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Praferenzen des Tannenhdhers Nucifraga caryocatactes
beim Anlegen von Samenverstecken

Felix Narmann, Carola Kiifmann und Eike Lena Neuschulz

Selection of seed-caching sites by Spotted Nutcrackers Nucifraga caryocatactes

Seed dispersal by food hoarding animals is a widespread mechanism of plant regeneration. For animal-
dispersed plants it is of high importance where seeds are deposited, because microclimatic conditions
strongly determine how successfully plants can establish. We examined the caching behaviour of Spotted
Nutcrackers Nucifraga caryocatactes, and investigated the microclimatic conditions of their caching sites.
Spotted Nutcrackers form an exclusive mutualistic relationship with the Swiss stone pine Pinus cembra.
While nutcrackers are the principal seed dispersers of the pine, cached pine seeds are the main food
source of the birds throughout the year. The study was conducted in the Central Alps in Switzerland.
We observed the caching behavior of Nutcrackers across and beyond the elevational occurrence of Swiss
stone pine from 1850-2300 m a.s.l. in August and September 2014. To distinguish caching sites from non-
caching sites, we took standardized soil samples along the elevational gradient, which we checked for the
presence of seeds cached by Nutcrackers. At both observed caching sites and random soil samples, we
measured environmental variables (i.e. canopy openness, soil moisture, vegetation cover, slope, nitrogen
availability, distance to closest fertile pine), to test whether the microhabitat significantly affected the
caching behavior of Nutcrackers. Our findings showed that Nutcrackers deployed most of their seed
caches at elevations ranging from 2000 to 2100 m a.s.l. Nutcrackers preferred caching sites with low
canopy openness, e.g. close to tree trunks. As pine seedlings have been shown to have a higher potential
to establish under open canopy, our findings suggest that seed deposition by nutcrackers might be detri-
mental for the regeneration of Swiss stone pine. The birds’ strategy to cache seeds at sites where poten-
tial seedling establishment is low could be driven by their intention to store viable seeds. Since nut-
crackers depend on seeds as a food source, the viability of seeds is crucial for the survival of the birds.
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Einleitung

Samenausbreitung ist eine essenzielle Komponente
im Regenerationszyklus von Pflanzen. Sie be-
stimmt tiber die biotischen und abiotischen
Umweltbedingungen, die ein Keimling und die
spéatere Pflanze erfahrt (Wenny 2001, Vittoz und
Engler 2007). Vor allem in Extremlebensraumen
wie dem Hochgebirge kommt der Samenaus-
breitung eine wichtige Rolle zu. Reliefbedingt ent-
steht im Hochgebirge eine Vielzahl von hetero-
genen Mikrohabitaten, die einen weitaus hoheren
Einfluss auf das Pflanzenwachstum haben als die
generelle Abnahme der Temperatur mit steigender
Meereshohe (Gottfried et al. 1998). Die Exposition
(z. B. Sonnen- oder Schattenhinge) bedingt einen
Grofsteil dieses Mikroklimas (Kérner 2003). Auch
die bodennahe Vegetationsschicht modifiziert das
Mikroklima stark (Cernusca 1976, Ellenberg und
Leuschner 2010). Fiir die Pflanzen ist entschei-
dend, in welches dieser Mikrohabitate ihre Samen
ausgebreitet werden.

einem Samen der Zirbelkiefer Pinus cembra. —

Spotted Nutcracker with a seed of Swiss stone pine.
Foto: E. L. Neuschulz
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Wahrend Hydrochorie (Ausbreitung durch
Wasser) und Anemochorie (Ausbreitung durch
Wind) zufélligen Charakter haben, kann Samen-
ausbreitung im Falle der Zoochorie (Ausbreitung
durch Tiere) auch gerichtet sein (Howe und
Smallwood 1982). Neben den allgemeinen Vor-
teilen der Samenausbreitung (Ausweitung des
Samenschattens, Besiedlung neuer Habitate,
Senkung des Inzuchtrisikos) fithrt zielgerichtete
Ausbreitung in der Regel auch zu einer Aus-
breitung grofier Teile der Samen an fiir die Kei-
mung besonders geeignete Standorte (z. B. Wenny
und Levey 1998). Einige Studien zeigen jedoch
auch, dass zielgerichtete Ausbreitung nicht immer
vorteilhaft fiir die Pflanze sein muss (z. B. lida
2004, Zhang et al. 2013).

Der Tannenhéher Nucifraga caryocatactes stellt
das ideale Studienobjekt dar, um gerichtete Sa-
menausbreitung zu untersuchen. Der Vogel bildet
eine extrem spezialisierte, mutualistische Lebens-
gemeinschaft mit der Zirbelkiefer (auch Zirbe
oder Arve genannt) Pinus cembra (Mattes 1978,
1982). Der Tannenhaher nutzt die nussahnlichen
Samen der Zirbelkiefer als priméare Nahrungs-
quelle (Mattes 1982). Sobald die Samen im August
reif sind, beginnen die Haher mit ihrer Sammel-
tatigkeit (Abb. 1). Pro Jahr werden rund 6.000
Verstecke mit ca. 30.000-100.000 Samen von einem
Tannenhaher angelegt (Bauer et al. 2012). Wie
viele andere Vogel der Familie der Corvidae, be-
sitzt der Tannenhdher ein ausgepragtes raum-
liches Erinnerungsvermdogen (Tomback 1980), so-
dass rund 80 % der iiberwiegend unter einer
Schneedecke liegenden Samenverstecke wieder-
gefunden werden (Mattes 1982, Abb. 2). Aus nicht
genutzten Samenverstecken kann sich die Zirbel-
kiefer potenziell verjiingen. Anders als die geflii-
gelten Samen von z. B. Larche Larix decidua oder
Fichte Picea abies werden die deutlich schwereren
Samen der Zirbelkiefer fast ausschliefilich vom
Tannenhdher ausgebreitet (Boden et al. 2010).

Vor allem durch die umfassenden Arbeiten
von Mattes (1978, 1982) ist die quantitative Dimen-
sion des Versteckverhaltens des Tannenhédhers
bekannt. Jedoch liegen tiber das fiir die Keimung
entscheidende Mikroklima an den Versteckorten
nur bedingte Kenntnisse vor. Unser Ziel war es, zu
untersuchen, wo Tannenhdher im Umweltraum
ihre Samenverstecke anlegen, um die Hypothese
der zielgerichteten Ausbreitung (,directed dis-
persal hypothesis”) zu priifen. Hierzu wurden
die mikroklimatischen Bedingungen von Versteck-
und Nicht-Versteckorten verglichen. Wir erwar-
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Abb. 2. Auch im Winter nutzt der Tannenhédher die angelegten Samenverstecke. — Spotted Nutcrackers

also feed on cached seeds during winter.

teten, dass der Tannenhdher bevorzugt seine
Samenverstecke dort anlegt, wo das Mikroklima
besonders giinstig fiir die Etablierung der Zirbel-
kiefer ist, um den Fortbestand seiner Schliissel-
ressource zu gewahrleisten.

Untersuchungsgebiet und Methoden

Untersuchungsgebiet. Das Versteckverhalten des
Tannenhadhers wurde in den Schweizer Zentral-
alpen nahe der Gemeinde Davos im Kanton
Graubiinden untersucht (durchschnittlicher Nie-
derschlag 999 mm pro Jahr, mittlere Jahrestem-
peratur 2,8° C; Station Davos, 1.594 m ii.NN,
Normperiode 1961 - 1990). Die Untersuchungen
wurden an zwei siidwest-exponierten Hingen im
Fliela- (46°4800.25 N, 9°54015.38 E) und Ser-
tig-Tal (46°4400.76 N, 9°5103.50 E) durchgefiihrt
(Abb. 3). Beide untersuchten Hénge zeigten einen
dhnlichen Aufbau der Waldstruktur. Entschei-
dend fiir die Auswahl der Hange war der vorlie-
gende Wuchsgradient der Zirbelkiefer mit einer
unteren Hohenverbreitungsgrenze bei 1.900 m
1.NN, einer maximalen Abundanz zwischen 1.950
und 2.050 m i.NN und einer oberen, die Baum-
grenze bildenden Verbreitungsgrenze bei 2.150 m

Foto: E. L. Neuschulz

1.NN. Einzelne, nicht-fertile Zirbelkiefern drangen
noch in die subalpine Héhenstufe bis auf ca. 2.200
m .NN vor. Die unteren montanen Lagen wur-
den von Fichte Picea abies und Larche Larix decidua
dominiert. Der menschliche Einfluss (Forstwirt-
schaft, Tourismus) auf die untersuchten Hange
war gering und konnte vernachléssigt werden.
Beide untersuchten Hange wurden zunachst in
Hohenstufen von 50 Hohenmetern unterteilt. Um
den kompletten Wuchsgradienten der Zirbelkiefer
abzudecken, wurden zehn Hohenstufen von 1.850
bis 2.300 ii.NN etabliert. So ergab sich in jedem
Tal eine untersuchte Flache zwischen 0,5 und
1 km?2.

Versteckverhalten des Tannenhihers. Das Ver-
steckverhalten des Tannenhdhers wurde in zwei-
stiindigen Beobachtungsdurchgédngen in der Zeit
von Mitte August bis Mitte September 2014 stu-
diert. Dazu wurden Tarnnetze und Fernglaser
verwendet. Insgesamt wurden 79 Beobachtungs-
durchgénge (158 Stunden) durchgefiihrt. Beob-
achtet wurde ausschliefslich in mittleren Hohen-
lagen zwischen 1.900 und 2.100 m 4i.NN, da hier
die hochste Versteckaktivitat zu erwarten war
(Neuschulz et al. 2015). Sofern in einem Beobach-
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tungsdurchgang Versteckvorgéange beobachtet
werden konnten, wurden die entsprechenden
Stellen mit einem hochauflésenden differenziellen
GPS (Trimble GeoXM) eingelesen und markiert.
Um den Stichprobenumfang zu erhéhen, wurden
zusétzlich auf allen Hohenstufen Kamerafallen
mit Bewegungssensor (Bushnell Trophy Cam) ein-
gesetzt. Um festzustellen, an welchen Stellen im
Umweltraum der Vogel es vermeidet, Samenver-
stecke anzulegen, wurden iiber den gesamten
Hohengradienten zufédllig-standardisiert ausge-
wahlte Orte auf die Prasenz von Samenverstecken
iiberpriift. Hierzu wurden auf den zehn Hohen-
stufen von 1.850-2.300 m ii.NN je zwei Transekte
von insgesamt 10 m Lange horizontal zur Hang-
neigung angelegt. In einem Abstand von einem
Meter wurden Bodenproben von jeweils 1 dm?
entnommen und griindlich nach geschlossenen
oder durch den Tannenhéher sauber halbierten
Samen der Zirbelkiefer durchsucht. Ein positiver
Befund von Samen deutete auf Verstecke des

Abb. 3. Lage der Untersuchungsge-
biete (rot umrandet) in den Schweizer
Zentralalpen nahe Davos. — Location of
the studied valleys (red squares) in the
Swiss Alps near Davos.

J k- : |:I Untersuchungsgebiet

Tannenhahers hin. Bei negativem Befund wurde
der Standort als Nicht-Versteck klassifiziert. Es
wurden pro Tal 200 und somit insgesamt 400
Zufallsstichproben genommen. Die Standorte der
Zufallsstichproben wurden ebenfalls per diffe-
renziellen GPS eingelesen.

Mikroklimatische Bedingungen der Versteck-
orte. Um das Mikroklima an Versteck- und Nicht-
Versteckorten zu charakterisieren, wurden Um-
weltvariablen erfasst, die in vorherigen Studien
als entscheidend fiir die Etablierung der Zirbel-
kiefer identifiziert wurden (Neuschulz et al. 2015,
Ulber et al. 2004, Boden et al. 2010). Alle folgenden
Umweltvariablen wurden unmittelbar an den
Versteckorten bzw. an allen Zufallsstichproben
gemessen:

Die Kronendachoffnung, definiert als Anteil
der nicht durch Baumkronenbedeckung beschat-
teten Bereiche, ist ein Maf$ der Lichtverfiigbarkeit.
Keimlingsexperimente von Neuschulz et al. (2015)
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zeigten, dass hochste Etablierungswahrschein-
lichkeiten der Zirbelkieferkeimlinge in Bereichen
mit hoher Kronendachéffnung auftreten. Die
Kronendachoffnung wurde mit einem sphari-
schen Densitometer (Forestry Suppliers) aufge-
nommen.

Der Feuchtigkeitsgehalt des Bodens bestimmt
iiber die Etablierung von Pflanzen (Taiz und
Zeiger 2010). Neuschulz et al. (2015) konnten
hochste Etablierungswahrscheinlichkeiten der
Zirbelkiefer in Bereichen mit hochster Boden-
feuchte feststellen. Zur Messung der Bodenfeuchte
wurde ein Tensiometer (Theta-Kit Version 3) ver-
wendet und iiber fiinf Messungen gemittelt.

Die Bodenvegetation modifiziert im starken
Mafle das Mikroklima des Keimlings (Adams
2010). Wahrend eine geringe Vegetationsbedeckung
Keimlinge den extremen Umweltbedingungen im
Hochgebirge aussetzt, fiihrt eine dichte Vegeta-
tionsdecke zu starker interspezifischer Konkurrenz.
Zusatzlich wird die Versteckanlage des Tannen-
hahers durch dichte Vegetation behindert. Die
Aufnahme der Bodenvegetation erfolgte nach
Braun-Blanquet (1964) auf einer Fliche von einem
Quadratmeter um das Samenversteck bzw. an den
Zufallsstichproben.

Die Hangneigung beeinflusst in grofSem Mafle
die Hohe der Schneedecke. Flache Hangpartien
akkumulieren deutlich mehr Schnee als stark
geneigte. Hohe Schneedecken und spate Aus-
aperungszeiten erhohen die Anfalligkeit der
Zirbelkiefer gegeniiber Schneeschimmel, der die
Nadeln der Baume befillt (Roll-Hansen 1989).
Zusatzlich erschwert eine hohe Schneedecke dem
Haher die Nutzung der angelegten Verstecke. Die
Hangneigung wurde durch einen Winkelmesser
(Tajima Slant 100) gemessen.

Stickstoff stellt als Mikrondhrelement einen
essenziellen Baustein fiir das Pflanzenwachstum
dar (Millard 1996). Zur Aufnahme der Stickstoff-
verfligbarkeit wurde ein Aktivitdtsmessgerat
(PNT 3000) verwendet und fiinf Messungen im
Abstand von rund 5 cm um den Versteck-/Nicht-
Versteckort gemittelt.

Der Abstand zur nachsten fertilen Zirbelkiefer
wurde gemessen, um zu priifen, ob die Versteck-
aktivitat in Abhangigkeit zur Ressourcenverfiig-
barkeit steht. Die Entfernung wurde mit einem
Laser-Entfernungsmesser (Nikon Laser 8005)
bestimmt.

Statistische Analysen. Ziel der Analyse war es, zu
testen, unter welchen mikroklimatischen Be-

dingungen die Tannenhéher ihre Samenverstecke
bevorzugt anlegen. Hierzu wurde ein Genera-
lisiertes Lineares Gemischtes Modell (GLMM)
verwendet. Als bindre abhangige Variable wurden
die Versteckorte aus Beobachtungen und Zufalls-
stichproben gegentiber den Nicht-Versteckorten
aus den Zufallsstichproben genutzt. Die erkla-
renden Variablen (fixed effects) im Modell waren
die Umweltvariablen (d. h. Kronendachoffnung,
Feuchtigkeitsgehalt des Bodens, Bodenvegetation,
Hangneigung, Stickstoffverfiigbarkeit, Abstand
zur nachsten fertilen Zirbelkiefer), das untersuchte
Tal (d. h. Fliiela versus Sertig) und die Methode
der Datengewinnung (Beobachtungen versus
Zufallsstichproben). Um Multikollinearitat zu ver-
meiden, wurden alle Umweltvariablen mit Hilfe
der Produkt-Moment-Korrelation nach Bravais-
Pearson auf Korrelation tiberpriift (Wollschlager
2013). Die Hohenstufe wurde dem Modell als
zufalliger Faktor (random effect) hinzugefiigt.
Um die Umweltvariablen sinnvoll vergleichen zu
konnen, wurden alle Variablen standardisiert und
zentralisiert (Mittelwert = 0, Standardabwei-
chung = 1). Aus dem Modell wurden schrittweise
alle nicht-signifikanten (p > 0,05) Pradiktoren ent-
fernt (backwards selection). Zur Validierung des
Modells gegeniiber dem Null-Modell wurde
Akaikes Informationskriterium (AIC) verwendet
(Burnham et al. 2010). Kleinere AIC-Werte spre-
chen fiir eine bessere Anpassung des Modells
(Wollschlager 2013). Zur statistischen Analyse
wurde das Programm R verwendet (R Develop-
ment Core Team 2014).

Ergebnisse

Insgesamt konnten 80 Versteckanlagen beobachtet
werden. In 35 % der Beobachtungsdurchgange
wurde mindestens ein Versteckvorgang aufge-
nommen, maximal wurden sieben Versteck-
vorgange pro Durchgang beobachtet. Zusétzlich
wurden 11 Versteckvorgiange durch Kamerafallen
aufgezeichnet. Die Auswertung der Zufallsstich-
proben ergab eine deutlich geringere Anzahl von
Versteckorten im Vergleich zu den Beobach-
tungen. In 41 von 400 Zufallsstichproben (10 %)
wurden Samenverstecke nachgewiesen, die von
Tannenhédhern angelegt worden waren. Somit
wurden insgesamt 132 Verstecke festgestellt.
Die Verteilung aller Samenverstecke erstreckte
sich beinahe iiber den gesamten Hohengradien-
ten. Mit Ausnahme der hochsten Stufe (2.300 m
1.NN) konnten in allen Hohenlagen Versteckorte



94

60
L
40
30

204

Anzahl Samenverstecke

104

o] Ml =

1850 1900 1950 2000 2050 2100 2150
Hohenstufe (m G.NN)

nachgewiesen werden (Abb. 4). Diese konzen-
trierten sich jedoch deutlich auf Hanglagen zwi-
schen 2.000 und 2.100 m 1i.NN. Hier wurden 89 %
aller Verstecke aufgenommen, allein 59 Verstecke
wurden auf 2.000 m i.NN festgestellt. Hohen-
stufen unterhalb von 2.000 bzw. oberhalb von
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Abb. 5. Effekt der Baumkronendachéffnung auf
die Versteckwahrscheinlichkeit des Tannenhéhers.
Steigende Werte der Kronendachoffnung tiben
einen negativen Einfluss auf die Versteckwahr-
scheinlichkeit aus. Dargestellt sind die vorherge-
sagten Werte des GLMM. — Effect of canopy open-
ness on the probability of seed caching by Spotted
Nutcrackers. An increase in canopy openness nega-
tively affects the probability of caching. Plotted are
model predictions of the GLMM.
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Abb. 4. Anzahl der Samenverstecke des
Tannenhahers entlang des Hohengra-
dienten. Orangefarbene Saulen stellen
beobachtete Samenverstecke dar, rote
Saulen solche, die aus Zufallsstich-
proben hervorgegangen sind. — Distri-
bution of observed seed caches deposited by
Spotted Nutcrackers along the elevational
gradient. Orange bars represent caches
detected by observations, red bars those
detected by random sampling.

2250

2.100 m i.NN wurden von den Tannenhdhern
nur selten zur Anlage der Samenverstecke ge-
nutzt. Hier wurden insgesamt nur 15 Verstecke
aufgenommen (11 % aller Verstecke). Oberhalb
der Waldgrenze (>2.100 m 1i.NN) wurden sieben
Versteckorte (5 %) registriert. Nach der Entfernung
aller nicht-signifikanten (p > 0,05) Variablen aus
dem Modell blieb einzig die Variable Kronen-
dachoffnung als signifikanter Pradiktor fiir die
Anlage der Samenverstecke erhalten. Eine hohere
Kronendachoffnung hatte einen negativen Effekt
auf die Versteckwahrscheinlichkeit, d. h. die Tan-
nenhaher legten ihre Samenverstecke tiberwie-
gend in dunklen, vom Kronendach beschatteten
Bereichen an. Der niedrigere AIC-Wert des finalen
GLMM im Vergleich zum Nullmodell zeigte die
bessere Passung des finalen Modells (Koeffizient:
-1,13; AIC: 407,16; AIC-Differenz zum Nullmodell:
21; P < 0,001). Fiir Bereiche mit einer mittleren
Kronendachoffnung (Werte zwischen 40 und 60 %)
ergab das Modell eine vorhergesagte Versteck-
wahrscheinlichkeit von 11 %. In Bereichen mit ge-
ringer Beschattung durch Baume (Kronendachoff-
nung > 95 %) sank die Versteckwahrscheinlichkeit
auf 3 %. Die hochste vorhergesagte Versteckwahr-
scheinlichkeit (> 30 %) besafen lichtarme Standorte
(Kronendachoffnung < 5 %; Abb. 5).

Diskussion

Das Versteckverhalten des Tannenhahers variierte
entlang des Hohengradienten. Mittlere Hohen-
lagen wurden zur Anlage von Samenverstecken
stark bevorzugt. Unsere Ergebnisse zeigten, dass
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die Auswahl der Versteckorte allein von der
Kronendachoffnung abhéngig war. Die hochste
Versteckwahrscheinlichkeit wurde fiir Orte mit
hoher Beschattung durch das Kronendach vorher-
gesagt. Im Gegensatz zur Hypothese der zielge-
richteten Samenausbreitung, konnte kein tiber-
proportionaler Transport von Samen der Zirbel-
kiefer an fiir die Keimung besonders geeignete
Standorte nachgewiesen werden.

Tannenhéher legen ihre Samenverstecke aus-
schliefllich im eigenen Revier an (Mattes 1978).
So werden lange Wegstrecken bei der spateren
Nutzung vermieden. Hohe Konzentrationen der
Samenverstecke sollten sich folglich in Bereichen
mit hoher Revierdichte finden. Schmid et al. (1998)
konnten die hochsten Revierdichten von Tannen-
hdhern im Bereich mittlerer Hohenstufen nach-
weisen, was die hohe Versteckaktivitat in mitt-
leren Hohenlagen in unserer Studie bestatigt. Die
Baumartenzusammensetzung wird hier von der
Zirbelkiefer dominiert. Die Larche erreicht ihre
obere Verbreitungsgrenze und tritt nur noch ver-
einzelt auf. Fiir den Tannenhéher ergeben sich
somit Habitate mit einer giinstigen Ressourcen-
verfiigbarkeit. Die hohe Dichte fertiler Zirbel-
kiefern ermoglicht dem Vogel eine effiziente Ernte
der Zirbelkiefersamen. Die hohe Revierdichte in
den mittleren Hohenlagen kann moglicherweise
also auf die gute Ressourcenverfiigbarkeit zurtick-
gefiihrt werden.

Die Bevorzugung von Bereichen mit geringer
Kronendachoffnung zur Anlage von Samenver-
stecken steht moglicherweise in Verbindung mit
der Haltbarkeit der Samen. Sobald die durch den
Tannenhédher versteckten Samen keimen, konnen
diese nicht mehr als Nahrung genutzt werden.
Aus diesem Grund ist es wahrscheinlich, dass die
Vogel bei der Versteckanlage eine besondere
Praferenz fiir Orte haben, die fiir die Keimung
der Zirbelkiefer ungiinstig sind. Neuschulz et al.
(2015) konnten in Keimungsexperimenten nach-
weisen, dass neben der Bodenfeuchte vor allem
die Lichtverfligbarkeit tiber die erfolgreiche Etab-
lierung von Keimlingen der Zirbelkiefer bestimmt.
Friihere Studien haben bereits gezeigt, dass die
Verderblichkeit von Nahrung oftmals die selek-
tive Auswahl der Versteckorte von vorratshal-
tenden Nagetieren bestimmt (Reichmann 1988,
Hadj-Chikh et al. 1996). Ein weiterer Grund fiir
die Anlage von Samenverstecken unter dichter
Kronenbedeckung konnte der daraus resultie-
rende Schutz gegeniiber hohen Schneedecken
sein. Dichte Baumkronen verhindern im Winter

die Akkumulation von Schnee, sodass der Tan-
nenhaher bei der winterlichen Nutzung weniger
Energie aufwenden muss, um die Samenverstecke
zu erreichen.

Die bevorzugte Anlage von Verstecken an
Orten mit hoher Kronenbedeckung hat méglicher-
weise negative Effekte auf das Regenerations-
potenzial der Zirbelkiefer, die eher lichte und
offene Orte zur Etablierung benétigt (Neuschulz
et al. 2015). Diese Ergebnisse stehen somit im
Gegensatz zu Studien, die eine positive Wirkung
von vorratshaltenden Tieren auf die Regeneration
von Pflanzen zeigten (z. B. Briggs et. al 2009).
Jedoch ist wichtig zu betonen, dass der Tannen-
haher der einzig wirkungsvolle Ausbreitungs-
vektor der Zirbelkiefer ist. Ohne die Tatigkeit des
Tannenhéhers wiirden sich die Zapfen der Zirbel-
kiefer nur schwer vom Baum l6sen und folglich
gravitativ nur hangabwarts rollen konnen. Auf
der Bodenoberflache liegend, waren sie einem
hohen Pradationsdruck durch Nagetiere ausge-
setzt. Andere Arten, wie der Kleiber Sitta euro-
paea, verschiedene Spechte oder Nagetiere nutzen
zwar ebenfalls die Samen der Zirbelkiefer und
legen teilweise auch Samenverstecke an (Mattes
1978). Im Vergleich zum Tannenhéher ist die
Anzahl der versteckten Samen durch diese Tier-
arten jedoch dufSerst gering.

Im Untersuchungsgebiet wurden zahlreiche
Keimlinge und Schosslinge gefunden, die nur aus
Haherverstecken hervorgegangen sein konnen.
Daraus lasst sich folgern, dass trotz der {iberwie-
genden Vorteile des Tannenhéhers das System
Zirbelkiefer — Tannenhdher in seinem Zusammen-
wirken offenbar nicht eingeschrankt ist. Der
geringe Anteil an Samen, der vom Tannenhaher in
glinstige Mikrohabitate ausgebreitet wird, reicht
offensichtlich aus, um eine nachhaltige Verjiin-
gung der Zirbelkiefer sicherzustellen. Der langen
Lebensdauer der Zirbelkiefer sowie dem Phano-
men der Mastjahre kommt vermutlich in diesem
Kontext eine wichtige Bedeutung zu.

In Zukunft wird die Beziehung zwischen
Zirbelkiefer und Tannenhédher moglicherweise
durch den Klimawandel beeinflusst werden. Ob-
wohl die Prognostizierung des zukiinftigen Klimas
in Gebirgsraumen durch die vielfaltige Topografie
erschwert ist, werden fiir die Alpen erhohte Tem-
peraturen und damit verbundene hohere winter-
liche Niederschlage als Regen sowie geringere
sommerliche Niederschlige vorhergesagt (Be-
niston 2003, Gobiet et al. 2014). Geringmachtige
Schneedecken wiirden dem Tannenhdher die
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Nutzung der angelegten Samenverstecke erleich-
tern. Zusatzlich stiege moglicherweise die Wieder-
fundrate des Hahers mit sinkender Schneedecken-
machtigkeit (Mattes 1978). Dies konnte dazu
flihren, dass eine geringere Anzahl von Zirbel-
kiefersamen im Boden verbleibt und potenziell
keimen konnte. Zudem muss aber auch die Wir-
kung des Klimawandels auf die Populationen des
Tannenhéahers berticksichtigt werden. Studien zur
Vulnerabilitat von Vogelpopulationen gegentiber
Klimaveranderungen haben gezeigt, dass der
Tannenhaher eine der zehn Vogelarten ist, deren
Anzahl im Zeitraum 1980 bis 2005 am starksten
abgenommen hat (Gregory et al. 2009).

Zusammenfassung

Die Samenausbreitung von Pflanzen durch vor-
ratshaltende Tiere ist ein weit verbreitetes Phano-
men. Dabei ist es fiir die Pflanze von entschei-
dender Bedeutung, wo im Umweltraum das Tier
seine Samenverstecke anlegt, da das Mikroklima
hohen Einfluss auf die Etablierungswahrschein-
lichkeit der Pflanze hat. In dieser Studie unter-
suchten wir das Versteckverhalten des Tannen-
hahers Nucifraga caryocatactes in Bezug auf die
mikroklimatischen Bedingungen der Versteckorte.
Tannenhédher bilden eine mutualistische Lebens-
gemeinschaft mit der Zirbelkiefer Pinus cembra.
Die Samen der Zirbelkiefer stellen die wichtigste
Nahrungsquelle des Tannenhahers dar, der gleich-
zeitig der wichtigste Samenausbreiter der Zirbel-
kiefer ist. Das Versteckverhalten des Tannenhahers
wurde von August bis September 2014 in den
Schweizer Zentralalpen entlang eines Hohen-
gradienten von 1.850 bis 2.300 m 1. NN beobachtet.
Um Versteckorte von Nicht-Versteckorten unter-
scheiden zu konnen, nahmen wir zusatzlich stan-
dardisierte Bodenproben, die wir auf von Tannen-
hdhern versteckte Zirbelkiefersamen hin unter-
suchten. An Versteckorten und Nicht-Versteckorten
wurden bestimmte Umweltvariablen (Kronendach-
offnung, Bodenfeuchte, Bodenvegetation, Hang-
neigung, Verfiigbarkeit von Stickstoff, Abstand zur
nachsten fertilen Zirbelkiefer) erfasst. Wir testeten,
ob das Mikrohabitat einen signifikanten Einfluss
auf das Versteckverhalten hatte. Tannenhaher
legten Samenverstecke am haufigsten zwischen
2.000 und 2.100 m . NN an. Die Vogel bevorzugten
Versteckorte, die eine geringe Kronendachéffnung
aufwiesen, z. B. in der Nahe von Baumstammen.
Friihere Studien zeigten eine hohe Etablierungs-
wahrscheinlichkeit von Zirbelkieferkeimlingen bei

Ornithol. Anz., 55, 2017

hoher Kronendachoffnung. Somit deuten unsere
Ergebnisse darauf hin, dass das Versteckverhalten
der Tannenhédher nicht nur von Vorteil fir die
Verjlingung der Zirbelkiefer sein konnte. Sobald
die Samen gekeimt sind, konnen sie vom Tannen-
haher nicht mehr als Nahrungsquelle genutzt
werden. Aus diesem Grund wahlt der Tannenhaher
moglicherweise bevorzugt Versteckorte mit ge-
ringer Etablierungswahrscheinlichkeit, um der
Verderblichkeit seiner Nahrung vorzubeugen.
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