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‘Forest dieback’ im pazifischen Raum - ein Modellansatz flir anthropogen
beeinfluBtes Waldsterben

Florian Jeltsch

Synopsis
stand level dieback is a recurring phenomenon in different natural forests of the world. Although the local reasons

for the decline are differing the dynamics seem to follow a general pattern. This pattern is described in the ‘decline
disease theory' and the ‘cohort senescense theory', both of them are verbal theories based on empirical knowledge.
By the use of a mathematical model these theories could be validated and applied to different monospecific forests
inthe world. Beside the short presentation of this model we investigate the question in how far this successful theory
of natural forest decline can be applied to the european anthropogenic influenced forest dieback phenomena.
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1. Einfihrung

Bei langerer Beschaftigung mit Problemen, die im Zusammenhang mit Waldsterbeprozessen stehen, gerat man
leichi in die Gefahr zu vergessen, daB das Absterben von Baumen einen ganz natiirlichen und normalen Pro-
zeB darstellt. Ungewdhnlich wird dieser ProzeB erst dann, wenn eine groBe Anzahl von Baumen réaumlich und
zeitlich korreliert abstirbt. Die Frage nach den Ursachen des Waldsterbens ist somit auch immer eine Frage
nach den Ursachen der Synchronisation im AbsterbeprozeB.

Betrachtet man den Komplex "Neuartige Waldschiden", so existieren eine Vielzahl monokausaler Erklarungs-
ansatze. Sie reichen von Epidemiehypothesen uber Sauren Regen, Ozon und Stickoxiden bis hin zu Schwer-
meialldepositionen und Magnesiummangel (SCHUTT & COWLING 1985, MUELLER-DONMBOIS 1987). Allein
die Vielzahl dieser im Einzelfall vielleicht entscheidenden Faktoren zeigt bereits, daB es sich insgesamt gese-
hen nur um Teilerklarungen handeln kann. Stattdessen zeichnet es sich zunehmend ab, daB fur verschiedene
Baumarten an verschiedenen Standorten auch ganz unterschiedliche Ursachenkomplexe vorliegen kénnen
(BOSCH & REHFUESS 1988, ELLING 1993, KANDLER 1993, REINHARDT 1993). Wenn diese Inkoharenz
aber zutrifft ist es doch erstaunlich, daB unterschiedliche "neuartige” Waldschaden dennoch so einen &hnlichen
Verlauf zeigen und zumeist rdumlich und zeitlich korreliert auftreten. Eine mogliche Auflésung dieses scheinba-
ren Widerspruchs kann man in der Postulierung einer iibergeordneten Schadensdynamik suchen. Eine mégli-
che Hypothese kann so aussehen, daB ganz unterschiedliche Ursachen zu unterschiedlichen Fallen von Wald-
sterben fiihren kénnen, dabei aber einer vergleichbaren Schadensdynamik unterliegen und damit zu vergleich-
baren Prozessen und Phanomenen filhren. Eine solche mégliche ibergeordnete Schadensdynamik wird im fol-
genden vorgestellt und fiir natiirliches und anthropogen beeinfluBtes Waldsterben diskutiert.

2. Naturliches Waldsterben

Natiirliches, d. h. anthropogen nicht beeinfluBtes Waldsterben, ist ein Phdnomen, das in vielen Teilen der Erde
wiederkehrend auftritt. Die Ursachen sind auch hier in der Regel komplexer Natur. Als Beispiel mag das hawai-
ianische Regenwaldsterben, der "Ohia" dieback (Metrosideros polymorpha), dienen. Beginnend in den 50er Jah-
ren starben innerhalb von zwanzig Jahren iber 50000ha Waldes ab oder wurden massiv geschadigt
(PETTEYS & al.1975, MUELLER-DOMBOIS 1980). Pollenanalysen indizieren, daB es sich dabei um einen wie-
derkehrenden ProzeB auf der Skala von Jahrhunderten handelt (SELLING 1948). Eine Reihe monokausaler
Erklarungsansatze muBte aufgrund detaillierter Untersuchungsergebnisse aufgegeben werden (MUELLER-
DOMBOIS 1988). Stattdessen stellte sich eine komplexe Kombination von Faktoren als Ursache heraus. Dies
fuhrte zur Formulierung der "cohort-senescense-theory" (MUELLER-DOMBOIS 1980, 1988), die auf der "dec-
line-disease-theory” basiert (MANION 1981, HOUSTON 1984). Bei beiden Theorien handelt es sich um verbal
formulierte Hypothesen zu einer Ubergeordneten Schadensdynamik bei Waldsterbeprozessen. Sie beinhalten
drei grundlegende, ineinandergreifende Faktorenkomplexe, die zum Baumgruppensterben fithren kénnen. Als
zugrundeliegende Disposition werden die "predisposing factors” wie z. B. ungeeignete Standorte, schlechte
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Bodendrainage oder Bodeniiberalterung genannt. Sie fiihren zu einer zunehmenden Empfindlichkejt der
Baume gegeniiber verschiedenen Umweltstressoren, den "triggering factors". Dabei kann es sich z. B. um ent.
laubende Stirme, Wurzeliberflutungen oder Trockenheit handeln. Diese Triggerfaktoren fihren zu einem
zunehmenden Vitalitatsverlust der Baume, der diese schlieBlich anfallig gegeniiber biotischen Schéadlingen oder
Krankheiten werden 1aBt. Letztere werden im Faktorenkomplex "accelerating factors" zusammengefaBt. Sie fijp,.
ren dann zum endgiltigen AbsterbeprozeB. Je nach lokalen Bedingungen kdnnen ganz unterschiedliche Faktq.
ren aus den drei genannten Komplexen zusammenwirken und die Schadensdynamik bestimmen, der resultje.
rende ProzeB bleibt dennoch vergleichbar.

3.  Modellierung

Um diese rein verbale Hypothese zu Uberpriifen, wurden eine Reihe verwandter Modelle basierend auf der dec.
line disease theory entwickelt. Dabei wird eine Walddynamik unter synchronisierenden und desynchronisieren.
den Faktoren Uber mehrere Generationen hinweg simuliert (JELTSCH & WISSEL 1993,1994). Es handelt sich
um zellulare Automatenmodelle, die die Entwicklung des physiologischen Alters einzelner Baumstandorte zyr
Basis haben. Das physiologische Alter t,, wird hier als inverses MaB zur Vitalitat der Baumstandorte benutzt,
Mit Baumstandort fassen wir alle Baume zusammen, die auf einer Flache wachsen, die ein adulter Baum im
Mittel beansprucht. Da wir an Prozessen auf groBer raumlicher und zeitlicher Skala interessiert sind, kénnen
wir auf diese Weise die explizite Modellierung der Selbstverjiingung umgehen. In der Regel wird sich an einem
Baumstandort in einer Baumgeneration auch ein Baum durchsetzen. Die den Modellen zugrundeliegende Dyna-
mik kann Abbildung 1 entnommen werden.
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Abb. 1:  Schematische Darstellung der Dynamik der Altersklassenverteilung (durchgezogene Linie: Verteilung
zur Zeit t; gestrichelte Linie: zur Zeit t+1). Bruchteil P der Standorte, die sich im physiologischen
Alter t, befinden. t, zwischen 0 und Ty: Phase 1 - Jungphase. Die Baumstandorte sind weitgehend
unempfindlich gegeniiber Triggerfaktoren (UmweltstreB). Die Verteilung bewegt sich in einem Zeit-
schritt nur um den Wert 1 nach rechts. t, zwischen Ty und T5: Phase 2 - zunehmende StreBsensibili-
tat. Beschleunigte physiologische Alterung durch Triggerfaktoren. Die Verteilung bewgt sich um einen
Wert>1 (je nach aktueller Triggerstarke) nach rechts. t, zwischen T, und Tn,: Phase 3 - zuséatzlich
einsetzende Absterbewahrscheinlichkeit durch “accelerating factors".

Fig. 1:  Schematic diagram of the dynamics of the physiological age classes (solid line: distribution at time t,
dotted line: at time t+1). Percentage P of tree sites in the physiological age t,. t, between 0 and Ty:
Stage 1 - healthy trees. Eventual stresses do not diminish the vitality of the trees. In one timestep
the distribution shifts only one step to the right. t, between T, and T,: Stage 2 - increasing sensitivity
towards environmental stresses. The trees start getting susceptible for the triggering factors. In one
timestep the distribution shifts more than one step to the right due to the strength of the actual
triggering factors. t, between T, and Tp,,: Stage 3 - increasing dying probability. The trees are getting
susceptible for biotic agents or other accelerating factors.
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gs werden drei Phase der Entwicklung an einem Standort unterschieden. Die Dauer dieser Phasen (T4, Ty,
T wird durch die predisposing factors determiniert.

wahrend die Baume in der Jugendphase (t, < T4) etwaige Schaden durch Stressoren auf Grund einer hohen
vitalitat noch vollstandig ausgleichen kénnen, setzt in der zweiten Phase (T4 < t, < Tp) eine zunehmende Emp-
findlichkeit der Standorte gegeniber Umweltstressoren (den Triggerfaktoren der Theorie) ein, die sich in einer
peschleunigten physiologischen Alterung niederschiagt. In Phase 3 (T, < t, < Tr,) ist die physiologische Alte-
(ung soweit fortgeschritten, daB die Baume neben den Triggerfaktioren auch zunehmend anféllig gegeniber
schadlingen oder Krankheiten (accelerating factors) werden, was seinen modellhaften Niederschlag in einer
zunehmenden Absterbewahrscheinlichkeit u findet. Nach dem Freiwerden eines Standortes durch Absterben
kann im natiirlichen System eine Wiederbesiedlung stattfinden. Definiert man Py(t,) als Bruchteil der Baums-
tandorte, der sich zur Zeit t im physiologischen Alter t, befindet, so kann man den geschilderten Modellverlaut
anhand einer Altersklassenverteilung in folgenden einfachen Gleichungen festhalten (s. Abb. 1):

Puiltp + 1) = Py(tp) fir t = 1..T (1)
P'+1(tp +k) =Py tp) far tp =Ty+1 ..T2 2)
Praltp + K) = (1-n(15)) Pultp) fir ty = To+1.Tp @)

wobei k den aktuellen Zuwachs des physiologischen Alters t, als Resultat der Triggerfaktoren (Umweltstre8)
beschreibt. k wachst mit zunehmendem Alter an:

k=Kkmlte"T4) / (Tm-T4) fir ty > Ty (4)

Der maximale Zuwachs ky wird zufallig aus einer Poissonverteilung gezogen. Deren Mittelwert wird im folgen-
den als Ma8B fiir die mittlere Starke des Umweltstresses betrachtet.
Die Absterbewahrscheinlichkeit H(to) wachst ebenfalls mit zunehmendem physiologischen Alter an:

utp) = (tp'TZ)q I (TmT2)% (5)

Der Parameter q beschreibt hierbei die Starke des Anstieges. Realistische Werte fur q liegen bei g > 1, womit
ein geringeres Absterberisiko zu Beginn der Phase 3 modelliert wird und ein deutlicher Anstieg gegen Ende.

4. Modellergebni

Ohne detailliert auf die Modellvarianten und deren Auswertungen einzugehen (fir nahere Details siehe
JELTSCH & WISSEL 1993, 1994, JELTSCH 1993) sollen hier nur kurz die Ergebnisse skizziert werden, die
relevant fir unsere Frage nach einer ibergeordneten Schadensdynamik sind. Zunachst stand die Frage im Mit-
telpunkt, ob die verbale Hypothese zum natirlichen Baumgruppensterben validiert werden kann. Es konnte mit
Hilfe der mathematischen Modelle gezeigt werden, daB die erwahnte decline disease theory tatsachlich in der
Lage ist, ein wiederkehrendes natirliches Waldsterben bei Waldern mit einer dominierenden Baumart zu erkla-
ren. Als entscheidender Faktor fir die Synchronisation des Absterbegeschehens stellten sich die wiederkeh-
rend auftretenden Triggerfaktoren (Umweltstressoren) heraus. Bei den explizit raumlichen Modellvarianten wur-
den zusatzlich zu der am einzelnen Standort ablaufenden, bereits beschriebenen Dynamik verschiedene lokale
Wechselwirkungen zwischen den Baumen modelliert."Nachbarinfektionen" durch Schadlinge auf absterbenden
oder abgestorbenen Baumen, Veranderungen des Mikroklimas durch abgestorbene Nachbarbaume und andere
Nachbarwechselwirkungen fithrten dabei im Wechselspiel mit den lokalen Dynamiken auf Grund von synergisti-
schen Effekten zu groBflachig raumlich-zeitlichen Strukturen und Dynamiken. Dabei ergaben sich zum Teil cha-
rakteristische Strukturen, die mit natiirlichen Systemen verglichen werden konnten. Abbildung 2 zeigt eine
Momentaufnahme eines inselférmigen Waldsterbens wie es auch im hawaiianischen Regenwald auftritt. In
Abbildung 3 ist die Modellversion eines markanten wellenartigen Waldsterbemusters zu sehen wie es sowohl
bei Abies Waldern in Japan als auch in Nordamerika auftritt.
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Abb. 2:

Fig. 2:

Abb. 3:

Fig. 3:
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Typische Momentaufnahme des inselférmigen Waldsterbens. Die Flachen absterbender Baumstand-
orte (Phase 3: dunkelgrau bis schwarz) breiten sich im Gebiet bereits empfindlicher Standorte aus
(Phase 2: mittelgrau). Innerhalb der "Absterbeinseln" kommt wieder Jungwuchs hoch (Phase 1:
weiB). Die Parameterwerte entsprechen der Situation von Metrosideros polymorpha auf Hawaii.

Typical pattern of the patchlike dieback. The dieback patches (dark grey to black) are expanding into
the area of already stressed trees (medium grey). Within the dieback patches regeneration takes
place (white). The simulation is fitted to the situation of Metrosideros polymorpha, Hawaii.
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Typische Momentaufnahme des wellenférmigen Waldsterbens. Die Wellenfronten absterbender
Baume (schwarz) "wandern" nach rechts, gefolgt von Jungwuchs (weiB) und zunehmend geschwach-
ten Baumen (grau). Die Simulation entspricht der Situation von Abies balsamea am Whiteface moun-
tain (Nordamerika).

Typical pattern of the wavelike dieback. The wavefronts of dying back trees (black) "are moving" to

the right followed by regeneration (white) and increasingly stressed trees (grey). The simulation is
comparable to the situation of Abies balsamea at Whiteface mountain, North America.



Neben dem rein visuellen Abgleich zwischen Modell und Natur konnte der Ansatz fiir fiinf verschiedene Falle
natiirlichen Waldsterbens an Hand konkreter Fragen qualitativ und je nach Datenlage auch quantitativ validiert
werden. Dabei handelte es sich um das bereits erwahnte Metrosideros polymorpha-Sterben im hawaiianischen
Regenwald, den mountain beech dieback (Nothofagus solandri) in Neuseeland, den Alaska cedar dieback (Cha-
maecyparis nootkatensis) und zwei Félle von Abijes dieback in Nordamerika und in Japan (SPRUGEL 1976,
KOHYAMA 1988, MUELLER-DOMBOIS 1988, OGDEN 1988, HENNON & al.1990, JELTSCH 1993, JELTSCH
& WISSEL1994).

5. Anth nfl Wal rben

Fur funf naturliche Walder mit einer dominierenden Baumart konnte unser Ansatz einer Ubergeordneten Scha-
densdynamik validiert werden. Stellt dieser Ansatz damit aber auch ein Modell fir anthropogen beeinfluBtes
\Waldsterben dar? LaBt es sich in dieses vorgegebene Schema, das auf der “decline disease theory” beruht ein-
ordnen? Dazu soll im folgenden das Beispiel des hiesigen Tannensterbens naher untersucht werden. Aufbau-
end auf einer Hypothese von ELLING (1993) kann man die Dynamik des Tannensterben wie folgt in vereinfa-
chender Weise skizzieren:

Als "predisposing factor" scheinen schwefelhaltige Langzeitemissionen eventuell in Kombination mit einem Man-
gel an Nahrelementen wie z. B. Kalium zu einer Minderung der Frostresistenz bei Tannen zu fiihren. Diese wer-
den damit empfindlich gegeniiber dem "triggering factor" Frost. Verschiedene Luftschadstoffe als weiterer "pre-
disposing factor" fihren vermutlich zu Schaden an den Kutikularwachsen bzw. am Regelsystem der Spaltoff-
nungen und machen damit die Baume empfanglich gegeniiber dem “triggering factor" Diirre. Immissionen kén-
nen natlrlich auch unmittelbar als Triggerfaktor wirken. Sind die Baume schlieBlich auf Grund der Stressoren
hinreichend geschwacht, so werden sie anfallig gegeniiber Angriffen des Hallimasch und anderer Parasiten auf
das Wurzelsystem, was dem Faktorenkomplex der "accelerating factors" zugeordnet werden kann.

Insgesamt |&Bt sich diese Hypothese zum mitteleuropaischen Tannensterben also sehr gut in das Schema der
vorgestellten iibergeordneten Schadensdynamik einordnen. Im anthropogen unbeeinfluBten System konnte
sich die Walddynamik allerdings Uber mehrere Generationen hinweg ungestort entwickeln und dabei spezifi-
sche Effekte ausbilden. Das anthropogen beeinfluBte System, d. h. insbesondere der forstwirtschaftlich
genutzte Wald, unterliegt aber in der Regel jeweils nur fiir eine Generation einer natirlichen Populationsdyna-
mik, die im Rahmen einer méglichen Ubergeordneten Schadensdynamik beeinfluBt werden kann. Der vorge-
stellte Modellansatz wurde auf den Fall des Tannenssterbens angepaBt und es wurde untersucht, ob die Einord-
nung in die Ubergeordnete Schadensdynamik bereits ausreicht, um eine Synchronisation im Absterbeproze
innerhalb einer Baumgeneration zu erzielen. Dabei wurde von einem modellhaften Tannenwald von 10000 B&u-
men ausgegangen, der in einem Zeitraum von 20 Jahren besiedelt oder angepflanzt wurde. Nach diesen 20
Jahren setzt eine Entwicklung gemaB den drei Phasen der Modelltheorie ein. Es wurde ausgewertet, in wel-
cher Weise die Synchronisation im AbsterbeprozeB von der Starke der Stressoren abhangt. Dabei basiert das
betrachtete SynchronitatsmaB auf der Varianz der Absterbeverteilung. Letztere beschreibt die Zahl der abgestor-
benen Baume aufgetragen tber der Zeit. Je schmaler die Verteilung, d. h. je groBer der reziproke Wert der Vari-
anz ist, desto ausgepragter ist auch die Synchronisation im AbsterbeprozeB. Abbildung 4 zeigt den Wert des
gewahlten SynchronitatsmaBes (aus Skalengriinden wurde die Varianz durch ihren Logarithmus ersetzt), aufge-
tragen in Abhangigkeit von der mittleren Triggerstarke K, das heiBt der Starke des Umweltstresses Es zeigt
sich ein deutlicher Anstieg in der Absterbesynchronisation mit zunehmendem UmweltstreB. Das heiBt, bereits
in einer Generation reicht die Ubergeordnete Schadensdynamik aus, um ein synchrones Waldsterben zu erkla-
ren. Abbildung 5 zeigt analog die Dauer der Absterbephase des Waldes, das heiBt den Zeitraum vom Abster-
ben des ersten Baumes bis zum Sterben des letzten Baumes des modellierten Waldes, in Abhangigkeit von
der Starke des Umweltstresses.
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Abb. 4: Die Synchronitat des Absterbeprozesses (Synchronitats-MaB siehe Text) eines simulierten Waldes
(eine Generation) in Abhangigkeit von der Starke des mittleren Umweltstresses.

Fig. 4:  Synchrony of the dieback process (measure of synchrony s. text) of a simulated forest (one
generation) in dependance of the strength of the average environmental stresses.
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Abb. 5: Die Gesamtdauer des Absterbeprozesses eines simulierten Waldes in Abhangigkeit von der Starke
des mittleren Umweltstresses.

Fig. 5: The period of the dieback process of a simulated forest in dependance of the strength of the
average environmental stresses.

Die Dauer der Absterbephase reduziert sich von 140 Jahren ohne UmweltstreB bis auf etwa 35 Jahren unter
Stressoreneinwirkung. Der HauptabsterbeprozeB nimmt dabei einen noch kirzeren Zeitraum ein. Bei den
beschriebenen Ergebnissen wurden noch keine Wechselwirkungen oder Rickkoppelungseffekte zwischen dem
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Absterben der Baume angenommen. Als einfaches, hypothetisches Beispiel solcher mégliche Riickkopplungsef-
fekte kann folgendes dienen: Eine Zunahme der Synchronisation bedeutet ein vermehrtes Absterben von Bau-
men innerhalb eines kurzen Zeitraumes. Eine mégliche Wechselwirkung kénnte dann zum Beispiel in einer
Anhaufung von in Totholz nistenden Schadlingen oder in einer zunehmenden Gefahr durch Windbruchschaden
auf Grund verringertem Windschutz bestehen. Abbildung 6 zeigt den noch verstarkten Anstieg der Synchronisa-
tion im AbsterbeprozeB bei Beriicksichtigung dieser hypothetischen Szenarien in Form eines zusétzlichen einfa-
chen linearen Zusammenhangs zwischen der Zahl der in den letzten 2 Jahren abgestorbenen Baume und der
extinktionswahrscheinlichkeit der Baume p.
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Abh. 6:  Die Synchronitat des Absterbeprozesses eines simulierten Waldes in Abhangigkeit von der Starke
des mittleren Umweltstresses. Es wird ein negativer Riickkopplungseffektes auf Grund einer
Zunahme abgestorbener Baume angenommen.

Fig. 6:  The synchrony of the dieback process of a simulated forest in dependance of the strength of the
average environmental stresses. A possible negative feed back by accumulated dead trees is
additionally taken into account.

6. Fazit

Wir waren von der Hypothese ausgegangen, daB unterschiedliche Ursachekomplexe zu ganz unterschiedlichen
Fallen natirlichen oder anthropogen beeinfluBten Waldsterben fithren kénnen. Trotz dieser Unterschiede gibt
es aber eine vergleichbare Schadensdynamik, die auch zu vergleichbaren Phanomenen fihrt. Wir haben basie-
rend auf der decline disease theory eine Mdglichkeit einer solche iibergeordneten Schadensdynamik vorge-
stellt. Sie konnte mit Erfolg auf eine Reihe naturlicher Waldsterbephanomene angewandt werden und zeigte
2uch Relevanz fiir das Beispiel des anthropogen beeinfluBten Tannensterbens. Es konnten vor allem Aussagen
zu den Mechanismen gemacht werden, die zu einem synchronen Absterben groBer Waldflachen fuhren kén-
nen. Mit diesem Ansatz wird versucht, die Linie monokausaler Erklarungsversuche zu verlassen. Damit soll ein
Beitrag zum besseren Verstéandnis der komplexen Zusammenhange des Waldsterbens geleistet werden.
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