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Vorwort

Vielleicht keimte der Gedanke, ein Europdisches Lehrbuch tiber Stérungsékologie
zu schreiben, Ende Februar 1990, als die Stiirme Vivian und Wiebke tiber Mittel-
europa hinwegfegten und eine bis dahin ungekannte Zahl an Biumen in wenigen
Stunden zu Boden warfen. Die Ungewissheit tiber die Ursachen des Waldsterbens
der 1980er-Jahre wich der Gewissheit tiber grofflichige und unmittelbare Aus-
wirkungen von Stérungen. Und vielleicht fihrte der noch stirkere Sturm Lothar
Ende 1999 zur Einsicht, dass abrupte Verinderungen in langsam wachsenden Wil-
dern nichts Singuldres, sondern etwas Wiederkehrendes sind. Zugleich wuchs die
Wahrnehmung von Stérungen als charakteristische Elemente vieler Okosysteme.
Die Stiirme schiittelten nicht nur die Biume aus dem Winterschlaf, sondern weck-
ten viele Forschende in Mitteleuropa auf, sich mit nichtlinearen Entwicklungen in
Okosystemen ebenso zu befassen wie mit den Rhythmen der Vegetationsdynamik.
Wer in den 1990er-Jahren den wissenschaftlichen Diskurs in den USA und in
Skandinavien verfolgte, stieff schnell auf die neue Disziplin «Disturbance Ecology»,
die durch richtungsweisende Publikationen in den 1970er-Jahren, wie zum Bei-
spiel Uber die Intermediate Disturbance-Hypothese und die Lickendynamik, be-
feuert wurde. In Mitteleuropa standen dagegen die Landschaftsokologie und die
Untersuchung von Offenlandschaften mit ihren anthropogenen Storungsregimen
im Vordergrund. Das dnderte sich mit den Sturmereignissen und den darauf fol-
genden grofflichigen Borkenkifergradationen, wie z.B. im Bayerischen Wald, die
vielerorts eine Diskussion tber die natiirliche Dynamik von Wildern in Mittel-
europa ausloste. Zwar griff die Erkenntnis um sich, dass das Thema «Stérungen» in
Mitteleuropa wissenschaftliches Neuland war. Doch dessen Erschliefung fiel mit
einer gleichzeitigen Internationalisierung der Okologie zusammen, was vor allem
bedeutete, dass die Fachbegriffe dieses neuen Gebiets fast ausschlieflich in der
wissenschaftlichen Lingua Franca — dem Englischen — existierten.

Die Idee, der Storungsokologie eine deutschsprachige Bithne zu geben, entstand
konkret im Februar 2010 durch eine Anfrage von Martin Lind vom Haupt Verlag
an Thomas Wohlgemuth. Der Vorschlag des Verlagslektors, das Thema Geobota-
nik zu bearbeiten, wurde in Richtung Stérungsékologie umgelenkt, nicht zuletzt
vor dem Hintergrund der 2009 an der ETH Ziurich etablierten gleichnamigen
Vorlesung. Ein Buchvertrag war rasch unterschrieben, und mehrere AutorInnen,
so auch Anke Jentsch, die seit 2004 an der Universitit Bayreuth europaweit die
erste Professur fiir Stérungsokologie und Vegetationsdynamik belegt, konnten fur
die Mitarbeit gewonnen werden. Den guten Vorsitzen folgten aber vorerst wenig
Taten. 2013 saft Rupert Seidl von der Universitit fiir Bodenkultur Wien, im Biiro
von Anke Jentsch, die ihm vom Buchprojekt erzahlte. Da sein Interesse grofl war,
telefonierte sie sogleich in die Schweiz. Nun funkte es. Eine Kapitelstruktur diente
uns Dreien der gezielten Suche nach weiteren KapitelautorInnen. Im November
2016 traf man sich in Ziirich zum gegenseitigen Vorstellen der Manuskripte, die zu
diesem Zeitpunkt in einer ersten oder bereits tiberarbeiteten Fassung vorlagen. Die
Fille an verschiedenen Aspekten der Storungsokologie sowie die Tatsache, dass
sich hier wohl zum ersten Mal die Stérungsékologie-Gemeinschaft der deutsch-
sprachigen Linder traf, stimmte uns euphorisch. Es dauerte nochmals eineinhalb
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Jahre, bis die Texte in ihrer Endfassung dem Verlag tibergeben werden konnten.
Auf Verlagsseite erhielten wir von Martin Lind uber die Jahre hinweg viel Geduld
und Verstindnis. Thm sei hier dafiir gedankt.

Die heutige Forschung ist stark auf das Publizieren in englischer Sprache aus-
gerichtet. Wir rechnen es unseren Buchautor*Innen deshalb hoch an, dass sie trotz
dem internationalen wissenschaftlichen Wettbewerb die Zeit fanden, ihr Fachge-
biet in Deutsch zu prisentieren. Wir hoffen, dadurch die Stérungsékologie als Dis-
ziplin noch stirker in Mitteleuropa zu verankern. Die Manuskripte der Kapitel und
die Textboxen wurden von zahlreichen Fachkolleg*Innen begutachtet. Unser herz-
licher Dank dafiir geht an Jurgen Bauhus (Albert-Ludwigs-Universitit, Freiburg
1.Br.), Margret Bunzel-Driike (Arbeitsgemeinschaft Biologischer Umweltschutz,
Soest), Horst Delb (Forstliche Versuchs- und Forschungsanstalt Baden-Wirt-
temberg, Freiburg 1.Br.), Luuk Dorren (Hochschule fiir Agrar-, Forst- und Le-
bensmittelwissenschaften, Zollikofen), Thomas Feistl (Bayerisches Landesamt
fir Umwelt, Minchen), Kerstin Grant (Bayerische Landesanstalt fiir Landwirt-
schaft, Freising), Gernot Hoch (Bundesforschungszentrum fiir Wald, Wien), Juha
Honkaniemi (Natural Resources Institute, Finnland), Jasmin Joshi (Hochschule
fiir Technik, Rapperswil), Markus Kautz (Forstliche Versuchs- und Forschungsan-
stalt Baden-Wiirttemberg, Freiburg i.Br.), Felix Kienast (Eidg. Forschungsanstalt
WSL, Birmensdorf), Thomas Kirisits (Universitit fiir Bodenkultur Wien), Man-
fred J. Lexer (Universitit fiir Bodenkultur Wien), Marcus Lindner (European Fo-
rest Institute, Joensuu), Jurg Luterbach (Justus-Liebig-Universitit, Gieflen), Jorg
Miiller (Julius-Maximilians-Universitit, Wiirzburg), Sigrid Netherer (Universitit
fiir Bodenkultur Wien), Uwe Riecken (Bundesamt fiir Naturschutz, Bonn), Gert
Rosenthal (Universitit Kassel), Christian Scheidl (Universitit fiir Bodenkultur
Wien), Andreas Schuck (European Forest Institute, Central Europe Regional Of-
fice, Bonn), Thomas Stitzel (Ruhr-Universitit, Bochum), Willy Tinner (Universi-
tit Bern) und Maria-Barbara Winter (Forstliche Versuchs- und Forschungsanstalt
Baden-Wiirttemberg, Freiburg i.Br.)

In unseren Institutionen in Birmensdorf, Bayreuth und Wien haben wir Ver-
trauen und Freiheiten genossen, die eine langfristige Beschiftigung mit einem
Forschungsthema sowie den internationalen Austausch ermoglichen. Davon hat
dieses Buch stark profitiert, ebenso auch von den wiederholten ideellen und fi-
nanziellen Unterstiitzungen unserer Institute. Hierfiir méchten wir uns bedanken.

Ein grofer Teil dieses Buches entstand in der Freizeit — ohne das Verstindnis
unserer Familien wire die Fertigstellung dieses Projekts nicht moglich gewesen —
danke fir Eure Unterstiitzung!

Thomas Wohlgemuth — Anke Jentsch — Rupert Seidl
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1 Storungsokologie: Ein Leitfaden

Thomas Wohlgemuth!, Anke Jentsch? und Rupert Seidl®

! Forschungseinheit Walddynamik, Eidgenossische Forschungsanstalt WSL,

Birmensdorf, Schweiz

2 Bayreuther Zentrum fir Okologie und Umweltwissenschaften
(BayCEER), Universitit Bayreuth, Deutschland

3 Institut fiir Waldbau, Department fiir Wald- und Bodenwissenschaften,
Universitit fiir Bodenkultur Wien, Osterreich

1.1 Die Rolle von Storungen
in Sukzession und
Okosystemdynamik

Die Storungsokologie hat ihre Wurzeln
in der tber viele Jahrzehnte entwickel-
ten Vegetationskunde und quantitativen
Landschaftsékologie. Seit rund einem
Jahrhundert haben sich die Vegetations-
kunde und die breiter gefasste Geobota-
nik mit der gesetzmifligen Abfolge oder
Sukzession von Pflanzengemeinschat-
ten beschiftigt (Kratochwil & Schwa-
be 2001) und dabei Ubersichten sowie
Charakterisierung von Vegetationsein-
heiten geschaffen (z.B. Braun-Blanquet
1964, Ellenberg 1996). Der Fokus rich-
tete sich v.a. in Mitteleuropa tiber lange
Zeit auf einzelne Pflanzengemeinschaf-
ten in ihrem Okologischen Gleichge-
wicht an ihren typischen Standorten.
Heute bauen viele neue Disziplinen
auf diesen Arbeiten auf, u.a. um Re-
aktionen von Okosystemen und insbe-
sondere von Pflanzengemeinschaften
auf Umweltfaktoren zu untersuchen.
Die umfassendere Beschiftigung mit
Okosystemen — vom Individuum iiber
Pflanzengemeinschaften bis zu Ve-
getationslandschaften — brachte neue
Erkenntnisse: dass natiirliche Pflan-
zengemeinschaften dynamische Syste-

me sind, dass sie eine grofle riumliche
Heterogenitit zeigen (Sousa 1984) und
dass wiederkehrende Muster zeitlicher
Abfolgen im Rahmen der Sukzession
auftreten (Clements 1916, Watt 1947,
Gurevich et al. 2006, Walker & Wardle
2014). Anzeichen fritherer Unterbre-
chungen der Vegetationsentwicklung
wie z.B. Feuernarben oder stehendes
Totholz zeugen von vortibergehender
Ressourcenverinderung (Davis et al.
2000) und vom Abreiflen der unge-
storten Sukzessionsabfolge. Sie belegen
also die Abweichung (engl. deviation)
(Odum et al. 1979) vom Normalfall, die
kurz als Stérung (engl. disturbance) be-
zeichnet wird.

In Nordamerika setzte in den 1970er-
und 1980er-Jahren — aufbauend auf frii-
hen Arbeiten — ein Umdenken ein, weg
von der klassischen und statischen Sicht
der Vegetationstypen hin zu dynami-
schen und durch Stérungen geprigte
Pflanzengemeinschaften in der Land-
schaft (vgl. Kap. 2.1). Hierbei setzten
die grundlegenden Synthesen von Le-
vin und Paine (1974), White (1979)
und White und Pickett (1985) tiber die
Bedeutung von Stérungen fir die Ve-
getationsdynamik neue Standards. Zur
selben Zeit erschienen wegweisende
Studien tber die Artenvielfalt in Ab-
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hingigkeit zur Stirke von Stdérungen
(generell: Intermediate Disturbance-Hy-
pothese; Grime 1973, Connell 1978).
Das Thema Storungen befeuerte in
den folgenden Jahrzehnten besonders
stark die okologische Forschung im
anglo-amerikanischen Sprachraum und
wurde tiber Kontinente hinweg von Ve-
getationsokologen aufgegriffen (Abb. 1).

Wie entwickelte sich die Storungs-
okologie in Mitteleuropa? Die Aus-
wirkung von Stérungen war in die
Systematik in der Pflanzensoziologie
integriert (z.B. Braun-Blanquet 1964,
Ellenberg 1996), und ihr Stellenwert
wurde mit Begriffen deutlich einge-
ordnet. So fithren Unterbrechungen
der normalen Sukzession zu «Sekun-
dirsukzessionen», und als Folge von
wiederholten Stérungen (als  «Sto-
rungsregime» bezeichnet), stellen sich
«Dauergesellschaften» ein, deren Ar-
tenzusammensetzung aus der Toleranz
gegeniiber wiederkehrenden Stérungen
hervorgeht. Sekundirsukzession und
Dauergesellschaft waren selten Gegen-
stand tief greifender Untersuchungen
in Europa, denn das Hauptinteresse
der Forschung galt den in ihrer Arten-
zusammensetzung «stabilen» Pflanzen-
gemeinschaften.

In Europa setzte die breite wissen-
schaftliche Auseinandersetzung mit
Stoérungen deutlich spiter ein als im
angloamerikanischen Raum. Dies mag
daran liegen, dass in den 1970er-Jah-
ren noch vielerorts die Pflanzensozio-
logie in der Lehre vorherrschte und
ihre Erkenntnisse im aufstrebenden
Naturschutz voll entfalten konnte.
Die englischen Begriffe persurbation
und disturbance (White 1979) waren
in den 1990er-Jahren in Europa noch
nicht etabliert, und das deutsche Pen-
dant «Storung» benétigte fir seine
Einfihrung z.B. in den Forstwissen-
schaften viel Uberzeugungsarbeit. Das

stark negativ konnotierte Wort stief3
anfinglich auf starke Ablehnung, die
sich mancherorts bis heute hilt. Man
stellte sich vor, dass jegliche Art von
Bewirtschaftungseingriffen  als  ab-
rupte und rdumlich ausgedehnte Er-
zeugung von Baummortalitit, d.h. als
Storung, aufgefasst wird, wodurch die
Waldwirtschaft mit dieser Begrifflich-
keit eine zumindest vordergriindig
negative Bedeutung erhilt (vgl. Kap.
6.1). Doch zunehmend hat sich der
Begriff der Stérung auch in der Oko-
systemforschung Mitteleuropas eta-
bliert (White & Jentsch 2001). Thre
Bedeutung nimmt stetig zu, und der
Begriff erhilt durch neueste Erkennt-
nisse der Forschung eine positive Be-
deutung, die sich im heute verbreiteten
und favorisierten «Prozessschutz» auch
naturschutzfachlich widerspiegelt (z.B.
Scherzinger 1996, Miiller 2015).

Storungen treten in allen Pflanzen-
gemeinschaften auf (vgl. Kap. 2.1) und
tragen mafigeblich zur Heterogenitit
von Okosystemen in Raum und Zeit
bei, wodurch vielen verschiedenen Ar-
ten eine Koexistenz ermoglicht wird (vgl.
Kap. 3.1). Seit mehreren Jahrzehnten
wird auch zur Stabilitit von Okosyste-
men geforscht, woraus der Begrift der
okologischen Resilienz hervorging, also
die Fihigkeit von gestorten Okosyste-
men, ihre urspriinglichen Funktionen
wiederzuerlangen (vgl. Kap. 3.2). Je nach
Auswirkung der auftretenden Stérungs-
regime entwickeln Organismen entspre-
chende physiologische und morphologi-
sche Anpassungen (vgl. Kap. 3.3.).

Die Wilder in Europa sind abiotisch
bedingten Stoérungen wie Feuer (vgl.
Kap. 4.1), Wind (vgl. Kap. 4.2) und in
Gebirgen Lawinen (vgl. Kap. 4.3) aus-
gesetzt. Biotische Storungen in diesen
Okosystemen werden hiufig durch
klimatische Extremereignisse (wie z.B.
trocken-heifle  Witterung) —ausgelost
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Abb. 1. Anzahl wissenschaftlicher Publikationen pro Jahr, die im Web of Science (WOS) die Suchbegriffe «disturb™* and
ecol*» in der Rubrik «Topics» enthalten, von 1990 bis 2017 (a) sowie jahrliche Anzahl Zitierungen dieser Publikationen

am Abrufdatum 27.5.2018 (b).

oder folgen auf bereits erfolgte Stérun-
gen (Interaktion), z.B. nach Windwurf.
Stérungen konnen dabei klein- und
grofiriumig auch durch Pflanzenkrank-
heiten (vgl. Kap. 5.1), blattfressende
Insekten (vgl. Kap. 5.2) und insbeson-
dere durch Borkenkifer (vgl. Kap. 5.3)
ausgelost werden und zur Heterogeni-
tit der Okosysteme beitragen. Grofe
Pflanzenfresser ab 50 kg Korpergewicht
prigen je nach Populationsgrofie die
Vegetation unterschiedlich stark (vgl.
Kap 5.4).

Den flichenmifig grofiten Einfluss
auf die aktuelle Vegetation in Europa
ibt aber der Mensch aus. Praktisch
alle Wilder in Europa sind seit Jahr-
hunderten durch Nutzungen und Er-
tragsoptimierung in ihrer Struktur und
Artenzusammensetzung verindert (vgl.
Kap. 6.1). Acker- und Griunlandbewirt-
schaftung (vgl. Kap. 6.2) bestimmen
einen Grofiteil der Offenlandfliche. In
anderen Worten: Der grofite Teil der
aktuellen Vegetation in Mitteleuropa

ist ein Resultat von aktuellen und his-
torischen Stdrungsregimen (vgl. Kap.
2.2). Alle Okosysteme sind somit von
natiirlichen und anthropogenen Sté-
rungsregimen gepragt.

1.2 Storung als Ausgangspunkt
wichtiger okologischer
Konzepte

In der Forschung entwickelten sich
die abrupt stattfindenden Verdnderun-
gen von Umweltbedingungen seit den
1980er-Jahren rasch zu einem zentralen
Untersuchungsobjekt in der Okolo-
gie (Johnson & Miyanishi 2007). Ein
wichtiger Zweig der dynamischen Ve-
getationsmodellierung verwendet die
durch Storung entstandene Liicke, engl.
gap (Churchill & Hansen 1958, Forcier
1975, Glenn-Lewin & Van der Maarel
1992), als Ausgangspunkt fiir Waldent-
wicklungen entlang von 6kologischen
Gradienten (Kienast & Kuhn 1989,
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Bugmann 1996). Neuere Modelltypen
integrieren zunehmend Storungen als
wichtiges Element der Systemdyna-
mik (Seidl et al. 2011; vgl. Textbox
«Storungsmodellierung», S. 344). Die
Biodiversititsforschung erbrachte un-
zihlige Belege fir den Einfluss von
Stérungen auf Artengemeinschaften
(z.B. Thom & Seidl 2016, Thorn et al.
2018; vgl. Kap. 3.1). Die positiven Wir-
kungen von Stérungen auf die lang-
fristige Aufrechterhaltung der Hetero-
genitit von Okosystemen und damit
ihre Funktion fir die Erhaltung der
Biodiversitit sind ein weiteres wichti-
ges Untersuchungsfeld (Kulakowski et
al. 2017). Hohe Artenvielfalt und Di-
versitit wiederum vergroflern die Resis-
tenz gegeniiber Stérungen, hier insbe-
sondere klimatische Extremereignisse
wie lange wihrende Trockenheit sowie
Fruh- und Spitfrost (Isbell et al. 2015;
vgl. Kap. 3.3). Hiermit beschiftigt sich
der Forschungszweig der funktionellen
Biodiversitit (z.B. Hector et al. 2010,
Ratcliffe et al. 2017). Daraus entstand
die experimentelle Stérungsokologie,
welche beispielsweise den Einfluss von
Wetterextremen und Landnutzungs-
verinderungen auf Okosystemfunk—
tionen untersucht (Jentsch et al. 2007).
Aus der Psychologie wurde der Begriff
«Resilienz» auf Okosysteme tibertragen.
Er wurde dabei erstmals im Rahmen
der Erholung von nordamerikanischen
Tannen- und Fichtenwildern nach dem
Befall durch eine Schmetterlingsart
verwendet (Holling 1973). Seither wur-
de er zu einem Standardbegriff fir die
Charakterisierung der Regenerations-
phase nach Stdérungen, sowohl beziig-
lich einzelner Pflanzengemeinschaften
als auch beziiglich von Landschaften

(vgl. Kap. 3.2).

1.3 Storungsregime im Wandel

In den verschiedenen Vegetationszonen
der Erde herrschen unterschiedliche
Storungsregime, sowohl klimatisch- als
auch nutzungsbedingt (vgl. 2.1). Diese
Regime sind zurzeit bedeutenden An-
derungen unterworfen. Mit dem Kli-
mawandel ist je nach Vegetationszone
mit Verinderungen der Stérungsregime
und der Extremereignisse (IPCC 2013),
darunter Niederschlidge und vermehrtes
Auftreten von Starkregen und starken
Winden, zu rechnen. Generell wirmere
Temperaturen fiihren zu einem grofe-
ren Feuerrisiko und verstirkter Insek-
tenaktivitit (vgl. Kap. 7.1). Im Rahmen
der Einschitzung tiber die Zu- oder Ab-
nahme von Stérungen spielt schlieflich
das Konzept der Historischen Band-
breite der Okosystemvariabilitéit, engl.
historical range of variability (Landres et
al. 1999), eine wichtige Rolle. Mit dem
Klima wandelt sich auch die Landnut-
zung, die sich verinderten Umwelt-
bedingungen anpassen muss. Stirker
noch beeinflussen globale Mirkte
sowie politische Entscheidungen die
Landnutzungen in allen Teilen Europas
(z.B. die Biookonomie-Strategie der
EU) die Landnutzungen (www.fao.org/
forestry/statistics/; European Commis-
sion 2017).

Mit der Verinderung von Stérun-
gen in Raum und Zeit variiert auch das
Risiko im Okosystemmanagement (vgl.
Kap. 8.1). Gegentiber fritheren Zeiten
sind heute die gesellschaftlich nach-
gefragten Leistungen von Okosyste-
men vielfiltiger geworden. Mit dem
steigenden Bewusstsein um die End-
lichkeit von Arten und Okosystemen
weltweit und dem rasanten Verlust von
Artenvielfalt und Habitatsflichen wur-
den seit dem Rio-Abkommen tiber die
Biodiversitit (UN 1992) Anstrengun-
gen unternommen, die Leistungen der
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Okosysteme zu quantifizieren (Hassan
et al. 2005; vgl. Kap. 8.2), wobei den
Storungsregimen eine wichtige Rolle
beigemessen wird.

1.4 Anwen richtet sich dieses
Buch?

Das Lehrbuch  vermit-
telt mit 17 Fachkapiteln einen breiten

vorliegende

Uberblick tiber storungsrelevante For-
schungsergebnisse aus verschiedenen
Disziplinen mit einem riumlichen
Fokus auf Mitteleuropa. 31 Expert*In-
nen von Universititen und Forschungs-
einrichtungen im deutschsprachigen
Raum haben an dem vorliegenden
Lehrbuch mitgewirkt und sorgen filir
die fachliche Tiefe in den breit gefi-
cherten Themenfeldern der Stérungs-
Skologie. Es handelt sich hierbei um das
erste deutschsprachige Lehrbuch zum
Thema Stdrungsokologie, wobei wir be-
wusst die deutsche Sprache verwenden
und vielfiltige Beispiele aus Mitteleu-
ropa zusammengetragen haben. An den
Universititen werden in der Lehre oft
Fachbegriffe direkt aus englischsprachi-
gen Zeitschriftenartikeln ibernommen.
Unser Anliegen ist es, die vielfiltigen
Aspekte der Storungsokologie — oft-
mals zum ersten Mal — in die deutsche
Sprache zu tbersetzen und somit die
Storungsckologie noch ein Stick stir-
ker in Mitteleuropa zu verankern. Dazu
werden in den Kapiteln einerseits die
wichtigsten internationalen Referenzen
zitiert, anderseits je nach Fachthema
auch lokale Beziige hergestellt. Somit
ist dieses Buch vor allem an die Stu-
dierenden, Forschenden und Prakti-
ker*Innen in Deutschland, Osterreich
und der Schweiz gerichtet. Ebenso ist
es fur Kolleg*Innen aus angrenzenden
Forschungsfeldern interessant, die sich

einen Uberblick iiber den Stand der

Forschung in der Storungsokologie ver-
schaffen wollen. Wir hoffen, durch das
vorliegende Buch einer interessierten
Offentlichkeit im deutschsprachigen
Raum die Faszination von 6kologischen
Storungen niherbringen zu konnen.
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Kurzfassung

Die Sz‘o“rung.vo"/w/ogiv ist ein F/lz?/.?gﬁ/)i@t der O/m/agz'(’, welches Vegetationsokologie, Oko-
systemdynamik und Biogeochemie der Stoffkreisliufe verbindet. Hier werden Inhalte
und Themen der Sfa"i‘u77gs‘0"/c0/0giu, Dqﬁniﬁmmz von Storungsereignissen und Sfa"i‘zmgs‘f
regimen, Deskriptoren von Storungsregimen sowie Methoden zur quantitativen Cha-
rakterisierung von Storungsarten in Landschaftselementen Mitteleuropas vorgestellt.
Elemente der O/:o,sy,s'z‘eﬁmjfmzmz'/c wie Storungsinteraktionen, Storungszyklen und Sto-
rungskaskaden werden eingefiibrt. Wichtige Skalen der Storungsokologie wie Frequenz
und Magnitude von Stérungsereignissen werden diskutiert, Sukzessionsvorginge in
Abhéingigkeit von Storungen klassifiziert und das Konzept des Dynamischen Gleichge-
wichts in der Landschaftsokologie erliutert. Die auf Storungen bezogenen Theorien Ni-
x(,‘/ﬁm(/g'ﬁémnzier/m g, Intermediate Disturbance-Hypothese und die Rolle von Sfa"i‘ngmz
[fiir Biodiversitit und Produktivitit werden erortert und ausfiibrlicher in nachfolgenden
Kapiteln erklart.

2.1.1 Inhalte und Themen der Storungs-
okologie

Die Storungsokologie beschiftigt sich
mit Ereignissen in Raum und Zeit, mit
ihren Rhythmen und ihren 6kologi-
schen Auswirkungen. Mit Stérungen
in C)kosystemen geht oftmals der Ver-
lust oder die Umwandlung lebender
Biomasse einher. Erstaunlicherweise
gehoren zu den groflen Themen der
Stérungsokologie aber auch die Stabi-

litat und die Vielfalt von Okosystemen
sowie deren Funktionen. Entsprechend
heiflt eine der wichtigsten Erkennt-
nisse der Stérungsokologie: Stérungen
férdern Biodiversitit und ein dyna-
misches Gleichgewicht (vgl. Kap. 3.1).
Alle Okosysteme werden von den zu
ihnen gehérenden Stérungsregimen
geprigt und durch diese erhalten. Es
gibt keine Okosysteme ohne Storun-
gen. Die Stérungsregime prigen ihre
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Die Vegetationszonen der Erde sind sowohl durch unterschiedliche Klimaeinfliisse als auch

durch natirliche und an/yropogum Storungsregime charakterisiert. Tiefe 71’/71/)0771f1/)‘u7’1,

kurze Vegetationszeiten, klimatisch bedingte Storungen (wie Kryoturbation und Feuer)

sowie Insektenkalamititen, GrofSherbivoren und ][0/10[715‘(})/113'/)7'{igc‘/7 z/zfu/)o/m'c'iz bis bo-

realen Zonen. Von der temperat-gemdfSigten iiber die mediterrane, winterfeuchte Zone bis

zur subtropisch/tropischen Trockenzone haben jabrtausendealte Landnutzungen durch

den Menschen die Vegetation stark verdndert. Wihrend in der temperaten Zone Win-

terstiirme, Froste und Sz‘ﬂ’/‘[’/‘qgfv/z klimatisch 77zz{/{gfﬁ/¢c’ml sind, spielen Feuer, Beweidung

und Diirre in den frostfreien, warmeren Zonen eine grofie Rolle. In den wechselfeuchten

Suptropen/Tropen sind Starkregen und Sturmereignisse die vorherrschenden Storungen.

2.2.1 Einleitung

In den verschiedenen Vegetationszonen
der Erde sind natiirliche und anthro-
pogene Storungen allgegenwirtig. Sie
prigen die Okosysteme, erzeugen und
erhalten ihren typischen Charakter mit
raumlicher Heterogenitit und zeitlicher
Dynamik, schaftfen immer wieder freien
Raum, drehen die Uhr der Sukzession
zurlick, bieten freies Substrat, stellen
Nihrstofte zur Verfiigung, modifizieren
biotische Interaktionen und sind eine
wichtige evolutive Kraft fir die Ent-
stehung und den Erhalt von Biodiver-
sitit (Walker 1999, White & Jentsch
2001, Jentsch & Beierkuhnlein 2011).
Typische Storungen in verschiedenen
Bereichen der Erde sind Feuer, Stiirme,
Insektenkalamititen, Lawinen, Erdrut-
sche, Uberﬂutungen, Diirren, Mega-
herbivoren, Bodenwtihler, aber auch das
ganze Spektrum menschlicher Land-
nutzung in den Kulturlandschaften wie
Holzeinschlige in Wildern und Ernten
im Landwirtschaftsland (Richter 2001).

Das Vorkommen von Stérungen in al-

len Okosystemen, ihr Auftreten iiber
verschiedene zeitliche und rdumliche
Skalen hinweg und ihre evolutionir-se-
lektive Rolle verleihen ihnen eine her-
ausragende Bedeutung fiir die Dyna-
mik aller Landschaftsriume der Erde
(White & Jentsch 2001).

Dieses Kapitel liefert einen Uberblick
tiber die wichtigsten Stérungsregime al-
ler groflen Vegetationszonen/Biome der
Erde mit ihren typischen Pflanzenfor-
mationen (Abb. 1). Von Nord nach Siid
behandeln wir die polare und subpolare
Zone, die boreale Zone, die feuchten
und trockenen Mittelbreiten, die tro-
cken-temperierte Zone, die sommer-
feuchte und winterfeuchte subtropische
Zone, die subtropischen und tropischen
Trockengebicete sowie die sommerfeuch-
te und immerfeuchte tropische Zone.
Zudem gehen wir auf azonale Bereiche
mit Hochgebirgen, Meereskiisten und
Vulkaninseln ein (vgl. Textboxen «Per-
mafrost» und «Marine Stérungen»).

Die Okozonen der Erde mit ihren
charakteristischen Pflanzenformationen
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Biodiversitit beschreibt die Vielfalt der Lebewesen und Lebensriume in (‘)‘/30‘\;1'3'/0/771771. Sie
ist die Grundlage fiir das Funktionieren von O/{O.V)l.\‘h?/?it’/?, wird jedoch zurzeit stark durch
menschliche Aktivititen beeinflusst. Storungen fordern Biodiversitit, indem sie landschaft-
liche Heterogenitit erzeugen, Ressourcen freisetzen, die Dominanz konkurrenzstarker
Arten reduzieren und die Vielfalt an Nischen erhohen. Nach der Hypothese der mittleren
Stirungen ist der positive Effekt auf Biodiversitit bei mittlerer Stirke, Grofie und Fre-
quenz von Storungen am grofSten. Im Detail hingt der Effekt von Storungen auf Bio-
diversitit jedoch von einer Vielzahl von Faktoren ab, die je nach Art der Sfb'7‘zzlz(q, Produk-
tivitit des (')'/co.\y\'/wm und raumlicher und trophischer Betrachtungsebene stark variieren.

3.1.1 Einleitung

Der Begriff Biodiversitit, der als Ab-
kirzung fir «biologische Diversitit»
verwendet wird, bezeichnet die Viel-
falt aller Lebewesen und Lebensriume.
Biodiversitit umfasst die genetische
Diversitit innerhalb von Arten, die zwi-
schenartliche Vielfalt sowie die Diver-
sitit der Okosysteme (UN 1992). Aus
anthropogener Sicht besitzt Biodiversi-
tit einen intrinsischen Wert, da sie die
Gesamtheit des biologischen Erbes auf
unserem Planeten beschreibt. Sie hat
aber auch funktionalen Wert fiir den
Menschen: Eine Vielzahl von Funktio-
nen und Leistungen von Okosystemen,
welche essenziell zum menschlichen

Wohlergehen beitragen (vgl. Kap. 8.2),
werden durch Biodiversitit gefordert
(Hassan et al. 2005). Landnutzung, die
Ausbeutung von natirlichen Ressour-
cen sowie der menschlich verursach-
te Klimawandel setzen die biologi-
sche Vielfalt zunehmend unter Druck
(Butchart et al. 2010). Der aktuelle
Artenverlust tbersteigt die natirliche
Aussterberate um einen Faktor 100 bis
1000. Die Erhaltung der biologischen
Vielfalt ist daher eine zentrale Heraus-
forderung in der menschlichen Nut-
zung natiirlicher Systeme (Rockstrém
et al. 2009). In diesem Kapitel werden
die Auswirkungen von Stérungen auf

die biologische Vielfalt aufgezeigt, wo-
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Resilienz ist die Eigu;/,\‘z,‘[n_z]‘},‘ von O/cog/m’///mi, sich wieder von Storungen zu erholen
bzw. Storungen zu absorbieren, ohne dabei die systemimmanenten Strukturen und
Prozesse zu verandern. Wihrend sich die technische Resilienz allein auf eine Erholung
nach Storungen fokussiert, beriicksichtigt okologische Resilienz die Moglichkeit eines Re-
gimewechsels nach einer Storung. Ein Schliisselelement der Resilienz ist der adaptive
](7'07,"(/(11‘/]" n (5/30{11\‘1‘0771[/1, also der Wechsel von Phasen des Wachstums, der Erbaltung,
der Freisetzung und der Erneuerung. Wichtige Mechanismen der Resilienz gegeniiber
Storungen sind Interaktionen tiber raumliche und zeitliche Skalen, organische Reste nach
Storungen, das 6kologische Stressgedichtnis sowie die Reaktionsdiversitit von Pflanzen-

gemeinschaften.

3.2.1 Einleitung und Definition

Stérungen sind — per Definition — dis-
krete Ereignisse, welche durch eine
plotzliche Modifikation der okologi-
schen Rahmenbedingungen grofie Ver-
inderungen in Okosystemen bewirken,
z.B. in Form von Pflanzenmortalitit
(vgl. Kap. 2.1). Organismen, Lebens-
gemeinschaften und Okosysteme sind
jedoch an solche abrupten Verinde-
rungen angepasst und haben eine stark
ausgeprigte Fihigkeit, sich wieder von
Storungen zu erholen. Diese Eigen-
schaft wird als Resilienz (engl. resilience)
bezeichnet.

Nicht zuletzt aufgrund der sich ra-
sant dndernden Umweltbedingungen
und neuartiger Stérungen hat Resilienz
in den letzten Jahren eine steigende
Aufmerksamkeit in der Wissenschaft
erhalten. Das Konzept der Resilienz ist
zu einem der wichtigsten Forschungs-

themen der Nachhaltigkeitsdebatte ge-
worden (Folke et al. 2004, Rockstrom
et al. 2009). Die Grundlagenforschung
zu Mechanismen und Grenzen von Re-
silienz ist ein aktives Feld, das sich ra-
pide entwickelt. Funktionelle Resilienz
ist zurzeit z.B. eine wichtige Zielgrofie
der geografischen Risikoforschung und
der experimentellen Biodiversititsfor-
schung (Isbell et al. 2015, Kreyling et al.
2017). Dariiber hinaus etabliert sich das
Konzept der Resilienz zunehmend auch
als Richtlinie und Zielgrofle fur die Be-
wirtschaftung von Okosystemen (Biggs
et al. 2012, Seidl 2014; siehe auch Kap.
8.1 Risikomanagement). Die vielfiltige
Verwendung des Resilienz-Konzepts
hat zu einer weiten Bandbreite an De-
finitionen gefiihrt (Brand & Jax 2007),
weswegen es besonders wichtig ist, die
Bedeutung von Resilienz fiir den jeweili-
gen Kontext oder eine spezielle Anwen-
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Pflanzen begannen vor mehr als 400 Millionen Jahren, Land zu besiedeln. Seit die-
ser Zeit sind sie Feuer, Wind, Duirre, Frost, U/mt\'cbuwn7711/77gc'/z, ]?//tl7']ZU?{/}‘K\',\'L’?"/I und
anderen Stérungen — teilweise auch gleichzeitig — ausgesetzt und haben Strategien ent-
wickelt, sich trotz dieser Storungen zu vermehren. Die Dauer des evolutiondren Zeit-
raumes, der fiir solche Anpassungen zur Verfiigung stand, war lang. Dementsprechend
komplex und »vz'ﬂ/ﬁi/fi(f sind die AL/LJ/JZ‘LIﬁO?Zt’II, die sich entwickelt haben. Andererseits
zeigen jiingere Studien, dass sich ]?/‘/mzz«'/z auch sehr schnell an neue S/b'm713‘.\‘713‘7777&2 an-
passen konnen. Die in O/sagu‘fmzm zur Verfiigung stehenden Anpassungspotenziale von
Organismen und Lebensgemeinschaften stellen eine wichtige Grundlage fiir deren zu-

kiinftige Entwicklung in Zeiten des globalen Wandels dar.

3.3.1 Komplexe Interaktionen von
Selektionsfaktoren formen
Pflanzengemeinschaften

Pflanzen erfiillen — wie jeder andere

Organismus — eine Reihe von Aufgaben

gleichzeitig. Aus Wachstums- und Ver-

mehrungsanforderungen ergeben sich

Kombinationen von Pflanzeneigen-

schaften, die von der einzelnen Zelle

bis zum Aufbau der gesamten Pflanze
bestimmte Leistungen (Fotosynthe-
se, Wachstum, Vermehrung) erbringen.

Natiirliche Selektion wirkt jeweils iber

diese Leistungsaspekte auf die Einzel-

pflanze — die Leistung kann sich aber
jeweils aus verschiedenen Kombinatio-
nen von Pflanzeneigenschaften ergeben
und wirkt sich nicht direkt tiber die ein-
zelnen Pflanzeneigenschaften, sondern
iber deren «Nettoergebnis» auf die Fit-
ness einer Pflanze aus (Lachenbruch &

McCulloh 2014). Storungen haben das

Potenzial, Organismen zum Absterben

zu bringen, bevor sie sich fortpflanzen

konnen, und bestimmen somit wesent-
lich die Fitness der Pflanzen. Das ist
besonders bei langlebigen Individuen
wie Baumen wesentlich: Bei diesen Or-
ganismen findet sich eine evolutionir
stabile Strategie (also eine Strategie, in
die nicht eingedrungen werden kann,
die also nicht durch eine andere, bessere
Strategie verdringt werden kann), die
als «Bang-Bang-Strategie» bezeichnet
wird (Falster & Westoby 2003). Die-
ser aus der Regelungstechnik entlehn-
te Begrift’ beschreibt, dass Biume zu-
nichst ihre Ressourcen ausschliefilich
in Wachstum investieren (und damit in
Konkurrenzstirke), und erst wenn sie
die Hohe der dominanten Biume an-
nihernd erreicht haben, in die sexuelle
Reproduktion. Daraus ergibt sich aller-
dings eine hohe Anforderung an das
Uberleben bis zu diesem Zeitpunkt,
der oft erst nach Dekaden eintritt, und
somit ein hoher Anpassungsdruck an
Stoérungen.
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Feuer gibt es seit 420 Millionen Jahren, insbesondere seit der Sauerstoffgehalt in der At-
mosphire 13 % tiberstieg, La/7ol'/3ﬁzz7221711 als Brennmaterial vorhanden waren und Blitz-
schlag als Ziindenergie aufirat. Vegetationsbrinde stellen seither global den hiufigsten
Storungsfaktor in terrestrischen O/sasys‘fmn’/z dar. Die langfristige Wirkung von Feuer
wurde damit zu einem Evolutionsfaktor von Arten. Wo es hiufig brennt, wachsen eher
Arten mit Merkmalen der Feueranpassung. Der Mensch hat die Feuergeografie durch
Abbrennen von Vegetation zwecks Rodung oder Diingung, durch Waldbrandbekiampfung,
aber ebenso durch Landnutzung und —fragmentierung stark verindert. Ein Brandereig-
nis ist nicht nur von klimatisch-biologischen Faktoren abhingig, sondern auch von der
Kulturgeschichte. Voraussetzung fiir den angemessenen Umgang mit Vegetationsbrinden

[e

und deren mittel- bis langfristigen Wirkungen auf die Biosphdre ist ein griindliches Sys-
£ £ 8 ! &

temwissen tiber das Feuer.

4.1.1 Geschichte und Geografie der
Vegetationsbrande

Mit dem Beginn der Fotosynthese vor
2,3 Milliarden Jahren gelangte erstmals
Sauerstoft in die Atmosphire. Sein Ge-
halt in der Atmosphire stieg mit der
Entstehung von Landpflanzen, insbe-
sondere von Gefiflpflanzen, vor etwa
440 Millionen Jahren stark an. Seit vor
420 Millionen Jahren die Schwelle von
13 % Sauerstoff in der Erdatmosphire
iberschritten war, entziindeten Blitz-
schlige das Brennmaterial aus stehen-

der oder akkumulierter Biomasse. Man
nimmt an, dass seit dieser Zeit in den
meisten Okoregionen der Erde Vege-
tationsbrinde vorkommen, obwohl es
grofle Unterschiede hinsichtlich der
Hiufigkeit und der Feuereigenschat-
ten gibt (Krawchuk et al. 2009). Aus
physikalischer Sicht hingt die Brand-
aktivitit grundsitzlich von zwei sich
gegenseitig beeinflussenden Faktoren
ab: der Verfligbarkeit von Brennmate-
rial und dessen Feuchtigkeit. Sowohl
die Produktivitit des Standorts als auch
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Stiirme erzeugen je nach Windstirke und Windfeld kleine bis grofiflichige Storungen,
wovon Wilder wegen ihrer Hohe und Ausdehnung am stirksten betroffen sind. In West-,
Mittel- und Nordeuropa ereignen sich in Bezug auf das betroffene Holzvolumen die
grofiten Sturmschiden, zudem stellt Wind den bedeutendsten Storfaktor fiir Wilder dar.
Fichten sind in Mitteleuropa anfilliger gegeniiber Winterstiirmen als winterkahle Bau-
me. Stammbruch und Entwurzelung hingen auch von (J?‘f,\‘pz?z;ﬁs‘c/.mi, standortlichen
und bestandsstrukturellen Faktoren ab. Biume passen sich durch Bildung von Druckholz
an wiederkehrende Windbeanspruchung an. Windwurfflichen bewalden sich in Tief-
lagen rascher als in Hochlagen. In naturbelassenen und gerdumten Storungsflichen ver-

Jiingt sich der Wald dhnlich rasch. Mit dem Klimawandel diirften Waldschiden durch

Winterstiirme zunehmen.

4.2.1 Ursache und Entstehung von Winden
Winde verursachen weltweit sowohl die
meisten Schadensereignisse als auch
die grofiten finanziellen Schiden. Die
finanziellen Verluste an Wildern und
anderer Vegetation infolge Windein-
wirkung nehmen weltweit den dritten
Platz hinter Waldbrand und Schadlin-
gen ein. Am meisten Schiden hinter-
lassen Orkane, d.h. Winde mit einer
Starke von Beaufort 12 oder mehr, was
einer Mindestwindgeschwindigkeit von
117 km/h (32,5 m/s) entspricht. Ganze
Waldbestinde werden erst gebrochen
oder entwurzelt, wenn Windspitzen
iber 35 m/s erreicht werden. Derartig
starke Winde konnen unterschiedliche
Ursachen haben. Weltweit werden fiinf
Typen von starken Winden unterschie-
den: tropische Stirme (Hurrikane),
extratropische Stirme, Gewitter, Tor-

nados und orografisch erzeugte Winde
wie Fohnstirme (Quine & Gardiner
2007). In Europa sind vor allem folgen-
de Windereignisse als Stérungsursa-
chen von Bedeutung:

Orkanartige Winde treten als Folge
von Grofiwetterlagen und im Rahmen
von Tiefdrucksystemen auf, die sich in
Form von Wirbelstirmen bzw. Zyklo-
nen Uber Hunderte oder Tausende von
Kilometern bewegen. In den Tropen
und Subtropen werden die oft mehre-
re hundert Kilometer breiten (Abb. 1)
und im Sommer auftretenden Wirbel-
stirme Hurrikan, Taifun, Zyklon oder
Tropensturm genannt. In den mittleren
Breiten sind es extratropischen Wirbel-
stiirme, welche in den Wintermona-
ten in Nordamerika als Blizzards oder
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Schneelawinen gehiren zusammen mit Steinschlag, Rutschungen und Murgingen zu

den wichtigsten gravitativen Naturgefahren in Gebirgsregionen. Walder iiben einerseits
5 & &€ 8378

wichtige Schutzfunktionen gegeniiber diesen Naturgefahren aus, andererseits werden

Okosysteme auch stark durch diese Storungen geprigt. In diesem Kapitel geben wir am

Beispiel von Lawinen und anderen Schneebewegungen einen Uberblick iiber wichtige

Zusammenhinge zwischen gravitativen Naturereignissen und Gebirgsokosystemen und

gehen auch darauf ein, welche Interaktionen zu anderen natiirlichen Storungen und der

menschlichen Nutzung bestehen.

4.3.1 Ursache und unmittelbare Wirkung
von Schneebewegungen

Uberall, wo es Schnee hat, treten auch
Schneebewegungen auf. Schnee verin-
dert sich fortlaufend, meist im Zusam-
menhang mit Temperatur- und Feuch-
tigkeitsverhdltnissen in der Schnee-
decke. Je nach Art des Schnees, den
topografischen Bedingungen und dem
Wetter, gibt es unterschiedliche Typen

von Schneebewegungen.

4.3.1.1 Schneesetzen

Bereits im flachen Gelinde gibt es
Umwandlungen in der Schneedecke,
welche zur Setzung der Schneedecke
fithren. Nach einem Schneefall werden
Neuschneekristalle abgerundet; es ent-
stechen mehr Verbindungen zwischen
den Kristallen. Somit verringert sich das
Volumen, wodurch die Schneedecke zu-
sammensackt bzw. sich setzt. Dadurch
wird die Neuschneeschicht gebunden.
In den tiefer liegenden Schneeschich-
ten wird durch das Gewicht des Neu-
schnees eine groflere Setzung hervor-

gerufen. Kleinere Baume und Striucher
konnen durch Schneesetzen nieder-
gepresst und gebrochen oder gespalten
werden, in der Regel richten sie sich
aber wieder auf (Frey 1977).

4.3.1.2 Schneekriechen

Schneekriechen erfolgt wihrend der
Setzung des Schnees am geneigten
Hang bei rauer Bodenoberfliche. Die
Schneebewegungen sind dann in den
obersten Schichten der Schneedecke
am grofiten, wihrend sich der Schnee
in der untersten Schicht mit Kontakt
zum Boden nicht bewegt. Somit wir-
ken die Schneekrifte wie ein Hebel auf
junge Biume und fiihren zu charakte-
ristischen Anderungen in der Baum-
form (Abb. 1). Dazu gehort nebst der
sibelférmigen Verformung des Stamm-
fufles auch das vermehrte Auftreten von
Mehrstimmigkeit und von niederlie-
genden Wuchsformen (Schonenberger

1978).
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Baumbkrankheiten sind wichtige Storfaktoren in Waldokosystemen. Sie erzeugen Oﬁf
nungen im Kronendach von Wildern, tragen zu ihrer Diversj ‘zz}’rung bei und schaffen
Habitate fiir andere Lebewesen. Baumpathogene sind Teil der biologischen Vielfalt, wer-
den jedoch kaum unter dem Gesichtspunkt des Artenschutzes beriicksichtigt. Artenreiche
Wilder sind generell weniger anfallig fiir Epidemien als artenarme. Baumkrankbeiten
kénnen die Resilienz von Waldern gegeniiber anderen Stressfaktoren verdandern. Exoti-
sche Baumkrankheiten treten infolge zunehmenden Handels mit Pflanzenmaterial sowie
weiterer Faktoren des globalen Wandels verstirkt auf und konnen einzelne Baumarten
regional weitgehend eliminieren. Interaktionen zwischen Baumkrankbeiten und ande-

ren Gkologischen Storungen miissen deshalb zunehmend beriicksichtigt werden, um der

Einschleppung von Krankheitserregern vorzubeugen.
& & g

5.1.1 Charakterisierung des Systems

Storungen durch Baumkrankheiten
sind in ihrem Ausmaf sehr variabel und
gleichen hiermit den Storungen durch
Waldbrand (vgl. Kap. 4.1), Windwurf
(vgl. Kap. 4.2) und menschliche Akti-
vitdt (Kap. 6). Infektionskrankheiten an
Biumen konnen durch Bakterien, Pilze,
parasitische Pflanzen wie z.B. Misteln,
Fadenwirmer, Oomyzeten, Phytoplas-
men, Viren oder Viroide und durch eine
Kombination von solchen Organismen

*

ausgelost werden (Tainter & Baker
1996). Schon in Fossilien sind Spuren
von Baumkrankheiten erhalten, was
die lange Koevolution zwischen Wirts-
biumen und deren Pathogenen doku-
mentiert (Labandeira & Prevec 2014).
Manche Organismen wie z.B. Endo-
phyten sind dabei unter normalen Um-
stinden der Entwicklung von Biumen
forderlich oder neutral und entwickeln
sich erst unter Stress zu Krankheits-
erregern (Sieber 2007). Symptome von

Ubersetzung aus dem Englischen: Rupert Seidl. Herzlichen Dank an O. Holdenrieder, L. Paul,

A. Jentsch, R. Seidl, T. Wohlgemuth und zwei anonyme GutachterInnen fiir deren hilfreiche
Kommentare zu einer fritheren Version dieses Kapitels. Ein «Dankeschén» geht auch an R.
Seidl fiir die Ubersetzung des Kapitels ins Deutsche. Die in diesem Artikel priisentierten Posi-
tionen und Meinungen stammen ausschliefflich vom Autor und sollen nicht die Ansichten
oder wissenschaftlichen Arbeiten der EFSA widerspiegeln.
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Nach Einschitzungen des US-Landwirtschaftsministeriums sind Massenvermehrungen
von Insekten die teuerste Form natiirlicher Storungen. In Europa sind es vor allem Lar-
ven von Bm‘/cwz/zz:zf[,’i‘n und SL‘/ymL’fm‘/7,'/7g,wmz[)mz, deren F7‘z;/( okologische und ckonomi-
sche Folgen fiir den Wald haben kann. Massive Fraflereignisse leiten in Abhingigkeit
von Witterung und Folgeschaden unter Umstanden ein flichiges Absterben von Baumen
ein. Da viele der in Europa zum Massenwechsel neigenden Arten wirmeliebend sind,
gilt eine Zunahme solcher Phinomene mit den prognostizierten Klimadnderungen als
sehr wabhrscheinlich. Um die ﬂﬁl/f{'ﬁm/\’ﬂo77(1/1fz‘[if von Waldern auch /szb_}/‘ffig zu erhalten,

werden geeignete Monitoring- und Prognoseverfahren sowie Mafinahmen zur Ein-

£

dammung von Storungen durch Insekten als dringend notwendig erachtet.

5.2.1 Phyllophage Insekten als Ursache
von Storungen in Waldern

Als Stérung werden in der Okologie
rdumlich und zeitlich diskrete Ereig-
nisse angesehen, die zu Verlust von
lebender Biomasse fithren und die
Verfiigbarkeit von Ressourcen in Le-
bensgemeinschaften verindern (vgl.
Kap. 2.1). In dieses Bild passen durch
blatt- und nadelfressende (phyllophage)
Insekten verursachte Verdnderungen in
Waldbestinden.

Global betrachtet, werden jihrlich
3-10 % der Pflanzenmasse in Waldoko-
systemen von Insekten konsumiert. In
Jahren mit groflen Individuendichten
einzelner phyllophager Insekten fallen
die Verluste an Biomasse regional we-
sentlich hoher aus. Ein ein- oder mehr-
maliger Kahlfraf} an Bdumen kann in
der Folge zum grofflichigen Abster-
ben von Waldbestinden fiihren. Die
Funktionen des Waldes sind davon in
unterschiedlichstem Ausmafl betrof-

ten; neben okologischen Konsequen-
zen wie Storungen im Wasserhaushalt,
verstarkter Erosion oder Einbuflen der
CO,-Speicherkapazitit sind dies auch
6konomische Verluste in der Holzpro-
duktion oder im Tourismus (Niesar et
al. 2015).

Insekten werden dann als Pflan-
zenschidlinge bezeichnet, wenn sie
durch Fraf} Ernteertrige des Menschen
schmilern oder vernichten. Im deut-
schen Sprachraum wurde dieser Begriff
erstmals fiir die Mitte des 19. Jahr-
hunderts aus Nordamerika nach Euro-
pa eingeschleppte Reblaus verwendet
(Jansen 2003). Im Wald konnen insbe-
sondere Vertreter der Ordnungen Kifer,
Schmetterlinge und Hautfliigler Baume
zum Absterben bringen oder geschla-
genes Holz entwerten. Zu Schidlingen
werden diese Insekten aber erst, wenn
sie eine Massenvermehrung (Grada-
tion) durchlaufen. Phasen, in denen die
Populationsdichte niedrig ist, werden
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Borkenkidfer sind wichtige Komponenten in der natiirlichen Dynamik von Nadelwildern.
In Europa hat vor allem der Buchdrucker (Ips typographus) das Potenzial, grofiflichigen
Befall zu verursachen und damit als 6kologische Storung zu wirken. Nach vorausgehen-
den Storungen wie Windwurf oder Trockenheit kann er seine Populationsdichten so weit
erhohen, dass er auch vitale Baume z’{’fb/(q;‘t*/z'b /1(_7‘27//(*17 kann. Der weitere H?i‘/{]l_//l’iﬁﬂi‘
solchen Massenvermehrung auf lebenden Baumen wird vor allem durch die Temperatur
und die Di.vpo.viﬁo;z der Wirtsbaume gesteuert. (-)-/\’O/ng.\‘{/ﬂ (;fas‘ﬂ/ﬁun, tragt Bm’/cun/c[_iﬁrf
befall zur Erneuerung der Waldokosysteme bei und schafft wertvolle neue Habitate fiir

viele Organismen; soziookonomisch bedeutet er aber bziu/zg auch einen Schaden.

5.3.1 Verbreitung und Okologie

Massenvermehrungen von  Borken-
kifern (Curculionidae:  Scolytinae)
sind nattirliche Ereignisse in der lang-
fristigen Dynamik insbesondere auch
von Nadelwildern. Am hiufigsten
und stirksten davon betroffen sind die
europdischen Fichtenwilder sowie die
Kiefernwilder Nordamerikas. In den
Wildern Europas werden 8 % aller
«Waldschiden» von Borkenkifern ver-
ursacht (Schelhaas et al. 2003). Infolge
ihrer 6konomischen Bedeutung werden
solche Ereignisse vor allem als Schiden
und weniger als natlrliche Stérungen
wahrgenommen. Von den mehr als 250
europdischen Borkenkiferarten kénnen
sich aber nur einige wenige rindenbri-
tende Spezialisten unter bestimmten
Bedingungen in Massen auf vitalen
Biumen vermehren und grofflichige
Storungen verursachen. Die diesbeziig-
lich wichtigsten Kiferarten gehéren zu
den Gattungen Ips und Dendroctonus.
In Europa sind es in erster Linie der
Buchdrucker (Ips typographus L.) und
der Sechszihnige Kiefernborkenkifer

(I. acuminatus Gyll.), sowie in kleine-
rem Umfang der Kupferstecher (Pizyo-
genes chalcographus L.) und Scolytus- und
Tomicus-Arten (Grégoire & Evans 2004,
Wermelinger 2004). In Nordamerika
spielen vor allem der «Mountain Pine
Beetle» (Dendroctonus ponderosae Hop-
kins) sowie weitere Arten der Gattun-
gen Dendroctonus und Ips eine Rolle
(Kleinman et al. 2012, Six & Bracewell
2015). Die meisten dieser Arten befal-
len ausgewachsene Nadelbdume und
sind monophag, also auf eine Baum-
gattung beschrinkt. Eine umfassende
Ubersicht iiber die generelle Biologie
und Okologie von Borkenkifern geben
Raffa et al (2015b).

Obwohl die Lebensweisen von Bor-
kenkifern sehr verschieden sein konnen,
gibt es unter den oben erwihnten Rin-
denbriitern einige Gemeinsamkeiten.
Thre generelle Biologie wird im Fol-
genden anhand des Buchdruckers (I
typographus) besprochen, des in Europa
wichtigsten und daher am besten unter-
suchten Borkenkifers (Wermelinger
2004). Die sogenannten Pionierminn-
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5.4 GroBherbivoren

Josef Senn!
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Grofle Herbivoren konnen die Populationsdynamik ibhrer Futterpflanzen beeinflussen.
Fraf$ bedeutet fiir die betroffenen Pflanzen eine Storung. Obwohl Herbivoren in den
meisten Fillen nur einen relativ kleinen Anteil der gesamten Phytomasse konsumieren,
beeinflussen sie die intra- und interspezifischen Konkurrenzverhdiltnisse der Pflanzenpo-
pulationen. Ob und in welchem Umfang Pflanzenfresser die Wald-Offenland-Verteilung

Yopulations-

verdndern, ist Gegenstand kontroverser Diskussionen. Artenvielfalt und I
dichte von Groftherbivoren waren in den m‘.\])7‘[/’713‘/1'(/7011, von Menschen unbeeinflussten
Landschaften der temperaten Zone héher als heute. Deswegen kann von einem ehemals

stirkeren Einfluss dieser Arten auf die Vegetation ausgegangen werden. Diesem Umstand

ist beim modernen Management von naturnahen Landschaften Rechnung zu tragen.

5.4.1 Herbivoren als Storung in Pflanzen-
gemeinschaften
Herbivoren reduzieren mit dem Fres-
sen die Biomasse ihrer Futterpflanzen.
Werden kleine Individuen mehr oder
weniger vollstindig gefressen oder wird
an grofleren Pflanzen stark und wieder-
holt gefressen, kann dies zum Tod des
Individuums fithren. Toten Herbivo-
ren die betroffenen Pflanzenindividu-
en, schaffen sie in der Vegetationsde-
cke freie Stellen, welche durch andere
Pflanzen besiedelt werden konnen. Da-
her bedeutet Herbivorie fur die betrof-
fenen Pflanzenindividuen und -popula-
tionen eine Stérung. Diese Stérungen
konnen fir Pflanzengemeinschaften
eine wichtige strukturierende Funktion
haben (Grime 1974).

Stérungen beeinflussen die Konkur-
renzverhiltnisse zwischen den betrof-
fenen Pflanzenindividuen und -arten.
Wenn Herbivoren fressen, reduzieren
sie Grofle und Dichte ihrer Futter-
pflanzen. Werden gewisse Pflanzen-
arten selektiv stirker gefressen als

andere, beeinflussen Herbivoren die
Beziechungen zwischen den Pflanzen-
arten. Pflanzenfresser reduzieren die
Konkurrenzkraft einer Pflanzenart zum
Vorteil einer anderen. Die Abundanz
der Pflanzenarten idndert sich. Ver-
schwinden bevorzugte Pflanzenarten
als Folge des Frafes, dndert sich damit
auch die Artenzusammensetzung der
Vegetation.

In temperaten Wildern konsumie-
ren Herbivoren nur einen geringen Teil
der jahrlich produzierten Phytomasse.
Abgesehen von relativ selten auftreten-
den Massenvermehrungen von herbi-
voren Insekten sind die konsumierten
Mengen an Pflanzenmaterial so klein,
dass sie im groferen rdumlichen Maf3-
stab kaum quantifiziert werden kén-
nen. Verschiedene Studien rechnen fiir
die von Insekten in Wildern verzehrte
Menge mit durchschnittlich etwa 1 %
der jihrlichen Pflanzenproduktion
(z.B. Nielsen 1978). Im Vergleich dazu
verbrauchen vertebrate Herbivoren
noch einmal deutlich weniger, da sie
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6 Anthropogene Stérungen

6.1 Waldnutzungen
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Forstliche Eingriffe stellen im ckologischen Sinne Storungen dar, mit denen die Waldent-
wicklung zzzgfum‘miif/ﬂiud/ifz,‘hmi raumlichen Skalen gexielt gesteuert wird, um bestimmte
O/\’a‘\y\'/e777/¢3zl\'////7’zgeiz bereitzustellen. Durch waldbauliche Mafinahmen wird die raum-
liche und zeitliche Verteilung von Ressourcen mit dem Ziel verdndert, die Konkurrenz-
verhdltnisse zwischen Baumindividuen, -arten und -generationen zu steuern. Auch
die Erschlieffung der Waldlandschaft und weitere forstliche Mafinahmen wie Entwds-
serung, Kalkung oder Waldschutz sind als okologische Storungen einzustufen. Fiir die
Biodiversitit ist die durch natiirliche wie forstliche Storungen hervorgerufene Vielfalt
der Bestands- und Landschaftsstrukturen bedeutsam. Forstlich initiierte und natiirli-
che Sta"z‘zmgf’n weisen zahlreiche Gemeinsamkeiten, aber auch wichtige Unterschiede azy‘f
Eine okologisch orientierte, naturnahe Forstwirtschaft zeichnet sich durch die Integration
wesentlicher Elemente und Kennzeichen des natiirlichen Storungsregimes in die Wald-

bewirtschaftung aus.
Tjuny

6.1.1 Bedeutung der Storungsokologie fiir
die Waldbewirtschaftung
Spitestens seit den 1980er-Jahren hat
sich das Selbstverstindnis der Forst-
wirtschaft in Mitteleuropa tief greifend
gewandelt. Statt altersgleiche Rein-
bestinde mit dem vorrangigen Ziel
der Holzproduktion zu bewirtschaften,
wird die Forstwirtschaft zunehmend
als Management komplexer Olkosys-
teme mit verschiedenen Zielen auf
unterschiedlichen rdumlichen Skalen
aufgefasst (Kohm & Franklin 1997).
Dafiir ist ein ausreichendes Wirkungs-
verstindnis natlrlicher und nutzungs-
bedingter Stérungen von zentraler

Bedeutung, da die Komplexitit und
Diversitit von Wildern und damit ihre
Okosystemleistungen wesentlich von
Stoérungen abhingen.

Hiufig wird in der Nachahmung bzw.
Integration natirlicher Stérungen ein
vielversprechender Weg fiir die Forst-
wirtschaft gesehen, um die biologische
Vielfalt auf den verschiedenen Ebenen
(genetische Ausstattung, Vielfalt der
Arten und Okosysteme) zu erhalten
(Franklin et al. 2002, North & Keeton
2008) und den Bewirtschaftungsauf-
wand nach dem Grundsatz der «biolo-
gischen Rationalisierung» (Schiitz 1996,
Puettmann et al. 2009) zu senken.
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6.2 Griinlandnutzung
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Anthropogene Storungen im Griinland umfassen Beweidung und Mahd sowie damit
einhergehende Bc"wz'rzisr/mgfh/71(151';»'771(%71a/.mzeiz wie Diingung, Bewdsserung und Feuer.
Neben den mit der Entnahme der Vegetation verbundenen mechanischen Storungen ver-
dndern Griinlandnutzungen die Ressourcenverfiigbarkeit und damit die Stoffkreisliufe
und die Artenzusammensetzung und -vielfalt. Bei mdfSiger Beweidungsintensitirt wird
die Heterogenitit der Lebensriume und damit die Biodiversitit erhoht. Griinlandsys-
teme sind neben ihrer Bedeutung fiir die Viehwirtschaft als Kulturlandschaft auch fiir
das Landschaftsbild bedeutsam. Griinlandsysteme regenerieren nach Diirre, Hitzewellen
und Feuer rascher als Waldokosysteme. Andererseits kann U/m‘m/fzng die Erosion be-

giinstigen und zur Degradation fiihren.
K 8 8 .

6.2.1 Charakterisierung der Griinland-
nutzungen

Das Grinland ist seit Jahrhunderten
von anthropogenen Nutzungen wie
Beweidung durch Rinder, Pferde und
Schafe sowie durch Mahd zur Futter-
gewinnung geprigt. Es stellt daher eine
zentrale Grundlage fir die Viehwirt-
schaft dar. Griinland ist weltweit vor
allem in jenen Regionen verbreitet, in
denen Viehhaltung betrieben wird und
in denen zugleich die klimatischen oder
orografischen Bedingungen sowie die
Bodenqualitit fiir den Ackerbau un-
glinstig sind. Dabei ist global betrachtet
die Naturweidewirtschaft die wichtigs-
te Nutzungsform. In vielen Regionen,
darunter auch in Mitteleuropa, kommt
neben der Beweidung auch der Mahd
eine traditionell wichtige Rolle zu (Abb.
1), die tber die Gewinnung von Heu
und Silage eine Versorgung der Nutztie-
re auflerhalb der Weidezeiten sicherstellt
bzw. unterstiitzt. In mediterranen und
subtropischen Griinlandgebieten domi-

niert als Beweidungsform die Wander-
weidewirtschaft oder Wandertierhal-
tung (Transhumanz; Poschlod & Wallis
de Vries 2002, Suttie et al. 2005), bei
welcher Tiere tber groflere Distanzen
hinweg zwischen verschiedenen Weide-
griinden bewegt werden, oftmals unter-
schieden in Sommer- und Winterweide.
Der Einsatz von Feuer dient stellenweise
der Offenhaltung und rascheren Nihr-
stoffnachlieferung (Fernandes et al. 2013,
Valese et al. 2014, Reinhart et al. 2016).
Beweidung und Mahd stellen die
wichtigsten anthropogenen Stdérungen
im Griinland dar. Ihre Auswirkungen auf
das Okosystem sind vergleichbar, was
den regelmifigen Verlust und Wieder-
aufbau oberirdischer Biomasse betrifft,
jedoch unterschiedlich beziiglich der
Auswirkungen auf die Biodiversitit. Be-
weidung erhoht die Heterogenitit durch
eine selektive Entnahme bzw. Férderung
von Pflanzenarten und der Schaffung
kleinrdumiger Unterschiede hinsichtlich
Nihrstoftverfiigbarkeit, Bodenverdich-
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7 Storungen im globalen Wandel

7.1 Einfluss des Klimawandels auf Storungen
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Storungen sind klimasensitive Prozesse. Andern sich die klimatischen Bedingungen in
Zukunft wie prognostiziert, wird dies auch Anderungen in Storungsregimen hervor-
rufen. Direkte Klimaeffekte wie z. B. beschleunigte Lebenszyklen von Borkenkafern in-

fen.

Interaktionen zwischen verschiedenen Storungen konnen solche Klimaeffekte weiter ver-

folge wirmerer Temperaturen konnen grofiere und/oder hiufigere Storungen hervo
S S0 J e fe

stirken. Indirekt kann der Klimawandel aber auch den Aufbau und die Zusammenset-

zung der Vegetation verindern, was zukiinftige Storungen dampfen konnte.
£ £ L2 £ ’

7.1.1 Einleitung

Sowohl abiotische als auch biotische
Stérungen werden ursichlich von kli-
matischen Bedingungen beeinflusst
(Kapitel 4 und 5). Anderungen von
Mittel- und Extremwerten sowie der
klimatischen Variabilitit, wie sie zurzeit
beobachtet und fur die nichsten Jahr-
zehnte verstirkt erwartet werden (IPCC
2013), haben somit einen bedeutenden
Einfluss auf natiirliche Stérungsregime
in Okosystemen (Dale et al. 2001, Seidl
et al. 2017). Wihrend sich Okosyste-
me in der Regel gut an sich graduell
dndernde Klimabedingungen wie z.B.
steigende  Jahresdurchschnittstempe-
raturen oder -niederschlige anpassen
konnen, bewirken klimatische Extrem-
ereignisse oft Storungen (Jentsch et
al. 2007). Die Auswirkungen von Kli-

mainderungen auf Stérungen sind oft
nicht linear, da Stérungen hiufig erst
durch das Uber- oder Unterschreiten
von gewissen klimatischen Grenzwer-
ten ausgelost werden. In diesem Kapitel
werden zundchst wichtige storungsrele-
vante Klimaelemente identifiziert und
anschliefend deren verschiedenartige
Effekte auf Storungsregime dargestellt.
Die Synthese dieser Effekte im kom-
plexen Zusammenspiel zwischen Kli-
ma, Vegetation und Stérungen ergeben
letztlich Einblicke in zu erwartende
Trends in der Stérungsdynamik.

7.1.2 Klimaim Wandel

Temperatur, Niederschlag und Wind
sind die mit Abstand bedeutsamsten
Klimaelemente, welche Stdrungsre-
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8 Storungen und Management

8.1 Risikomanagement im Kontext von Storungen
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Risiko beschreibt die Auswirkung von Unsicherbeiten auf Ziele. Storungen stellen wichti-
ge Risikofaktoren fiir das O’/so;sy;\'/fm/77u/111gz’/11<’/1/ dar, da sie die Bereitstellung von Oko-
systemleistungen negativ beeinflussen konnen und in Auftreten und Ausmaf§ nicht genau
vorhersagbar sind. Risikomanagement ist die koordinierte Aktivitit zur Steuerung und
Kontrolle von Risiken. Die drei zentralen Elemente des Risikomanagements sind Risiko
erkennen, Risiko bewerten und Risiko behandeln. Storungsrisiken konnen z. B. durch die
Abschiitzung der Pridisposition und durch Szenarioanalysen quantifiziert werden. Die
Risikobewertung beinhaltet sowohl ckonomische als auch soziale Komponenten (soziale
Verwundbarkeit). Die generellen Moglichkeiten, Risiken zu behandeln, sind, sie zu ak-

zeptieren, zu verringern oder zu kollektivieren.

8.1.1 Einleitung und Begriffsdefinition R=f(P;E) Gl
Der Begriff des Risikos bezeichnet
im allgemeinen Sprachgebrauch die R=P E, al.2

Méglichkeit, Schaden zu nehmen. Der

etymologische Ursprung des Wortes
liegt im lateinischen Term resecum, was
einen Fels oder eine Klippe und somit
eine Gefahr fiir die Seefahrt bezeichnet
(Pfeifer 1989). Ein in den technischen
Wissenschaften weit verbreiteter An-
satz definiert Risiko R als eine Funk-
tion der Eintrittswahrscheinlichkeit
eines Ereignisses Ps und dessen Scha-
denspotenzial Eg (Gl. 1), wobei beide
Eingangsgrofien meist multiplikativ
verkniipft werden (Gl 2; Erwartungs-
wert-Ansatz, siche Haimes 2004):

Wihrend die frithe, einflussreiche Ar-
beit von Knight (1921) zwischen Risi-
ko (= quantifizierbar) und Unsicherheit
(= nicht quantifizierbar) unterscheidet,
definiert die International Organisation
Jfor Standardization Risiko allgemein als
die Auswirkung von Unsicherheiten auf
Ziele (ISO 2009).

Im Kontext der Bewirtschaftung von
natlirlichen Ressourcen verursachen
Storungen Unsicherheit, da weder de-
ren Auftreten noch deren Auswirkun-
gen genau vorhergesagt werden konnen.
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8.2 Storungen und Okosystemleistungen
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O/casys‘fﬁ/iz/cz'xfngm m;gﬁmm alle Eigt’/zxrb({z/‘h’;z von O/zo,gym?mz’n, die dem Menschen
niitzen. Storungen konnen vielfiltige, oft negative Auswirkungen auf ‘O/cm‘)u‘/em/@z’s‘/zm—
gen haben. Die Primdrproduktion wird von Storungen voriibergehend reduziert, wobei
Wasser- und Naibhrstoffkreislaufe durch Storungen angekurbelt werden. Die Produktion
von ]?//zmzm/;ionzzz.s:x‘u (Holz, Vz'u/qﬁ///ur) wird von S/b'rzmgm gu/)n’m\‘/ oder lokal ver-
nichtet. Im Kontext der Klimaregulation verringern Storungen die Speicherung von
Koblenstoff (erwdirmende Wirkung), erhéhen jedoch gleichzeitig Albedo und den latenten
Wirmefluss (kiiblende Wirkung). Aufierdem reduzieren Storungen den durch die Vegeta-
tion gewdhrten Schutz vor Naturgefahren. In welcher Weise sich Storungen auf kulturel-

le Leistungen wie z. B. die Erholungsfunktion von Qkosystemen auswirken, hingt sehr

stark vom subjektiven Empfinden der Menschen ab.

Okosystemleistungcn bezeichnen alle
Eigenschaften eines Okosystems, die
dem Menschen niitzen, d.h. eine posi-
tive Bedeutung fiir den Menschen und
dessen Wohlergehen haben. Das Kon-
zept der Okosystemleistungcn (engl.
ecosystem services) entwickelte sich in
den USA aus dem Konzept der Um-
weltleistungen  (engl.  environmental
services). Im Rahmen des Millennium
Ecosystem Assessment (MEA) wurde die
Frage des Einflusses der Menschen auf
Okosysteme global behandelt, und der
Begrift ecosystem services fand allgemei-
ne Akzeptanz. Okosystemleistungen
werden seither in die Kategorien unter-
stitzende, bereitstellende, regulierende
und kulturelle Leistungen unterteilt
(Hassan et al. 2005; Tab. 1).
Terrestrische Okosysteme erzeugen
eine Vielzahl unterschiedlicher Oko-
systemleistungen. Aufgrund der hohen

raumlichen Heterogenitit von Okosys—
temen und der zeitlichen Schwankun-
gen Okosystemarer Prozesse variiert
auch die Menge an Okosystemleistun-
gen, insbesondere in Abhingigkeit zu
den Jahreszeiten, der Hohe tiber Mee-
resspiegel und der geografischen Lage.
Einzelne C)kosystemleistungen kon-
nen innerhalb einer Landschaft sehr
unterschiedlich verteilt sein (Lamy et al.
2016). Landschaftliche Heterogenitit
kann somit die Palette an Leistungen
deutlich erhohen (Turner et al. 2013).
Der Stellenwert von Okosystemleis-
tungen hingt mit der lokalen Gesell-
schaft und mit globalen Entwicklungen
zusammen, weshalb er sich tber die
Zeit verandert. Vor der weit verbreite-
ten Nutzung fossiler Energiequellen
herrschte in vergangenen Jahrhunder-
ten vielerorts grofle Holzknappheit,
weshalb fast alle anderen Okosystem-
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