert, 
Ökosysteme und Stoffflüsse vermessen 
und Landschaften entlang von ökologi-
schen Gradienten analysiert.  

Extreme Wetterereignisse und  
phytophage Insekten
Untersuchungen zur Widerstandsfähig-
keit zahlreicher europäischer Waldbaum-
arten gegenüber Wetterextremen und phy - 
tophagen Insekten werden derzeit drin-
gend gebraucht. Dabei spielen der Winter-
klimawandel und das Auftreten von Spät-
frostereignissen für die saisonal geprägte 
Walddynamik in Mitteleuropa eine beson-
dere Rolle (Kreyling 2014). Wissenschaft-
ler der Uni Bayreuth gehen dabei auch 
solch spannenden Fragen nach, ob die 
Dürre- und Spätfrostempfindlichkeit von 
Bäumen von früheren Wettererfahrungen 
im Jugendstadium beeinflusst wird und 
ob Jungpflanzen aus kontinentaleren Her-
kunftsgebieten Mitteleuropas eine höhe-
re Resistenz aufweisen. Erste Ergebnisse 
zeigen lokale Anpassungen verschiedener 
Ökotypen an Wetterextreme (Kreyling et 
al. 2011, 2012, 2014). Ebenso führt frühe-

re Exposition gegenüber Trockenheit und 
Erwärmung in einigen Fällen zu Unter-
schieden in der Spätfrostempfindlichkeit 
(Thiel et al. 2014).

Verbreitung und Frühjahrs phänologie 
bestimmen Spätfrost empfindlichkeit 
Kälteereignisse bestimmen die Verbrei-
tungsgrenzen von Gehölzarten. Beson-
ders Spätfrost im Frühjahr ist ein klimati-
sches Extrem mit hoher ökologischer und 
evolutionärer Bedeutung. Kälteereignis-
se bestimmen beispielsweise die Verbrei-
tungsareale verschiedener Pflanzenarten, 
z. B. die der heimischen Buche, einer der 
wichtigsten Laubbaumarten Mitteleuro-
pas. Trotz der globalen Klimaerwärmung 
ist nicht zu erwarten, dass sich Auftreten 
und Intensität von Spätfrostereignissen 

in borealen und gemäßigten Regionen än-
dern werden. Spätfrostereignisse im Mai 
werden in Deutschland immer wieder 
auftreten, ihre Häufigkeit, aber auch ihre 
interannuelle Unregelmäßigkeit nahezu 
konstant bleiben. Zugleich könnte aber 
die Empfindlichkeit vieler Baumarten ge-
genüber Spätfrost zunehmen. Denn auf-
grund unserer wärmer werdenden Winter 
und der daher früher einsetzenden Blatt- 
und Blütenentwicklung, sowie des vorge-
zogenen Blühbeginns können Spätfröste 
bei manchen Arten zu massiven Schäden 
führen. Spätfrostschäden hängen in Zu-
kunft also stark vom Temperaturverlauf 
des vorhergehenden Winters ab. 
Zu unterscheiden sind biogeografische, 
phänologische und phylogenetische Un-
terschiede in der Spätfrostempfindlich-
keit der Baumarten. Im Ökologisch-Bota-
nischen Garten der Uni Bayreuth haben 
Wissenschaftler 170 verschiedene, auf der 
gesamten Nordhalbkugel vorkommende 
Baumarten auf Frostschäden nach einem 
extremen Spätfrostereignis im Mai 2011 
untersucht (Muffler et al. 2016). Merkma-
le des Verbreitungsgebiets, klimatische 
Ursprungsparameter und phänologische 
Strategien wurden mit der Empfindlich-
keit gegenüber dem Spätfrostereignis in 
Verbindung gebracht. Interessanterwei-
se war die nördliche Verbreitungsgrenze 
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4  (li.) Vorbereitung von Jungbäumen verschiedener 
Baumarten für experimentelle GradientenAnalysen 
zur Spätfrosttoleranz im Mai 2020. Ein mehrstündi
ges, frühmorgendliches Frostereignis wird in einem 
Kühlcontainer mit einer stufenweisen Temperatur
regulierung simuliert. (re.) Frostschäden an frisch 
ausgetriebenBuchenblättern im Fichtel gebirge Mitte 
Mai 2020 Fotos: (li.): M. Schuchardt, (re.) A. Jentsch

und das kontinentale Verbreitungsgebiet 
der Arten negativ mit der Spätfrostemp-
findlichkeit korrelierten. Die wichtigste 
erklärende Variable der Spätfrostempfind-
lichkeit war die durchschnittliche Mai-
Minimumtemperatur in den Herkunfts-
gebieten der Arten (51,7 % der erklärten 
Varianz). Die phylogenetische Verwandt-
schaft und die phänologische Strategie 
der jeweiligen Baumart erklärte zusätzli-
che Varianz in der Empfindlichkeit gegen-
über dem Spätfrostereignis. Frosttoleran-
te Arten zeigten im Durchschnitt einen 
zwei Wochen früheren Blattaustrieb als 
frostempfindliche Arten. Die Merkmale 
des Verbreitungsgebiets und die vorherr-
schenden Klimaparameter in den heimi-
schen Verbreitungsgebieten der Arten ste-
hen also in engem Zusammenhang mit 
ihrer Anfälligkeit für Spätfrostschäden 
im Frühjahr. Die spätfrostempfindlichen 
Arten entfalten ihre Blätter später als to-
lerantere Arten, und die Spätfrosttole-
ranz ist phylogenetisch konserviert. Da-
her kann die Spätfrostempfindlichkeit die 
natürliche und anthropogen unterstützte 
Migration von Gehölzarten unter der glo-
balen Erwärmung gefährden. 

Marginale BaumartenPopulationen  
für die Forstwirtschaft 
Lokale Anpassungen von Waldbäumen 
an Umweltbedingungen sind von großer 
ökologischer Bedeutung in der Forstwirt-
schaft der Zukunft, da die Verbreitungs-
gebiete von Baumarten ihre Reaktionen 
auf den Klimawandel beeinflussen. Ein 
erhöhter Umweltstress kann bei einer ver-
minderten genetischen Durchmischung 
aufgrund der Isolation zu stärkeren lo-
kalen Anpassungen von marginalen als 
zentralen Populationen führen. Entspre-
chend ist es wichtig, die Empfindlichkeit 
der Populationen verschiedener europä-
ischer Schlüsselbaumarten, wie z. B. der 
Buche (Fagus sylvatica), gegenüber typi-
schen Wetterextremen wie Winterfrost 
und Sommertrockenheit experimentell 
zu untersuchen. 
Erste Experimente mit marginalen und 
zentralen Buchenpopulationen unter 
kontinuierlicher Wärmebehandlung an 
einem kälteren und feuchteren Stand-
ort, und mit manipulierter Sommerdür-
re an einem wärmeren und trockeneren 
Standort haben in Süddeutschland be-
reits stattgefunden (Kreyling et al. 2012). 
Winterfrost führte bei vielen der einge-
topften Buchen-Jungpflanzen an dem käl-

teren Standort zu einer erhöhten Morta-
lität. Die Überlebensrate war am kälte-
ren Versuchsstandort generell geringer 
als am wärmeren Standort. Es zeigte sich 
jedoch kein Unterschied in der Winter-
frosttoleranz zwischen Populationen aus 
zentralen und marginalen Verbreitungs-
gebieten am wärmeren Standort. Dort 
un terschied sich die Spätfrosttoleranz im 
April zwischen den Buchenpopulationen 
hauptsächlich aufgrund phänologischer 
Unterschiede beim Knospenaufbruch. 
Interessanterweise konnte die erhöhte 
Spätfrosttoleranz von Individuen, die im 
vorangegangenen Sommer Trockenstress 
erlebt hatten, auch durch phänologische 
Verschiebungen erklärt werden. Beide 
Experimente lieferten Hinweise auf eine 
lokale Anpassung an den Frost, mit stär-
keren Reaktionen in Randpopulationen. 
Größere lokale Anpassungen an Wetter-
extreme in marginalen Populationen zei-
gen das Potenzial solcher Populationen 
für die Anpassung an zukünftige Klima-
szenarien. Für die Waldmodellierung be-
deutet dies, dass lokale Anpassungen von 
Baumpopulationen an Arealrändern bei 
Projektionen von Arealverschiebungen 
berücksichtigt werden sollten, da sie die 
realisierte Nische über die derzeitigen Er-
wartungen hinaus erweitern, die meist 
auf typischen, zentralen Populationen ei-
ner bestimmten Art beruhen.

Baumarten aus wärmeren und  
trockeneren Klimazonen 
Eine forstwirtschaftliche Anpassung 
an die Auswirkungen der Klimaerwär-
mung könnte die Einführung von Baum-
arten aus wärmeren und trockeneren 
Klimazonen an trockene Waldstandor-
te im gemäßigten Mitteleuropa darstel-
len. Derzeit werden beispielsweise die 

(sub-)mediterranen Arten Schwarzkie-
fer (Pinus nigra) oder die Libanon-Zeder 
(Cedrus libani) diskutiert. Die Empfind-
lichkeiten dieser Arten gegenüber Win-
tertemperaturen oder Spätfrösten sind 
allerdings noch zu bewerten, da kalte 
Extreme, die von Natur aus die pol-
wärts gerichtete Verbreitungs grenze von 
Waldbäumen bestimmen, nicht dem 
allgemeinen Erwärmungstrend folgen. In 
einem weiteren Experiment an der Uni-
versität Bayreuth wurden daher Jung-
bäume von Schwarzkiefern aus acht  
euro päischen Provenienzen verschiede-
nen Klimawandel-Szenarien mit Trocken-
heit und Erwärmung ausgesetzt und die 
Kältetoleranz bestimmt (Kreyling et al. 
2014). Tatsächlich unterschied sich die 
Kältetoleranz der Nadeln verschiedener 
Herkunftspopulationen der Schwarzkie-
fer um 10 °C, und es wurde eine lokale 
Anpassung an die tolerierbare Minimum-
Temperatur gefunden. Die Kältetoleranz 
wurde zusätzlich durch extreme Som-
mertrockenheit, die die Kältetoleranz im 
folgenden Winter um durchschnittlich 
3,9 °C erhöhte, und durch die Sommer-
erwärmung, die die Kältetoleranz um 
3,4 °C erhöhte, beeinflusst. Eine ganz-
jährige Erwärmung hatte keinen signifi-
kanten Einfluss auf die Kältetoleranz der 
Scharzkiefern. Die Kältetoleranz hing 
mit dem Gehalt und der Zusammenset-
zung von Kohlenhydraten, Fettsäuren 
und Alkanen in den Nadeln zusammen. 
Jungpflanzen der Schwarzkiefer (Pinus 
nigra) zeigten eine vergleichbare Kälte-
toleranz wie Jungpflanzen von in Mit-
teleuropa heimischen Arten wie Wald-
kiefer (Pinus sylvestris), Gemeine Fichte 
(Picea abies), Rotbuche (Fagus sylvatica) 
und Traubeneiche (Quercus petraea). Die 
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5   Wahrscheinlichkeit von Spätfrost
schäden für 16 Gattungen von 105 Ge
hölzarten der nördlichen Hemisphäre 
und a) der mittleren Breitenverteilung 
und b) dem nördlichsten Vorkommen. 
Die Wahrscheinlichkeit von Spätfrost
schäden wird als Anteil der Arten in
nerhalb jeder Gattung mit sichtbaren 
Spätfrostschäden im ÖkologischBo
tanischen Garten der Universität Bay
reuth im Mai 2011 dargestellt.  
Quelle: Muffler et al. 2016, verändert

6  Wurzeln der Jungpflanzen von Schwarzkiefern 
(Pinus nigra) unter verschiedenen Temperatur  
und Niederschlagsregimen. Foto: D. Thiel

an die verschiedenen Facetten des Kli-
mawandels zu erhalten. Neuere Experi-
mente zur Dürre-Resistenz von Buchen 
(Fagus sylvatica) und anderen Baumar-
ten aus unterschiedlichen Provenienzen 
ihres europäischen Verbreitungsgebiets 
zeigen sogar, dass genetische Unterschie-
de innerhalb einer Art bei Dürrestress 
eine größere Rolle für die Resistenz spie-
len könnten als Unterschiede zwischen 
verschiedenen Baumarten (Kreyling et 
al. 2011). Aufgrund dieser Erkenntnisse 
schlagen wir auch für unsere Wirtschafts-
wälder eine Erhöhung der Artenvielfalt 
und der inner artlichen genetischen Viel-
falt als vielversprechende Anpassungs-
strategie an die Auswirkungen des Kli-
mawandels vor.

Die Störungsökologie inspiriert  
die Wald und Klimaforschung 
Die oben genannten Erkenntnisse bieten 
ein gutes Beispiel dafür, wie Forschungs-
aktivitäten aus der Störungsökologie zu 
Biodiversität, Vegetationsdynamik und 
Landschaftsökologie sich zunehmend mit 
solchen aus der experimentellen und mo-
dellierenden Klimaforschung verbinden 
zum Verständnis der Auswirkungen und 
der Bedeutung von Wetterextremen, von 
Borkenkäfer-Massenvermehrungen oder 
von ausgedehnten Windwürfen (Jentsch 
2013; Jentsch & White 2019; Wohlgemuth 
et al. 2019; Seidl & Senf 2020 sowie Müller 
& Hilmers 2020 in diesem Heft). Daraus 
ergeben sich vielfältige, praxisrelevante 
Erkenntnisse zum Prozessschutz in Wäl-
dern, zum Forstmanagement und zur Se-
lektion von Baumarten und Herkunftsge-
bieten für die Stabilität der europäischen 
Wälder angesichts des Klimawandels. 

Kältetoleranz der Feinwurzeln von Pinus 
nigra betrug durchschnittlich –16,5 °C 
gegenüber durchschnittlich –23,8 °C bei 
Nadeln.

Trockenstress: eine Frage der Herkunft 
und der innerartlichen Vielfalt
Bemerkenswerterweise hatte eine expe-
rimentell simulierte Erwärmung keinen 
positiven Einfluss auf den Zuwachs der 
Schwarzkiefer, sondern verringerte in 
Kombination mit der Dürrebehandlung 
die Überlebensrate. Individuen, die der 
Erwärmungsbehandlung ausgesetzt wa-
ren, zeigten einen früheren Beginn der 
Nadelentwicklung. Bei Pinus nigra konn-
te insgesamt keine signifikante lokale 
Anpassung an Wasserstress und Erwär-
mung nachgewiesen werden (Thiel et al. 
2014). Wir empfehlen daher, dass eine 
Einführung von Baumarten aus wärme-
ren und trockeneren Regionen mit ei-
ner hohen genetischen Vielfalt einher-
geht, um eine hohe Anpassungsfähigkeit 
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