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Improved understanding of natural tree mortality is urgently needed. We analyzed beech (Fagus sylvatica) and oak (Quercus 
petraea, Q. robur) mortality in unmanaged forest stands by using long-term inventory data from strict forest reserves in 
Lower Saxony (Germany). We asked whether the mortality of these two tree species can be explained by competition, and 
whether beech and oak forest communities differ in respect of the relevance of causal factors of tree death. Competition was 
a significant factor regarding both beech and beech forest communities. However, death of oaks in oak forest communities 
could not be explained by competition. We hypothesize that in oak forest communities competition is masked by oak decline.
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Abstract

Ein verbessertes kausales Verständnis der natürlichen Baummortalität ist für Waldbewirtschaftung und Waldnaturschutz von 
großem Interesse. Vor diesem Hintergrund  geht die vorliegende Untersuchung der Frage nach, ob sich die Mortalität von Bu-
chen (Fagus sylvatica) und Eichen (Quercus petraea, Q. robur) in niedersächsischen Naturwäldern durch Konkurrenz erklären 
lässt und ob sich Buchen- und Eichenwaldgesellschaften im Hinblick auf die Bedeutung der Konkurrenz als Absterbeursache 
unterscheiden. Bei der Baumart Buche und in Buchenwaldgesellschaften stellt Konkurrenz einen signifikanten Einflussfaktor 
dar. Das Absterben von Eichen in Eichenwaldgesellschaften kann hingegen nicht durch Konkurrenz erklärt werden. Dieser 
Befund deutet darauf hin, dass Störungen, und hier vor allem die Eichen-Komplexkrankheit, Konkurrenzprozesse überlagern.

Schlüsselwörter: Fagus sylvatica, Konkurrenz, Mortalität, Naturwaldreservate, natürliche Waldentwicklung, Quercus robur, 
Quercus petraea

Kurzfassung

Einleitung

Buchen- und Eichenwaldgesellschaften stehen als die bedeutendsten 
natürlichen Laubwaldtypen Deutschlands im Fokus von Schutzkon-
zepten wie Natura 2000 oder NWE (Wälder mit natürlicher Ent-
wicklung, s. BMU 2007, Engel et al. 2016). In nicht bewirtschafteten 
Buchen- und Eichenmischwäldern werden übereinstimmend abneh-
mende Eichenanteile beobachtet (Meyer et al. 2016a). Da diese aus 
Naturschutzsicht unerwünschte Entwicklung mit einer Zunahme 
der Bestandesdichte einhergeht, liegt die Vermutung nahe, dass es 
sich vorrangig um konkurrenzbedingtes Absterben handelt (Rohner 
et al. 2013, Petritan et al. 2014). Die Überlegenheit der Buche (Fa-
gus sylvatica) in der Konkurrenz mit den einheimischen Eichenarten 
Trauben- und Stieleiche (Quercus petraea, Q. robur) ist in einem wei-
ten Standortbereich nachgewiesen (Leuschner 1998). Folglich wird 
seit Langem die Entnahme von konkurrierenden Schattbaumarten 
und insbesondere der Buche als Erhaltungsmaßnahme für Eichen 
empfohlen (Kunkel 1830, Burckhardt 1870, Rohner et al. 2013).

Neben Konkurrenz kommen allerdings auch abiotische und bio-
tische Störungen (z. B. Windwurf, Feuer, Insektenbefall) oder Alter 
als Ursachen für den natürlichen Tod von Bäumen in Betracht. Die 
lange Lebensdauer von Waldbäumen und die wechselseitige Beein-
flussung verschiedener mortalitätsauslösender Faktoren (Franklin 
et al. 1987, Wang et al. 2012) erschweren die Analyse von Abster-
beprozessen. In Wirtschaftswäldern kommt hinzu, dass forstliche 
Maßnahmen den natürlichen Verlauf der Mortalität überlagern und 
verändern. Unbewirtschaftete Wälder, wie z. B. Naturwaldreservate, 
sind daher zur Untersuchung der natürlichen Mortalität in besonde-
rem Maße geeignet (Meyer 1997, Heiri et al. 2011). 

Ein verbessertes kausales Verständnis der natürlichen Baummor-
talität ist für Waldbewirtschaftung und Waldnaturschutz insgesamt 
von großem Interesse (Hülsmann et al. 2016), u. a. auch deshalb, 
weil im Zuge des Klimawandels zunehmende Absterberisiken von 
Waldbäumen erwartet werden (van Mantgem et al. 2009, Allen et al. 
2010, Seidl et al. 2011) und der Flächenanteil von unbewirtschafte-
ten Waldschutzgebieten steigt (Meyer et al. 2011). 

Um das kausale Verständnis der Mortalität von Buchen und Ei-
chen in unbewirtschafteten Waldbeständen zu verbessern, gehen wir 
der Frage nach, ob sich die Mortalität dieser beider Baumarten in 
niedersächsischen Naturwäldern durch Konkurrenz erklären lässt 
und ob sich Buchen- und Eichenwaldgesellschaften im Hinblick auf 
die Bedeutung der Konkurrenz als Absterbeursache unterscheiden. 

Material und Methoden

In Niedersachsen wurden die Ausweisung und Erforschung von Na-
turwäldern (früher: Naturwaldreservate) Anfang der 1970er-Jahre 
begonnen. In den damals eingerichteten, meist 1 ha großen Unter-
suchungsflächen, den sog. Kernflächen, wurden zunächst Vollklup-
pungen des Derbholzbestandes durchgeführt. In den letzten zwei 
Jahrzehnten wurde das Monitoring dieser Untersuchungsflächen 
fortgeführt und durch die Rekonstruktion des räumlichen Stamm-
verteilungsmusters erweitert (Meyer et al. 2006). 

In der vorliegenden Untersuchung wurden die Aufnahmedaten 
aus 38 Buchen- und Eichen-Kernflächen in 22 Naturwäldern ge-
nutzt (Abbildung 1, zu den einzelnen Flächen siehe auch Meyer et 
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al. 2006 u. 2015). 24 Kernflächen liegen in Buchen- und 14 Kernflä-
chen in Eichenwaldgesellschaften, diese weisen teilweise eine Hute- 
oder Mittelwaldtradition auf. Insgesamt wurde ein Kollektiv von 
4.944 Bäumen betrachtet (Buchen: 4.268, Eichen: 676), von denen 
922 (764 Buchen und 158 Eichen) im Laufe des Untersuchungszeit-
raums abgestorben waren. Die Beobachtungsdauer lag im Mittel bei 
27 Jahren (Minimum: 9 Jahre, Maximum: 44 Jahre).

Der Durchmesser des Grundflächenmittelstamms betrug zum 
Zeitpunkt der Erstaufnahme bei den untersuchten Buchen im 
Durchschnitt (± Standardfehler) der Kernflächen 39,3 ± 1,6 cm (Bu-
chenwaldgesellschaften) und 30,9 ± 2,8 cm (Eichenwaldgesellschaf-
ten) sowie bei den untersuchten Eichen 42,6 ± 3,9 cm (Buchenwald-
gesellschaften) und 55,2 ± 4,1 cm (Eichenwaldgesellschaften). Daran 
wird erkennbar, dass sich die untersuchten Waldbestände in der Op-
timalphase befinden, in der altersbedingtes Absterben überwiegend 
nicht zu erwarten ist. Konkurrenz und Störungen verbleiben somit 
als wichtigste übergreifende Ursachenkomplexe für Baummortalität. 

Die Konkurrenzsituation der Einzelbäume wurde anhand der 
Summe der Hegyi-Werte (Hegyi 1974) der vier stärksten Konkur-
renten in 45°-Sektoren um den jeweiligen Bezugsbaum quantifiziert. 
Bezugsbäume in einer 10 Meter breiten Randzone wurden bei der 
Analyse ausgeschlossen.

Die Modellierung der Mortalitätswahrscheinlichkeit erfolgte mit 
einem gemischten logistischen Model (proc glimmix unter SAS 9.3), 
in das als feste Effekte der Hegyi-Index (= Summe der Hegyi-Werte), 
die Beobachtungsdauer und die kategorialen Variablen Baumart und 
Waldtyp sowie als zufälliger Effekt die jeweilige Kernfläche einge-
gangen sind. 

Ergebnisse

Alle vier erklärenden Variablen (feste Effekte) erwiesen sich als höchst 
signifikant (Tabelle 1). Ein signifikanter zufälliger Effekt wurde für 9 
der insgesamt 37 Kernflächen festgestellt. 

Aufgrund des signifikanten Einflusses der kategorialen Variablen 
wurden Teilmodelle für die vier Kombinationen aus Waldtyp und 

Baumart berechnet. In diese gingen der Hegyi-Index und die Be-
obachtungsdauer als feste Effekte sowie die Kernfläche als zufälliger 
Effekt ein. Neben einzelnen zufälligen Flächeneffekten waren die fol-
genden festen Effekte in den Teilmodellen signifikant (Irrtumswahr-
scheinlichkeit < 0,05):

•	Buchen im Buchenwald: Hegyi-Index und Beobachtungsdauer
•	Buche im Eichenwald und Eiche im Buchenwald: Hegyi-Index 
•	Eiche im Eichenwald: Beobachtungsdauer. 

Die jeweiligen Globalmodelle der Baumarten und Waldtypen 
ohne Berücksichtigung des Koeffizienten für die zufälligen Effekte 
verdeutlichen die Beziehung zwischen Mortalität und Konkurrenz 
bzw. den Anstieg der Absterbewahrscheinlichkeit mit der Beobach-
tungsdauer (Abbildung 2). Dabei zeigen Buchen in beiden Wald-
typen einen ähnlichen konkurrenzbedingten Mortalitätsverlauf. Die 
Mortalität von Eichen in Buchenwaldgesellschaften nimmt deutlich 
stärker mit steigenden Hegyi-Werten zu als diejenige der Buchen. 
Die Mortalität von Eichen in Eichenwaldgesellschaftenn ließ sich 
nicht durch Konkurrenz erklären. Ihre Absterbewahrscheinlichkeit 
steigt mit der Beobachtungsdauer weitgehend linear auf rund 30 % 
nach 40 Jahren an. 

Diskussion 

Die vorliegende Untersuchung zeigt das Potenzial von Naturwaldre-
servaten und die Bedeutung von langfristigen Zeitreihen der räum-
lichen Baumverteilung für die Untersuchung von Mortalitätsprozes-
sen in Wäldern (Heiri et al. 2011). Bei der Baumart Buche und in 
Buchenwaldgesellschaften ist Konkurrenz ein höchst signifikanter 
Einflussfaktor. Zu vergleichbaren Ergebnissen kommen Hülsmann 
et al. (2016). Zwar kann auch für Eichen in Eichenwaldgesellschaf-
ten angenommen werden, dass Konkurrenz eine Rolle für das Ab-
sterben spielt, die fehlende Signifikanz dieses Faktors deutet jedoch 
darauf hin, dass Störungen eine größere Bedeutung zukommt. Dies 
ist angesichts der in den letzten Jahrzehnten durch die Eichen-Kom-
plexkrankheit verursachten Absterbewellen (Hartmann und Blanck 
1998, Bressem et al. 2013) plausibel. Eine durch Konkurrenz ange-
triebene gerichtete Sukzession von unbewirtschafteten Eichenwald-
gesellschaften in Richtung Buchenwald ließ sich nicht nachweisen. 
Abnehmende Eichenanteile gehen offenbar nicht ausschließlich auf 
einen konkurrenzbedingten Ausscheidungsprozess zurück. Infolge-
dessen sind die Möglichkeiten, ältere Eichen durch Regulierung der 
Konkurrenzverhältnisse zu erhalten, in Eichenwaldgesellschaften be-
schränkt.

Abb. 1. Die untersuchten niedersächsischen Naturwälder. Abgrenzung der forstli-
chen Wuchsgebiete nach Gauer u. Kroier (2012).
Lower Saxony and the strict forest reserves under investigation. The delimitation of the forest 
growth regions follows Gauer and Kroier (2012).

Tab. 1. Ergebnisse eines gemischten logistischen Modells für die Mortalität von Bu-
chen und Eichen in Buchen- und Eichen-Naturwäldern in Abhängigkeit von Waldtyp, 
Baumart, Hegyi-Index und Beobachtungsdauer.
Results of a mixed logistic model for the mortality of beeches and oaks (both in beech and 
oak dominated strict forest reserves) depending on forest type, tree species, Hegyi index and 
observation period.

Parameter Ausprägung Koeffizient p > |t|

Achsenabschnitt - -4,5175 < 0,0001

Waldtyp Buchenwald 0,9416    0,0006

Eichenwald 0

Baumart Buche  -1,9952 < 0,0001

Eiche 0

Hegyi-Index - 0,06483 < 0,0001

Beobachtungsdauer - 0,08852 < 0,0001
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Von den Wäldern in Europa wird erwartet, eine große Bandbreite an 
Ökosystemdienstleistungen zu erbringen. Dies ist für das Manage-
ment der Wälder wegen der Unsicherheiten des Klimawandels, der 
Dynamik globaler Märkte und des Drucks zur gesteigerten Nutzung 
von Bioenergie eine große Herausforderung. Diese Entwicklungen 
könnten Anpassungen von bisher bewährten waldbaulichen Konzep-
ten erforderlich machen. 

Das Projekt ALTERFOR untersucht alternative Waldbaukonzep-
te auf der Basis von zehn regionalen Fallstudien, welche die unter-
schiedlichen waldbaulichen Managementverfahren in verschiedenen 
europäischen Ländern optimieren. Die Fallstudienregionen befinden 
sich in Schweden, Deutschland, Irland, Italien, Litauen, den Nieder-
landen, Portugal, der Slowakei und der Türkei. 

Die Schwedische Universität für Agrarwissenschaften (SLU) ko-
ordiniert das EU-Projekt, das von 20 Einrichtungen aus neun eu-
ropäischen Ländern bearbeitet wird. Projektpartner in Deutschland 
sind die TU München, die Georg-August-Universität Göttingen, der 

Deutsche Forstverein und das Fraunhofer-Zentrum für Internationa-
les Management und Wissensökonomie. 

Die alternativen Waldbaukonzepte werden gemeinsam mit allen 
am Wald interessierten staatlichen, wirtschaftlichen und zivilgesell-
schaftlichen Akteuren erarbeitet. Die alternativen Waldbaukonzepte 
werden hinsichtlich der Bereitstellung von verschiedenen Ökosys-
temdienstleistungen umfassend evaluiert. Des Weiteren untersucht 
ALTERFOR das Umsetzungspotenzial von ausgewählten alternati-
ven Waldbaukonzepten, die von unterschiedlichen Akteuren, von 
privater Forstwirtschaft bis zum Naturschutz, bevorzugt werden.


