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Zusammenfassung

Winping, N. (1990): Habitatnutzung alpiner Kleinvogel im Spatsommer/Herbst (Hohe Tauern, Oster-
reichische Zentralalpen): Autokologie und Gemeinschaftsmuster. Okol. Vogel 12: 13-37.

Die Studie bringt erstmals quantitative Daten zur Makro- und Mikrohabitatnutzung der wichtigsten
Kleinvogelarten der mitteleuropaischen Alpinstufe (Anthus spinoletta, Prunella collaris, Phoenicurus
ochruros, Oenanthe oenantheund Montifringilla nivalis) aus der Nachbrutzeit, ermittelt in zwei rund 100
ha grofien benachbarten Probeflichen zwischen rund 2300—2700 Meter Hohe auf der Sidabdachung
der Hohen Tauern im Glocknergebiet(Osterreichische Zentralalpen). In einer Serie von standardisier-
ten ganztagigen Kontrollgangen wurden am Antreffpunkt eines jeden Vogelindividiums oder -trupps 8
Habitatvariable aufgenommen: Makrohabitat, Oberflachenstruktur, Hangneigung, Vegetations-
Deckungsgrad, Schutt-Deckungsgrad, Bodenfeuchtigkeit/Schnee, Hohenlage, Exposition).

Die einzelnen Arten zeigten distinkte Habitatverteilungen und -praferenzen, die im groben Vergleich
dem qualitativen Bild der Bruthabitatwahl entsprechen, in manchen Aspekten aber auch Verschiebun-
gen in der Habitatnutzung von der Brutzeit auf die Nachbrutzeit erkennen lassen. Am Beispiel der
pedalen Lokomotion waren mdgliche adaptive Zusammenhénge zwischen Eigenschaften der einzelnen
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Arten und den von ihnen genutzten Habitatstrukturen erkenntlich: laufende Lokomotionstypen nutz-
ten vorwiegend schwacher strukturierte Oberflachen und geringe bis maflig steile Hangneigungen,
wihrend hupfende Lokomotionstypen vorwiegend in stirker strukturierten Oberflichen vorkamen
und auch sehr steile Bereiche frequentierten. Wahrscheinlich sind raumlich-physikalische Ober-
flicheneigenschaften (Oberflachenstruktur+Hangneigung) fur Alpinvogel zum Teil von vergleich-
barer Bedeutung wie die (horizontale und) vertikale Vegetationsstruktur fir Vogel anderer Lebens-
raume.

Innerhalb der Gemeinschaft war die interspezifische Habitattrennung deutlich, was sich gut mit den
Literaturangaben iber nordamerikanische Alpinvogel-Zénosen deckt, jedoch von Daten einer alpinen
Gemeinschaft des tropischen Sidamerika abweicht. Berticksichtigt man sowohl die Habitat- als auch (in
groben Kategorien) die Nahrungsnutzung, so kann fiir die alpine Kleinvogelgemeinschaft eine weitge-
hend deutliche Nischenseparation angenommen werden. Probleme bei der Interpretation dieser
deskriptiven Muster werden diskutiert, wobei vor allem auf mogliche Einflisse der hochvariablen
alpinen Umweltbedingungen hingewiesen wird, sowie auf die Notwendigkeit der starkeren Einbezie-
hung von aut- und populationsokologischen Daten in Gemeinschaftsstudien.

Summary

WinpinG, N. (1990): Habitat utilization of small alpine birds in late summer/autumn (Hohe Tauern
Massiv, Austrian Central Alps): autecology and community patterns. Ecol. Birds 12: 13-37.

For the first time this study presents data on macro- and microhabitat utilization by the most numerous
small bird species of the central European alpine Zone Anthus spinoletta, Prunella collaris, Phoenicurus
ochruros, Oenanthe oenantheand Montifringillanivalis). All observations were made during the postbree-
ding season and implied a series of standardised whole day counts in each of 2 neighbouring 100 ha
sample plots. The plots covered an altitude range of 2300-2700 meters and were situated on the southern
slopes of the Hohe Tauern massive, in the Grofiglockner area (Austrian Central Alps). At each point of
contact with birds (individuals or groups) the following 8 environmental variables were measured:
macrohabitat, surface structure, gradient, vegetation cover, rock debris cover, ground moisture/snow,
cover altitude, and aspect.

The individual species showed distinct habitat distributions and preferences, which were roughly simi-
lar to those exhibited during the breeding season. However there was also some habitat shift between
breeding- and postbreeding season. Using the example of pedal locomotion possible adaptive correla-
tions are suggested between features of the species and habitat structures used by them: >walking« bird
species commonly used relatively smoother structured surfaces and flat to moderately steep gradients,
whereas>hopping<locomotion types were most often found in rougher substrates and on very steep gra-
dients. For alpine birds these spatial-physical surface features can be asimportant as the (horizontal and)
vertical vegetation structure is for birds in other environments.

Interspecific habitat separation within the community was clear, coinciding with literature data about
North American alpine bird communities but differing from findings of a study of a tropical alpine
community in South America. Considering both habitat and food utilization clear interspecific niche
separation is apparent. These descriptive patterns are discussed in terms of the possible influences of the
highly variable alpine environment. The necessity of undertaking studies of aut- and population
ecology in community investigations is emphasised.

Einleitung

Gemeinschaftsokologische Studien sind ein zentrales Thema der 6kologischen
Feldforschung. Sie versuchen unter anderem, vorhandene Muster der Zonosen
aufzudecken und Faktoren und Prozesse herauszuarbeiten, die diese Strukturen im
wesentlichen beeinflussen und steuern (z.B. Prick et al. 1984, STrONG et al. 1984).
Dabei bietet die enorme Komplexitat solcher Mehrarten-Systeme erhebliche
Probleme. Aus diesen Grinden wurden fir modellhafte Studien gezielt artenarme
Gemeinschaften in einfach strukturierten Habitaten studiert. In der Ornithologie
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wurden in diesem Sinne vor allem einfache Vogelgemeinschaften von Graslandern
und Steppen intensiv bearbeitet und es entstanden daraus bedeutende Beitrage zur
allgemeinen Diskussion gemeinschaftsokologischer Probleme (z.B. Coby 1985,
1974 und 1968; Wiens 1985, 1973 und 1969; Wiens & RoTeENBERRY 1980 und 1981;
RoTenBERRY 1980; RoTENBERRY & WiENs 1980 a und b).
Die Verhiltnisse in der Alpinstufe der Hochgebirge bieten wegen der geringen
Artenzahl der Vogel und wegen des gut tberschaubaren »einschichtigen, jedoch
fleckig kontrastreichen Lebensraumes ahnlich gute Voraussetzungen fiir gemein-
schaftsokologische Studien. Die meisten vorhandenen Arbeiten, die solche alpine
Zonosen behandeln, beschranken sich jedoch weitgehend auf die Ermittlungen der
qualitativen und quantitativen Zusammensetzung des Artenbestandes und beruh-
ren dartber hinaus gehende Aspekte der Gemeinschaftsokologie meist nur randlich
(z.B. WinpinG 1985, Renevey 1984, Luper 1981, Braun 1980, TuioLray 1980,
CartzerLis 1979, WarTMANN 1978 und 1977, Lien et al. 1975 und 1974, ALm et al.
1965). Lediglich aus amerikanischen Gebirgen liegen hierzu z.B. auch qualitative
und quantitative Angaben iiber Gemeinschaftsmuster der Ressourcennutzung vor
(Copy 1985, Conry 1978, Horrman 1974, und FLEminG 1973).
Ziel dieser Arbeitistes daher, aus der Alpinstufe der Alpen detaillierte Befunde tiber
die Recourcennutzung (vorrangig Habitat) der Kleinvogel vorzulegen und in einem
ersten Uberblick in aut- und synokologischer Hinsicht zu analysieren. Die von mir
erbrachten Daten stammen von Untersuchungen aus der Nachbrutzeit (Winpine
1985) und werden daher fiir die einzelnen Arten auch mit vorhandenen Angaben aus
der Brutperiode verglichen. Dartuber hinaus werden am Beispiel der pedalen Loko-
motion auch mogliche adaptive Zusammenhiange zwischen Merkmalen der alpinen
Kleinvogel und strukturellen Eigenschaften des Habitats analysiert.

1. Untersuchungsgebiet, untersuchte Artengemeinschaft

Die Untersuchungen wurden in zwei benachbarten, jeweils rund 100 ha groflen Probeflichen der Alpin-
stufe im Grofiglocknergebiet in den Hohen Tauern (Osterreichische Zentralalpen) im Bereich zwischen
rund 2300-2700 Meter Hohe durchgefihrt (47°04—05’ N. 12° 49-50 E). Die eine davon liegt im Bereich
der Grofiglockner-Hochalpenstrafle, die andere etwas abseits davon. Das Areal befindet sich auf der
Stidabdachung der Hohen Tauern, sodafl nordliche Expositionen weitgehend fehlen. Beide Flachen lie-
gen deutlich oberhalb der Waldgrenze und Krummholzzone sowie oberhalb des Rhododendron-
Vaccinium-Gurtels, sodafl sie nur sehr niedrige Vegetation aufweisen: Das Untersuchungsgebiet
beginnt im ausgedehnten Grasheideglrtel und reicht hinauf bis in die subnivale Polsterpflanzenstufe.
Zur quantitativen Verteilung der in den Flachen vorhandenen Makrohabitat-Strukturen siehe Abb. 1a
oben. Eine detaillierte Beschreibung der Flachen und eine Kartenskizze, sowie Fotos aus dem Gebiet
und Daten zur Klimatologie finden sich bei Winpine (1985).

Die vorliegenden Analysen beziehen sich auf die finf in den beiden Probeflachen sowohl zur Brutzeit
als auch nach der Brutperiode regelmaflig vorkommenden Kleinvogelarten — »alpine Hauptarten« —
(WinpiNG 1985): Wasserpieper (Anthus spinoletta), Alpenbraunelle (Prunella collaris), Hausrotschwanz
(Phoenicurus ochruros), Steinschmitzer (Oenanthe oenantbe) und Schneefink Montifringilla nivalis).
Daneben wurden nach der Brutzeit in den Probeflachen noch 17 weitere Kleinvogelarten angetroffen,
die jedoch grofitenteils nur als gelegentliche Besucher (vorwiegend aus tieferen Lagen) oder als Durch-
zugler einzustufen sind. Genannte 5 Hauptarten machten nach der Brutzeit jeweils uber 92 % aller
Individuen aus (WinpinG 1985).
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Tabelle 1. Die aufgenommenen Habitat-Eigenschaften
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Table 1. The measured habitat-qualities.

Variable, Klassen, Beschreibung

variables, description of classes

Sp

PG,

PG

St
St

Makrohabitat
Fels (gewachsener, homogener, grofierer Fels)

felsig (felsige Bander und Klippen,
meist leicht von Vegetation durchwachsen

Schutt (Schutt, Geroll, Blockfelder;
vegetationslos bis schwach durchwachsen)

Schutt bewachsen (deutlich von Vegetation
durchsetzt)

erdig (erdig-kahler Boden, z.B. Rutschungen)

Polsterpflanzen/Gras mit Schutt (schutt-
durchsetzter Polsterpflanzenbewuchs, teil-
weise mit Rasenflecken)

Polsterplanzen/Gras (wie vorige Klasse,
aber ohne Schutt)

Schneetalchen/Schneeboden mit Schutt

Schneetilchen/Schneeboden (weitgehend
ohne Schutt)

Grasheiden (wie auch bei den folgenden
Klassen: verschiedene Grasheiden, vor-
wiegend Curvuletum, zum Teil auch
Spalierstraucher)

Grasheiden mit Schutt
Grasheiden mit zahlreichen Schneetalchen

Feuchtstelle (Sumpfflache, Bachufer,
kleiner Karsee etc.)

Schneefleck und dessen unmittelbarer
Randbereich

anthropogen (Strafle, Parkplatze, Bauten etc.)

Oberflachenstruktur

Sch 1-3 schwach strukturierte Oberflachen

Sch 1
Sch 2

Sch 3

weitgehend plane Oberfliche

mit wenigen geringen (zirka <<30 cm)
Hoéhendifferenzen

mit wenigen groflen (zirka >>30 cm) oder
wenigen geringen und groflen Hohen-
differenzen

macrohabitat
rock/cliff

rocky (rocky strips and cliffs, mostly inter-
spersed with some vegetation)

scree (without or with sparse vegetation)
scree, obviously interspersed with vegetation

earthy bare ground

cushion plant vegetation, with scree, partly
with grass patches

cushion plants/grass (as previous class, but
without rock debris)

snowbed vegetation with rock debris

snowbed vegetation

alpine grasslands (as in the following classes:
different types of grassland, maninly
Curvuletum, partly with low spreading
plant cover)

alpine grasslands with scree
alpine grasslands with many snowbeds

wet place (marsh, stream bank, small alpine
lake etc.)

snowpatch and its edge zones

anthropogenous (road, carpark, buildings etc.)

surface structure
weakly structured surfaces
largely level surface

with few small (ca. <30 cm) differences

in hight

wit few big (ca. >30 cm) or few smaller and
larger differences in height
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Variable, Klassen, Beschreibung

variables, description of classes

St 1-3  stark strukturierte Oberflachen

St 1

St2

St 3

- O

B ]

mit zahlreichen geringen Hohendifferenzen
(z.B. Schutt aus kleineren Steinen, zerfurcht-
hockrige Vegetationsdecke etc.)

mit zahlreichen (geringen und) grofien
Hohendifferenzen (z.B. grober Schutt und
Geroll aus grofieren Steinen etc.)

bizzarres Gemisch aus verschiedenen
Strukturen (z.B. Felssturzbereich etc.)

Hangneigung

gemessen mit einem einfachen, selbstge-
fertigten Neigungsmesser; 4 Klassen:

siche Abb. 1

Bodenfeuchtigkeit/Schnee
Feuchtigkeit gepruft mit dem Finger

trocken
gerade gewisse Feuchtigkeit spuirbar

deutlich spurbar feucht
nafl angesogen
von Wasser bedeckt oder tberrieselt

Schneefleck und sein unmittelbarer Randbereich

Vegetations-Deckungsgrad
vegetationslos

sparliche Vegetation (nur einzelne wenige
Vegetationshorste und/oder -flecken)

fleckig verteilte Vegetation

luckige Vegetationsdecke (merklich von
vegetationsfreien Fleckchen durchzogen)

weitgehend geschlossene bis dichte
Vegetationsdecke

Schutt-Deckungsgrad

(in Fels und felsigen Bereichen nicht
aufgenommen) :

schutt- oder steinfrei

heavily structured surfaces

with many small differences in height (e.g.
rock debris consisting of small stones, or rud-
ged bumpy vegetation patches etc.)

with many (small and) big differences in
height (e.g. rough rock debris etc.)

bizzare mixture of different rough structures
(e.g. areas with broken off rock etc.)

gradient

4 classes, see fig. 1

ground moisture/snow

moisture controlled with a finger

dry

moisture just felt

clearly discoverable moist

wet

covered by standing or flowing water

snow patch and its edge area

vegetation cover
without vegetation

sparse vegetation (just a few tufts and/or
small patches of vegetion)

dispersed vegetation patches

vegetation obviously broken by small
base patches

mainly closed to dense vegetation cover

scree cover

(not estimated in rock or rocky areas

without scree or stones
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Variable, Klassen, Beschreibung

variables, description of classes

1 nur von wenigen Steinen und/oder Schutt-  just with a few stones and/or small scree
fleckchen durchsetzt patches

2 maflig bis deutlich von Steinen und/oder moderately to clearly interspersed stones
Schuttflecken durchsetzt (diese Kategorie and/or scree patches (this category consisted
bestand ursprunglich aus zwei Klassen, originally of two classes, but had to be
muflte aber wegen zu undeutlicher Abgren- summarized into one because of unprecise
zung zusammengefafit werden) delimitation)

3 weitgehend geschlossene Schuttdecke almost complete scree cover

Hoéhenlage

gemessen mit einem Hohenmesser der
Marke Thommen 2000; 4 Klassen,
siehe Abb. 2

Exposition

ermittelt mit dem Kompafl: 8 Klassen:

alitude
4 classes, see fig. 2

aspect

8 classes, see fig. 2.

siche Abb. 2.

2. Methoden
a) Sammeln der Daten (Methoden, Zeitraum)

Die Daten zur Habitatnutzung wurden kombiniert mit Bestandserfassungen nach der Brutzeit in
beiden Flichen durchgefithrt (WinpinG 1985). Dabei wurden die Gebiete in Linien und Schleifen in
langsamem Gehtempo mit oftmaligem kurzem Verharren systematisch so durchschritten (abgerastert),
dafl moglichst jeder Punkt der Flache eingesehen werden konnte. Dabei wurden am Standort eines
jeden Kleinvogel-Individuums oder -trupps (jeweils nur die Erstbeobachtung berticksichtigt) 8 Habitat-
variable aufgenommen (siehe Tab. 1). Ein derartiger Kontrollgang in einer Flache dauert 12 Stunden
(jeweils von 6.00 bis 18.00 Uhr mitteleuropaischer Zeit). Dazu wurden die Flichen in mehrere
Abschnitte unterteilt und die Gehrouten jeweils so festgelegt, dafd nach 5 Kontrolltagen jeder Abschnitt
der jeweiligen Flache zu jeder Tageszeit begangen war. Auf diese Weise wurde jede Probeflache 10 Tage
lang kontrolliert, zwischen 15. August und 5. Oktober 1980. Um diese Jahreszeit sind noch alle Brut-
vogelarten im Gebiet anwesend und, weitraumig betrachtet, wohl zumindest einigermaflen stationar
(vgl. FreLIN 1983). Erst gegen Ende dieser Phase beginnen deutlichere Migrationsvorgange (GLutz &
Bauer 1988; Lanpmann 1987 und Biser 1984).

Um den Wetter-Faktor moglichst konstant zu halten, wurden die Kontrollen nur an Tagen mit sehr
guter Witterung (Sonnenschein, geringe bis mittlere Windstarken) durchgefihrt. Die Untersuchung ist
daher als reine Beschreibung des Schonwetteraspekts zu verstehen.

Zur quantitativen Beschreibung des Makrohabitat-Angebots wurde in beiden Flachen ein Raster von
100X 100-Meter-Quadraten verwendet (213 Quadrate) und jedem Rasterfeld nach den vorherrschenden
Verhaltnissen ein Makrohabitattyp zugeordnet (=grobe Sammelklassen, siehe Abb. 1). Da anthro-
pogene Strukturen (Gebaude, Straflen etc.) nicht grofiflachig vorlagen, wurden diese hierbei nicht
bertucksichtigt. Die Prozentwerte fiir Schnee wurden aus einer Kartierung vom 19. September 1980
einberechnet.
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b) Datenanalyse

Die Werte der einzelnen Habitatvariablen jedes untersuchten Standortes wurden mit der Anzahl der
dort jeweils angetroffenen Individuen gewichtet. Die Daten beider Probeflichen wurden fur die
Analyse gepoolt (um auch fur die selteneren Arten einen ausreichenden Datenumfang zu bekommen).
Die Daten reprasentieren daher die Verhéltnisse eines ausgedehnteren Bereichs der Tauern-Sudflanke
(rund 200 ha).

Somit stand folgender Datenumfang zur Verfigung (fur jede Artjeweils: Anzahl der Standorte/Gesamt-
individuenzahl der Végel): Wasserpieper 392/1078, Alpenbraunelle: 166/308, Hausrotschwanz: 35/43,
Steinschmatzer: 78/90, Schneefink: 30/208. Da bei einigen aufgescheuchten Individuen deren Aufent-
haltsort nicht mehr so genau ermittelt werden konnte, daf} alle Habitatmerkmale exakt aufgenommen
werden konnten, ist der Stichprobenumfang bei manchen Variablen zum Teil leicht unterschiedlich
(Leerzellen).

Zur Quantifizierung der Selektivitat der einzelnen Arten bei der Nutzung des »Makrohabitats« wurde

ein Selektivititsindex nach HasLeTT (1989) berechnet: SI=X ®®%, Dabei ist p; der prozentuelle Anteil
einer Klasseides Makrohabitats, P, die prozentuelle Nutzung der Klasse 1 durch eine Vogelart und n die

Anzahl der Klassen. Bei SI=1 nutzt ein Vogel die Makrohabitatklassen genau entsprechend dem Ange-
bot. Je hoher der Wert ist, desto selektiver ist seiner Habitatwahl, desto ausgepragter seine Priferenz.
AlsMaf der Ahnlichkeit der Verteilungen zweier Arten auf die Klassen eine Habitatvariablen ermittelte
ich den Index der proportionalen Nischentiberlappung nach Scroener (1961) und CorwerL &
Furtuyma (1971): Ni=1—0,5 % p,—p,,. Zur iibersichtlichen Darstellung der interspezifischen Ahnlich-
keiten bzw. Unahnlichkeiten bezuglich der Habitatverteilung erstellte ich mit diesen Indizes
sogenannte Nischenuberlappungs-Dendrogramme nach Copy (1974).

Haufigkeitsverteilungen wurden je nach Datenstruktur mit dem 4-Felder-y*Test und Mehrfelder-x*
Test verglichen und Unterschiede in den Nischentberlappungsindizes der Lokomotionstypen (Kap.
4.1.2) mit dem Mann-WrrTNeY-U-Test auf ihre Signifikanz gepruft (Sacus 1978). Die Aufbereitung und
Verrechnung der Daten erfolgte mit den Programmpaketen SPSS (N1E et al. 1975) und MINITAB (Ryan
et al. 1976).

3. Ergebnisse
Habitatverteilung der einzelnen Arten

Die Abbildungen 1 und 2 zeigen fiir alle aufgenommenen Habitatvariablen die
Verteilungsmuster der funf Kleinvogelarten. Aufler bei der Exposition (p=>0,05)
liegen bei allen Variablen signifikante Abhangigkeiten zwischen dem Vorkommen
der Vogelarten und den Habitatmerkmalen vor (alle P<<0,001); bei der Exposition
wurden fir die durchgefuhrten Tests nur die Klassen Ost bis West berucksichtigt:
Die Expositionen N, NE und NW fehlen in den beiden Flachen weitgehend (vgl.
WinpinG 1985) und sind daher auch bei den einzelnen Arten nicht oder kaum
besetzt (Abb. 2d).

Zur besseren Ubersicht sind die autokologischen Ergebnisse in Tab. 2 in Worten
kurz zusammengefafit. Dabei bleiben die Variablen Exposition und Hohenlage
unberiicksichtigt. Wie oben erwahnt, waren bei ersterer kaum deutliche interspezi-
fische Unterschiede zu sehen (mogliche markante Verteilungsschwerpunkte in
bestimmten Richtungen sind wohl nur aus Flachen zu ermitteln, in denen alle, auch
nordliche Expositionen in ausreichenden Anteilen vorhanden sind). Bei der Hohen-
lage zeigt ein Vergleich mit den mir gut bekannten Habitatverhaltnissen in den
Probeflachen, daff die Hohenverteilung der einzelnen Arten lediglich die Vertikal-
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Abb. 1. Prozentuelle Nutzung einiger Habitateigenschaften durch die untersuchten Arten (a-d) und
Makrohabitat-Angebot im Untersuchungsgebiet (a oben). In Klammern: Anzahl beobachteter Indivi-
duen: Anzahl der Rasterquadrate (Makrohabitat-Angebot, a oben). Klassendefinitionen siehe Tab. 1.
Strichliert; Klassenzusammenfassungen. Zahlen uber den Saulen (a): (sammel-) klassenweise Prozent-
Differenzen zwischen Nutzung und Angebot. SI=Selektivitits-Index. Ab=Alpenbraunelle,
Hr=Hausrotschwanz, Sts=Steinschmatzer, Wp=Wasserpieper, Sf=Schneefink.

Fig. 1. Percentage use of a number of habitat features by the species investigated (a-d) and macrohabitat
availability (top of a). For definitions of classes see tab. 1. In parentheses: number of observed indivi-
duals; number of squares (macrohabitat availability, top of a). Broken lines: summed classes. Numbers
above columns: percentage differences between use and availability for each (summed) class. SI=index
of selectivity. Ab=Alpine Accentor Prunella collaris, Hr=Black Redstart Phoenicurus ochruros,
Sts=Wheatear Oenanthe oenanthe, Wp=Water Pipit Anthus spinoletta, St=Snow Finch Montifringilla
nivalis.
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Abb. 2. siche Legende zu Abb. 1
Fig. 2. see legend to fig. 1.

verbreitung der vorrangig genutzten Habitateigenschaften in den Flachen wider-
spiegelt. (Der Hohenlage und Exposition kam lediglich bei der Beschreibung der
tageszeitlichen Dynamik der Verhaltnisse groflere Bedeutung zu. Dieser Aspekt
wird jedoch bei WinpinG in prep. untersucht).

Praferenzen

Ein Vergleich zwischen Makrohabitat-Angebot und -Nutzung (alle Unterschiede
signifikant; Steinschmatzer: p<<0,01; alle Gbrigen Arten: p<<0,001) zeigt deutliche
Praferenzen der einzelnen Arten (Sammelklassen, Abb. 1a). Die Alpenbraunelle

bevorzugte deutlich die Klassen felsig/Fels und kargere Pioniervegetation (Klassen
E+PG,+PG) und mied vor allem die Grasheidebereiche. Letzteres gilt auch fiir den



12, Heft 1, 1990

Okologie der Vogel (Ecology of Birds)

22

QYdIdIaqpUEY UaIap
pun 93[997eauydg

uNuUmxo.:J_u

-\NYS YOIINIP s1q
Srgyew foxjoopsuoneIaFop
a3nyon] s1q 313093

[1o3s Jigpewr fudzZuI
-9JJIpUay O] ua3urIad
W UAYOEHIGO)
93IOLIMYY IS JTIS AIMOS
91121 NIS YOBMYDS

udP0OqaIUYdS
/UdYd[e399UYdg pun
U9JeYOS[[9593191UOI ]
SI93TOM QUOTAIdIqpPUEY
UDIP pun 9323[J22UYDG

N9y YIpnop
m—ﬂ EUJQOH-

1739sYoInp
-RNYOS OIRNap siq
Srgpew fosjoopsuone)
-239), auassO[YOs
-23 s1q 23109y}

[1o3s Bryyew s1q yoey
UDZUIIIPIPUIYOL]
U013 Jrur S[romal

nﬁvﬂumo.uwm Cou.uum.u
-NIINIIS YORMYDS
Ul 3yney yone
Joqe ‘93IOLINII LIS
3[Te3s PUISITMIOA

udzZuaIJelJ 23urrod
9STOMSYIIA]310A YoOpal
,:83&:.3820:
-SBID) QUIPAIYISIA

YPN) YPIpNap
w~£ EUVAUOMU

AYIPRNIRS 1Yoy
pun -suone3adop
10193ur103 Nz
ZUIPUIY, ISIIEIS
9STOMSYITI[3I0A

uaYRIAING
U2IYIAISUIS SIq
uoIa3s ut Syney
9STOMSTI3T0A
‘uasse[s[s3undron
A[E “UIYIEFIGO

QIILININNIIS 3 TS

315793/5[2d

QIII-[[OI95) /33NYDS

AYPNS} YIIANIP
mRu_ EQMUO.HU

1Z39SYPINPNNYDS
yorpnap siq Srgewr
fox0apsuone3adop
P3103[3 s1q A31pony

pelipjehetsy
UIYDIIFUIS SIq
ud[1a3s Ut uAsIyyney
we 9STMSYOI9[3
-J9A .cu:ummkono

93IDLINIHNIIS JIL)S

Euumwﬂum:omww
~IOTUOL] S[ /315

uo[[aIs
-)YON,] U. ZUISEI ]
9)SI[IBIS OSTOM
-SYOTO[310A 910%]
-3nyonag aropITW

SAYRIP
-nnyog 1o3uragd pun

-suone)ddo 1Yoy
NZ ZUIPUaY, ISIIeIS
9STOMSTITI[3T0A

yovf SIq 193

Srgrewr fUIZUAIFIP
-usyoH uaduriod yrw
9)191INY¥ IS [TBIS
AIMOS ‘UIYIEB[JF2qO

93IILINIINLIIS YIeMYIS

(uaproysein) yund
-1oMTOSS3UN[T1TAA )

UIZUIIJe ] 93ULIdS ALY

-e[o1 Juresagdsur yoopal
UDYIIFPIUYDG “UI[[2IS

-IYONa nﬂuﬂoﬁmuooﬁﬂum

29auydg/A1033n
.Jozumcu_uom

pradsSunspoop
-Inydg pun
-SUOTBID3IA

SunSrouduepy
pun angynns
=USSEIHIq (O

qEHOD[El

JuRRRuYdg

J9Z)BWIYISUIdNG

ZUeMUdsjoIsne|

Q:Uﬁz.muﬂﬁonmj\

Jodordrassep

*(s9qerrea 19130)

SOIMIEDJ JEIIQEY Pasn A[UOWWOD ISOW PuE (Fejrqeyoroeur) saduaidfard :sa10ads yoes WoOIF sI[Nsas UOMEZINN JeIIqey 2y Jo Arewwng ‘g d[qel,
*(o1qerrep 2311qn) a3sjundiomyos
-s3un[ia11o pun (EIGEYOI[E) UIZUDIAJEL] UMY UDU[DZUID JOp Sunzanuyesiqe Iz opungaq Iop YOIqIaq() IOPUISSEJUIUWIWESNZ, 7 [[AqEL,



N. Winpine: Habitatnutzung alpiner Kleinvogel 23

Hausrotschwanz und Schneefinken, wobei der erstere klar Fels- und Schuttstruk-
turen und der letztere ganz besonders Schneeflecke und deren Randbereiche bevor-
zugte. Diese drei Arten nutzten auch die Makrohabitattypen am selektivsten (hohe
Selektivitatsindizes: Abb. 1a). Weniger markante Praferenzen zeigten hingegen
Steinschmatzer und Wasserpieper (niedrigere Selektivitatsindizes in Abb. 1a).
Ersterer 1afit jedoch noch eine Bevorzugung der Grasheidestrukturen und letzterer
der Schneetilchen/Schneebdden, Feuchtstellen und Scheebereiche erkennen (Abb.
1a).

Nischenuberlappung

Aus den Abb. 1 und 2 sind fur die einzelnen Arten meist deutliche interspezifische
Unterschiede erkennbar. Diese Unterschiede sind bei allen Variablen aufler bei der
Exposition bis auf wenige Ausnahmen signifikant (Tab. 3). Tabelle 3 bringt fiir die
einzelnen Habitatmerkmale als quantitatives Mafl der interspezifischen Ahnlich-
keit der Nutzungsmuster auch die paarweise errechneten Indizes der Nischeniber-
lappung. Allein nach der Makrohabitat-Verteilung (Abb. 1a) Giberlappen die unter-
suchten Arten nur geringfugig: der Maximalwert der Nischenuberlappung betragt
0,60; die meisten Werte sind deutlich kleiner. Auch bei manchen anderen Habitat-
merkmalen sind aus der genannten Tabelle zum Teil geringe Uberlappungen zu
sehen, besonders bei der Oberflachenstruktur (vgl. Abb. 1 und 2). Innerhalb der
untersuchten Gemeinschaft ist also eine weitgehend deutliche Habitattrennung
zwischen den Arten sichtbar (vgl. Abb. 4). Makrohabitat und Oberflachenstruktur
trennen die Arten der Gemeinschaft im Durchschnitt am deutlichsten (Tab. 3).
Als Ubersicht uber die Gemeinschaftsstruktur nach der Habitatnutzung sind in
Abb. 3 Dendrogramme der Nischentiberlappung dargestellt. Daraus lassen sich
folgende Gruppierungen der Arten erkennen und mit Hilfe der Verteilungsmuster
in Abb. 1 und 2 folgendermaflen charakterisieren:

Makrohabitat (Abb. 3a und 1a): Der Schneefink nimmt, vor allem wegen seines
deutlichen Verteilungsschwerpunktes in der Klasse Schnee/Schneerand, eine
isolierte Stellung ein gegenuber den ibrigen 4 Arten, die sich in zwei Gruppen teilen:
die »Vegetationszone-Vogel« Wasserpieper und Steinschmatzer und die Arten mit
Schwerpunktvorkommen in kargeren und fels- und schuttdurchsetzten Bereichen:
Hausrotschwanz und Alpenbraunelle.

Oberflachenstruktur (Abb. 3b und 1b): zwei Hauptgruppen: Arten mit uberwiegen-
den Anteilen in stark strukturiereten Oberflachen: Steinschmatzer, Hausrot-
schwanz und Alpenbraunelle, und Arten mit deutlichem Schwerpunktvorkommen
in schwach strukturierten Oberflachen sowie stark strukturierten mit geringen
Hoéhendifferenzen: Schneefink und Wasserpieper.

Bodenfeuchtigkeit/Schnee: (Abb. 3¢ und 1d): zwei Hauptgruppen: Einerseits Haus-
rotschwanz, Steinschmatzer und Alpenbraunelle, die sich weitgehend auf trockene
bis deutlich feuchte Bereiche beschranken und andererseits Wasserpieper und
Schneefink, die auch bei Schneeflecken und/oder ausgesprochen nassen Stellen
deutliche bis hohe Anteile aufweisen.
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Hangneigung (Abb. 3d und 1c): zwei Hauptgruppen: Arten, die vorwiegend flache
bis mafig steil geneigte Flachen aufsuchen: Steinschmatzer, Wasserpieper und
Schneefink, und Arten mit Schwerpunkt oder hohen Anteilen in steilen bis senk-
rechten Bereichen: Hausrotschwanz und Alpenbraunelle.

Schutt-Deckungsgrad (Abb. 3e und 2b): Eine starker uberlappende Gruppe mit
Schwerpunktvorkommen in maflig bis deutlich schuttdurchsetzten Flichen
(Alpenbraunelle, Steinschmatzer und Schneefink), davon deutlich abgesetzt der
Wasserpieper mit starkerer Tendenz zu schuttirmeren Bereichen, und all diesen
Arten gegenubergestellt der Hausrotschwanz, als die Art mit der starksten Tendenz
zu dichterer Schuttdecke.

Hohenlage (Abb. 3f und 2c): zwei Hauptgruppen: Wasserpieper und Stein-
schmatzer mit hohen Anteilen in mittleren bis tieferen Lagen und Hausrotschwanz,
Alpenbraunelle und Schneefink, mit tberwiegenden Anteilen in mittleren bis
groflen Hohen.
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LR T Y
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Abb. 3. Dendogramme der Nischeniiberlappung (NU) fiir die einzelnen Habitatvariablen. Abkirzun-
gen der Artnamen siehe Abb. 1.

Fig. 3. Dendograms of niche overlap (NU) determined for the habitat variables. Keys for abreviations of
species names see fig. 1.

Vegetations-Deckungsgrad (Abb. 3g und 2a): zwei Hauptgruppen: Wasserpieper
und Steinschmatzer, mit starkster Nutzung der geschlossenen bis lickigen Vege-
tationsdecke, und Schneefink, Alpenbraunelle und Hausrotschwanz, mit uberwie-
genden Anteilen in Bereichen eher geringer Vegetationsdichte.
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Exposition (Abb. 3h und 2d): Die interspezifischen Uberlappungen sind allgemein
sehr hoch (Tab. 1). Einigermaflen gliedert sich noch der Hausrotschwanz von den
Ubrigen Arten ab.

4. Diskussion und weitere Analyse
4.1 Autokologie

4.1.1 Habitatnutzung im Spatsommer/Herbst und Vergleich mit der Brutzeit

Sieht man von einer Untersuchung an einer Alpenbraunellenpopulation aus Japan
ab (Furumaya 1983), so ist die vorliegende Arbeit die erste detaillierte Habitatstudie
an Kleinvogeln aus der Alpinstufe aus der postreproduktiven Phase. Fur einen
Vergleich mit meinen Ergebnissen stehen daher vorwiegend nur Habitatangaben
aus der Brutzeit zur Verfiigung, von denen jedoch nur sehr wenige quantitative
Daten umfassen (WarTMaNN 1985). Furumaya 1983, CatzerLis 1979, CORNWALLIS
1975). Vorwiegend handelt es sich dabei um quantitative Makrohabitatbeschrei-
bungen (z.B. WinpinG 1985; GLuTz & Baugr 1985 und 1988; KnErs & SPRETKE 1985;
BIIBER 1982; CatzEerLs 1978; PaNow 1974; Praz 1976; GEROUDET 1961; WITHERBY et
al. 1943).

Ein Vergleich mit den genannten Arbeiten zeigt zumindest eine grobe Uberein-
stimmung der Habitatschemata der einzelnen Arten aus Brut- und Nachbrutzeit in
verschiedensten Regionen. Dies lafit darauf schlieflen, daf} die untersuchten Arten
wenigstens in groben Ziigen allgemein eine spezifische Habitatwahl in der angezeig-
ten Richtung vornehmen (Abb. 1 und 2, Tab. 2).

Dartber hinaus sind aber bereits aus genanntem Vergleich auch mehr oder weniger
deutliche Unterschiede zu sehen, die als Habitatverschiebungen zwischen Fruh-
jahr/Fruhsommer und Spatsommer/Herbst gedeutet werden konnen. Diese
Beobachtungen benotigen zwar noch nahere Uberpriifung (vor allem wegen des
weitgehenden Fehlens relevanter quantitativer Vergleichsdaten), sollen hier aber
dennoch diskutiert werden, nicht zuletzt auch als Anregung fiir weitere Arbeiten.
Genannte Unterschiede sind meines Erachtens a) auf veranderte Bedurfnisse der
Vogel selbst zurtuckzufthren (verstandlicherweise vor allem dort, wo die Nutzung
bestimmter Lebensraumstrukturen im Frihjahr ausschliefllich oder bevorzugt mit
der Brutbiologie und/oder der brutzeitlichen Territorialitat zusammenhangt) und
b) auf veranderte Umweltbedingungen:

ad a): Schneefinken legen ihre Nester bevorzugt in Felsen und menschlichen Bauten
an (WinpinG 1985, Lane in Grutz 1962). Im Spatsommer und Herbst spielen diese
Bereiche jedoch tagstiber eine untergeordnete Rolle (Abb. 12). Die grofie Bedeutung
von Felsen als Schlafplatze fir die Nacht wurde in vorliegender Studie nicht bertick-
sichtigt.

Auch beim Hausrotschwanz waren im Untersuchungsgebiet Gebaude wahrend der
Brutzeit wesentliche Habitatelemente (Nistplatze, Singwarten, Jagdwarten; vgl.
WinDING 1985). Sie verloren auch bei dieser Art in der postreproduktiven Phase an
Bedeutung (Abb. 1a, Klasse anthropogen). Auf dieses Phanomen weisen GLurz &
Bauer (1988) und Lanpmann (1987) auch fur Populationen aus dem menschlichen
Siedlungsbereich tieferer Lagen hin.
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Nach Boum (1986), GLutz & Bauer (1985) und Biser (1982) sind fiir den Wasserpie-
per zur Brutzeit hohere herausragende Strukturelemente (Warten) bedeutende
Habitatrequisiten, die in funktionellem Zusammenhang mit der Markierung und
Kontrolle beziehungsweise Verteidigung der Territorien und Paarungspartner
stehen. Nach Beendigung der Brutzeit sind sie jedoch fur diese Art kaum mehr
wesentlich (Abb. 1b).

ad b): Wahrend der Brutzeit sind noch weite Areale der Alpinstufe schneebedeckt
oder apern erst spater aus. Sie werden in dieser Periode von einigen Arten nicht
besiedelt. Erst nach der Brutzeit werden fir sie diese Gebiete »zuganglich«. Dieser
Effekt war vor allem beim Hausrotschwanz zu sehen, der in der extremeren der
beiden Probeflachen als Brutvogel fehlte, wahrend er nach der Brutzeit in beiden
untersuchten Flachen ungefahr gleich haufig war (WinpinG 1985). Neben der all-

gemein breiteren nachbrutzeitlichen Verteilung der alpinen Population auf die
Gebirgsregion findet bei dieser Art, wohl vor allem im Zusammenhang mit dem
Jugenddispersal, auch ein Zuzug von Tieren aus Brutpopulationen tieferer Lagen
statt (wohl besonders bei guter Witterung). Dies fallt vielfach schon wihrend bzw.
gegen Ende der Brutaktivititen der Hochlagenpopulationen auf, wenn in der Alpin-
region schon relativ zahlreich selbstandige Jungvogel auftauchen, bevor die hier
erbriteten Tiere in dieses Stadium gelangen (eigene unveroffentlichte Beobachtun-
gen; vgl. auch LanpMaNN 1987, GLuTz & Bauer 1988, Biser 1973). Auch Wasserpie-
per und Steinschmatzer nutzten im Spatsommer und Herbst Gebietsteile (vor allem
in hohergelegenen Abschnitten), die wahrend der Brutzeit unbesiedelt waren.

Schnee bedeutet jedoch fir die alpinen Kleinvogel nicht nur Bedeckung potentieller
Lebensraume. Er wird von ithnen auch aktiv genutzt. Zur Brutzeit suchen vor allem
Schneefinken, Wasserpieper und Alpenbraunellen in ihen Arealen haufig (Alt-)
Schneeflachen nach Insekten ab, die dort stellenweise in groffen Massen vorhanden
sind und im immobilisierten Zustand eine leichte und gut sichtbare Beute darstellen
(aktiv angeflogene und passiv verdriftete Insekten; z.B. AsumoLE et al. 1983;
Epwarps 1972, Man1 1968 und 1962). Ein guter Teil der Nahrungssuche erfolgt im
Fruhjahr/Frihsommer auch in den Randzonen der schmelzenden Schneeflecke
(Grutz & Bauer 1985, Furumaya 1983, Biser 1982, CatzerLis 1978, GLuTz 1962
und eigene Beobachtungen; vgl. auch Conry 1978). Gerade in diesen feuchten Berei-
chen durfte das Angebot und die Aktivitat von Insekten (Larven, schlipfende Indi-
viduen, Imagines) hoher sein als in bereits linger schneefreien, trockeneren
Abschnitten (Man1 1968), und es stehen auch noch Samen aus dem Vorjahr zur Ver-
gligung.

Die Bedeutung von Schnee und Schneefleck-Randbereichen nimmt bei Wasser-
pieper und Alpenbraunelle offenbar mit dem abnehmenden Angebot dieser Berei-
che nach der Brutzeit ab. Zumindest bei ersterem ist noch eine gewisse uberpropor-
tionale Nutzung von Schneebereichen sichtbar (Abb. 12 und d). Beim Wasserpieper
war das Vorkommen bei Schneeflecken uiberdies auch stark tageszeitlich abhangig,
mit starkerer Praferenz um die Mittagszeit (WiNDING in prep.). Beim Schneefinken

hielt eine starke Bevorzugung der Schneebereiche nach der Brutzeitklar an (Abb. 1a
und d).
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Nach Angaben mancher Autoren (z.B. GLutz & Bauer 1985, CatzerLis 1978) ware
fur den Wasserpieper unter Umstanden eine starkere Frequentierung von ausge-
sprochenen Feuchtstellen zu erwarten gewesen, als dies aus Abb. 1a zu sehen ist.
Immerhin nutzte er diese Stellen jedoch merklich Gberproportional (Abb. 1a) und
rund 22 % der Wasserpieper frequentierten Bereiche der Feuchtigkeitsklassen 344
(vergleichsweise starkste Prasenz an diesen Stellen; Abb. 1d). Daruber hinaus zeigte
der Wasserpieper im Untersuchungsgebiet eine tageszeitabhangige Praferenz von
Feuchtstellen mit einer sehr deutlichen Bevorzugung solcher Bereiche um die Tages-
mitte. Da jedoch um diese Stunden weniger Wasserpieper anwesend waren als zu
anderen Tageszeiten, tritt dies bei der vorliegenden Gesamtbetrachtung weniger in
den Vordergrund (WinpING in prep.).

Mogliche Habitatverschiebungen gegentiber der Brutzeit durften auch die Nutzung
der Grasheidebereiche auf der Tauernstdseite betreffen. Alpine Kurzrasen werden
von den Vogeln wahrend der Brutzeit zwar wohl in artspezifisch unterschiedlichem
Ausmaf}, nichtaber selten aufgesucht (Nur fur den Hausrotschwanz spielen sie mog-
licherweise auch um diese Zeit eher eine untergeordnete Rolle) (z.B. GLutz & Bauer
1985 und 1988; Praz 1976; GLutz 1962). Von Alpenbraunelle und Schneefink wur-
den Grasheidebereiche in der Nachbrutzeit deutlich gemieden (deutlich unterpro-
portionale Nutzung) und auch der Wasserpieper, der allgemein als eine Charakterart
der alpinen Grasheiden bezeichnet wird, zeigte hierfir im Spatsommer/Herbst
keine ausdrickliche Praferenz (Abb. 1a). All diese Arten sind typische Bodenabsu-
cher (siehe Kap. 4.1.2), und es ist moglich, dafl fir sie in alpinen Kurzrasen der Tau-
ernsudseite im Spatsommer/Herbst vergleichsweise weniger Nahrung vorhanden
und/oder verfugbar ist als wahrend der Brutzeit (zumindest um die warmere Tages-
zeit von Schonwettertagen, WinpinG in prep.). Es liegen zwar keine direkt relevan-
ten Daten zum Vergleich vor, mogliche Hinweise sind jedoch z.B. aus Meyer (1981),
June (1981), WorrseGGer & Posch (1980), KOrNER et al. (1980) und Mant (1968)
abzulesen: alpine Siidlagen-Rasen konnen um diese Zeit bei Schonwetter tagsuber
oberflachlich sehr trocken fallen und sich deutlich aufheizen. Sie weisen am Boden
moglicherweise eine geringere Abundanz und/oder Aktivitatsdichte der potentiel-
len Nahrungs-Athropoden auf als im (feuchteren) Frihjahr. Die Bodenabsucher
konnen hier moglicherweise auch die bei diesen Bedingungen wahrscheinlich flug-
aktiveren Insekten (STocknER 1982) weniger gut fangen. Lediglich der Steinschmat-
zer zeigte um diese Zeit offenbar eine gewisse Praferenz fir Grasheiden (Abb. 1a). Er
fangtjedoch als »Sitz- und Warte-Jager« (vgl. Kap. 4.2) gerade bei Schonwetterbedin-
gungen wahrscheinlich vorwiegend aktivere Arthropoden und dabei einen guten
Teil der Beute aus der Luft (vgl. Kners & Lauch 1980, VierTHALER & WINDING in
prep.).

Dartiber hinaus ist fur die besagten Bodenvogel auch eine direkte Meidung trocken-
heifler Mikroklimabedingungen im Bodenbereich von Sudlagen-Grasheiden (starke
Aufheizung: z.B. CErnusca 1977, Franz 1979) denkbar. So fehlte gerade der wohl
am ehesten kalteadaptierte Schneefink in den Sudseiteflichen zwischen 10-14 Uhr
fast vollig. Auch Wasserpieper frequentierten diese Areale um die Mittagszeit
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deutlich geringer als zu anderen Tageszeiten und hielten sich dann hier, wie oben
schon erwahnt, bevorzugt an »kihleren« Feuchtstellen und bei Schneeflecken auf
(WINDING 1n prep.).

4.1.2 Raumlich-physikalische Oberflachenstruktur und pedale Lokomotion

Autdkologische Anspriiche eines Vogel konnen besser verstanden werden, wenn
adaptive Zusammenhange zwischen morphologischen/ethologischen und physio-
logischen Eigenschaften der Art und Merkmalen des Habitats bekannt sind (z.B.
LesLEr & WINKLER 1985, WaLsBERG 1985, WinkLER & LeisLer 1985). Morpholo-
gische oder physiolgische Daten liegen aus meiner Untersuchung nicht vor. Entspre-
chende Zusammenhinge sollen hier zunachst anhand der arttypischen pedalen
Lokomotion ananlysiert werden, einer Verhaltensweise, die jedoch eng mit spezi-
fischen morphologischen Strukturen einhergeht (z.B. LeisLer 1977 und 1975,
Storer 1971, Kunker 1962, PaLmGRrEN 1936, STRESEMANN 1934).

Die untersuchten Arten konnen nach ihrer vorwiegenden Lokomotionsweise zu
Fufl den beiden Typen »Hipfen«und »Laufen« zugeordnet werden. Die Zugehorig-
keitzu den beiden Klassen istaus Tab. 4 ersichtlich und wurde ermittelt nach eigenen
Beobachtungen und qualitativen Analysen von Spuren im Schnee sowie aus GrLurz
& Bauer (1985 und 1988), KunkeL (1962), WrtHeRBY et al. (1943) und HEmvroTH &
HeinrotH (1926). Dazu wurde nur die »streckenuberwindende« Fortbewegung
berticksichtigt. Nicht gewertet wurde z.B., dafl die Alpenbraunelle mitunter auch in
kleinen Schritten trippelt, wenn sie in ihrem unmittelbaren Nahbereich (sich kaum
fortbewegend) den Boden intensiv nach Nahrung durchsucht.

Laufen wird bei Vogeln allgemein als Anpassung an das Leben auf festem, mehr oder
weniger homogenem Substrat und Hupfen an das Leben auf hindernisreichem
Grund interpretiert. Weiters ist Hupfen, neben Klettern, charakteristisch fir Vogel,

Tab. 4. Vorwiegende pedale Lokomotionsweise, Methode des Nahrungserwerbs und grobe Zusammen-
setzung der Nahrung der untersuchten Arten. Weitere Angaben im Text. Abkiirzungen der Artnamen:
sieche Abb. 1.

Tab. 4. Predominant type of pedal locomotion, foraging method and rough food composition of the spe-
cies investigated. Further description in text. Keys to the abbreviations of species names see fig. 1.

pedale Methode des Nahrungszusammensetzung
Lokomotion Nahrungserwerbs
Wp Laufen aktives Absuchen des Bodens vorwiegend Arthropoden
und andere Kleintiere
St Laufen aktives Absuchen des Bodens Arthropoden etc. + Samen
Ab Hiupfen aktives Absuchen des Bodens Arthropoden etc. + Samen
Hr Hupfen Sitz- und Warte-Jagd vorwiegend Arthropoden
und andere Kleintiere
Sts Hupfen Sitz* und Warte-Jagd vorwiegend Arthropoden

und andere Kleintiere
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die sich in reich vertikal gegliederten Habitatstrukturen wie Wald, Gebisch und
andere hohere Vegetation bewegen (z.B. LeisLer 1977 und 1975; Storer 1971;
Kunker 1962; PALMGREN 1937; STRESEMANN 1934). Sind nun bei den alpinen Vogeln
analoge Zusammenhange sichtbar?

Zumindest in den oberen Alpinbereichen tragt die vergleichsweise niedrige Vege-
tation wenig zur raumlich-physikalischen Habitatstruktur bei. Diese habe ich hier
daher durch die Merkmale Oberflichenstruktur und Hangneigung erfafit. Hinsicht-
lich ersterer wurden in Abb. 3 und Kap. 3 nach den Ahnlichkeiten in der Verteilung
zwei distinkte Gruppen unterschieden, die exakt die Artenaufteilung auf die beiden
Lokomotionstypen widerspiegeln (Tab 4): Die beiden Laufer Wasserpieper und
Schneefink hielten sich iberwiegend in schwach strukturierten Oberflachen sowie
stark strukturierten mit geringen Hohendifferenzen auf, die Hipfer Alpenbrau-
nelle, Hausrotschwanz und Steinschmatzer hingegen vorwiegend in starker struk-
turiertem Substrat und letzterer zum Teil auch in schwach strukturiertem mit gro-
en Hohendifferenzen (Abb. 1b und 3b). Die Vertreter derselben Lokomotions-
typen uUberlappen untereinander (Hupfer XHupfer, LauferXLaufer) hinsichtlich
der Nutzung der verschiedenen Oberflachenstrukturen auch signifikant starker
(p<<0,05; Index der Nischenuberlappung; vgl. Tab. 3) als Vertreter jeweils unter-
schiedlicher Bewegungsweisen (Hupfer X Laufer).

Hinsichtlich der Hangneigung fallt auf, daf} sich die laufenden Arten weitgehend auf
flache bis maflig steile Bereiche beschranken, wahrend nur zwei Vertreter der
Hupfer auch in sehr steilen bis senkrechten Bereichen in nennenswerten Anteilen
aufscheinen (Abb. 1c und 3d). Entsprechend der Oberflichenstruktur und Hang-
neigung weisen schliefllich nur hiipfende Arten grofiere Anteile in den hochsten
Schuttdichteklassen und in Fels und felsigen Strukturen auf (Abb. 1a und 2b).
Bertucksichtigt man bei der Lokomotion noch weitere Details des Verhaltens, so
nimmt die Alpenbraunelle unter den hiipfenden Arten noch eine gesonderte Stel-
lung ein: Als einzige legt sie auch in extrem steilem, reich strukturiertem Gelande
den Grofiteil ihres Weges hupfend am Boden zuruck, wahrend die anderen Arten
hier haufiger Flugstrecken einlegen (eigene Beobachtungen). Dementsprechend
zeichnet sie sich auch durch eine enorme Sprungkraft und eine besondere Klammer-
fahigkeit des Fufles aus (ArcuHorN & HeNniNGER in GLuTtz & Bauer 1985). Letz-
teres konnte ich auch bei der Beringung von Alpenbraunellen regelmaflig feststellen:
gefangene Individuen klammerten sich dabei im Gegensatz zu den anderen Arten
stets auffallend kraftig an alle erreichbaren Gegenstande und an die Hand des Berin-
gers. Die Alpenbraunelle kann daher unter den untersuchten Arten als bester Klet-
terer und als der in seiner pedalen Lokomotion am besten an steile, reich struk-
turierte Substratbedingungen adaptierte Vogel bezeichnet werden. Sie wies auch die
hochsten Anteile in den sehr steilen Hangneigungen auf (Abb. 1¢).

Somit zeichnen sich bei den Alpinvogeln Zusammenhénge zwischen der artspezi-
fischen pedalen Lokomotion und der Nutzung von Habitatstrukturen ab, die den
oben zitierten Befunden vergleichbar sind und wohl als adaptive Muster bezeichnet
werden konnen. Derartige Adaptionen an unterschiedliche Bodenbedingungen
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erscheinen gerade im Hochgebirge plausibel, da hier die Bewegung in den verschie-
denen raumlich-physikalischen Strukturen wohl kontrastreiche energetische
Zwange auf Vogel ausubt. Entsprechende Untersuchungen morphologischer
Anpassungen stehen noch aus.

Die gezeigten Befunde weisen somit auf eine grofie Bedeutung von raumlich-physi-
kalischen Oberflacheneigenschaften fir Alpinvogel hin (Hangneigung und Ober-
flachenstruktur; Meso- plus Mikrorelief). Entsprechende Strukturen wurden jedoch
bei Habitatstudien alpiner Vogel bislang nicht bertcksichtigt. Genannte spezifische
adaptive Zusammenhange dirften auch die vergleichsweise niedrigen Nischenuber-
lappungen hinsichtlich der Oberflachenstruktur erklaren (hinter »Makrohabitat«
zweitniedrigster Durchschnittswert: Tab. 1). Die raumlich-physikalische Ober-
flachenstruktur hat fur Alpinvogel zum Teil wohl auch analoge Bedeutung wie die
(horizontale und) vertikale Vegetationsstruktur fur Vogel anderer Lebensraume.

4.2 Gemeinschaftsmuster der Ressourcennutzung

Nachdem in den vorigen Kapiteln die Befunde der Habitatnutzung nach autoko-
logischen Aspekten analysiert wurden, sollen sie nun zur Charakterisierung der
alpinen Gemeinschaft herangezogen werden. Habitatund Nahrungbilden meist die
wesentlichsten Komponenten der Ressourcennutzung, welche neben Haufigkeits-
mustern der Arten im allgemeinen die Struktur von Gemeinschaften charakterisiert
(z.B. ScHoENER 1986a, Copy & Diamonp 1975, Copy 1974). Wie eingangs schon
erwahnt, liegen zwar einige Daten Uber erstere vor, wenig jedoch uber Gemein-
schaftsmuster der Ressourcennutzung. Die dazu bisher nur aus amerikanischen
Gebirgen vorliegenden Angaben sollen hier daher gemeinsam mit meinen Befunden
und groben Literaturdaten zur Nahrungsnutzung als eine erste Ubersicht zusam-
mengefafit werden.

Aus meinen Ergebnissen ist ersichtlich, dafl in der untersuchten Kleinvogelgemein-
schaft eine weitgehend deutliche interspezifische Habitatseparation vorliegt: In
Abb. 4 wird dies schematisch zusammengefafit (vgl. Abb. 1 und 2, Tab. 2). Die Separa-
tion kommt im wesentlichen schon allein nach der variablen Makrohabitat zum
Ausdruck. Zum Teil sind in Abb. 4 auch weitere Details mitbertcksichtigt: Wasser-
pieper und Steinschmatzer zeigen nach dem Makrohabitat mittlere Uberlappung,
trennen sich jedoch gut nach der Oberflachenstruktur (Abb. 1a und b, Tab. 3). Diese
zwei Habitatmerkmale separieren auch die untersuchten Arten am deutlichsten
(Tab. 3).

Die Nahrungsnutzung wird im wesentlichen nach dem Typ der Nahrung selbst und
nach dem Nahrungssucheverhalten beschrieben. Letzteres bestimmt neben dem
Ort der Nahrungssuche, auf welche Nahrungssticke die Vogel stoflen (Copy 1974,
1968). Nach dem Nahrungssucheverhalten trennt sich die hier untersuchte Gemein-
schaft sehr deutlich in zwei distinkte Gruppen: in »aktive Bodenabsucher« und
etwas passivere »Sitz- und Warte-Jager« (Tab. 4; VierTHALER & WiNDING in Vorberei-
tung; GLutz & Bauer 1985 und 1988, Moreno 1984, PitzoLp 1984, Kners & Laucu
1983, LersLer et al. 1983, Tye 1982, CornwarLtis 1975). Erstere bewegen sich wah-

rend der Suche mehr oder weniger kontinuierlich fort und sammeln dabei angetrof-
fene Nahrungsstiicke meist im unmittelbaren Nahbereich des Korpers. Ihr Suchfeld,
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Abb. 4. Schematischer Uberblick tiber die interspezifischen Beziehungen nach Aspekten der Habitat-
und Nahrungsnutzung (Spatsommer/Herbst, Schonwetter-Situation). 1=Habitat (im wesentlichen
Makrohabitat und Oberflachenstruktur, siehe Text), 2=Methode des Nahrungserwerbs, 3=(grobe)
Zusammensetzung der Nahrung (2+3:vgl. Tab. 4). —=geringe Habitatuiberlappung, Zugehorigkeit zu
unterschiedlichen Kategorien der Methode des Nahrungserwerbs bzw. der Nahrungs-Zusammenset-
zung, +=mittlere Habitatiberlappung, +=Zugehorigkeit zur selben Kategorie der Methode des Nah-
rungserwerbs bzw. der Nahrungszusammensetzung (vgl. Tab. 4). Abkurzungen der Artnamen siche
Abb. 1.

Fig. 4. Summary of the interspecific relationships inferred from aspects of habitat- and food utilization
(late summer/autumn, good weather conditions). 1=habitat (mainly macrohabitat and surface struc-
ture, see text), 2=foraging method, 3=food type (2+3:compare tab. 4). —=low habitat overlap, belon-
ging to different categories of foraging method and food contents, +=medium habitat overlap,
“+=belonging to the same category of foraging method and food contents (compare tab. 4). Keys for
abbreviations of species names see fig. 1.

die unmittelbar von einem Individuum kontrollierte Flache ist klein. Die beiden
Sitz- und Warte-Jager bewegen sich zwar ebenfalls wahrend ithrer Nahrungssuche
fort, ihre eigentliche Suchphase besteht jedoch aus den stationiren Unter-
brechungen des Weges, wenn sie von einer Stelle am Boden oder von exponierten
Warten aus kurze Zeit passiv lauernd ein grofies Suchfeld kontrollieren. Sie stiirzen
sich dann regelmaflig auch tber groflere Entfernungen auf ihre Beutetiere und
fangen diese sowohl am Boden als auch aus der Luft (VierTHALER & WINDING in
Vorbereitung).

Zum Nahrungsspektrum der untersuchten Alpinvogel liegen einige qualitative und
quantitative Listen vor (z.B. GLuTz & Bauer 1985 und 1988, WarTMaNN 1985, PAT-
zoLD 1984, MenzeL 1983 und 1964, Ty 1982, Panow 1974, GLuTz 1962, WITHERBY
et al. 1943). Sie stammen jedoch jeweils nur von einer oder wenigen Arten und aus
unterschiedlichen Lokalitaten und Jahren, sodafl sie nur sehr grob gemeinschafts-
weit vergleichbar sind. Die untersuchten Arten konnen zumindest in zwei Gruppen
unterteilt werden, in Arten, die sich im Spatsommer/Herbst vorwiegend von
Arthropoden ernihren und solche, die sowohl tierische Nahrung als auch (wohl
zum Teil in unterschiedlichen Anteilen) Samen aufnehmen (Tab. 4).
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Nach beiden betrachteten nahrungsokologischen Aspekten ist somit in der unter-
suchten Artengemeinschaft zumindest eine gewisse Separation in der Nahrungs-
nutzung zu erwarten (Abb. 4). Thr tatsachliches Ausmafl ist jedoch noch unbekannt.
Ein Artenpaar (Alpenbraunelle/Hausrotschwanz), das mittlere Habitatiber-
lappung zeigt, trennt sich in komplementarer Weise klarer nach den angegebenen
Nahrungsaspekten.

Parallelitaten zu meinen Habitatbefunden zeichnen sich fir erwahnten alpinen
Brutvogel-Zonosen Nordamerikas ab: Eine klare interspezifische Habitattrennung
nehmen Copy (1985) und Horrman (1974) an, stitzen sich jedoch nur auf qualitative
Beobachtungen. Thre Angaben werden aber durch quantitative Daten von Conry
(1978) und FLeminG (1973) bestatigt (vorwiegend grobe Makrohabitat-Kategorien).
Diese Autoren legen auch quantitative Befunde zur Nahrungsnutzung vor. Nach
FrLeming (1973) tberlappen die Alpinvogel relativ deutlich in ihrer Verwendung von
Nahrungsaufnahmetechniken, die jedoch den oben von mir erwahnten Verhaltens-
weisen nicht direkt vergleichbar sind (Nahrungsaufnahmetechniken wie Abklau-
ben, Sondieren, Erhaschen etc.)). Conry (1978) fand in der von ihr untersuchten
Gemeinschaft eine deutliche interspezifische Uberlappung im Nahrungsspektrum
(Nahrungsgrofie und -typ). Die Arten nutzen die Nahrung offenbar weitgehend
generalistisch und opportunistisch.

Faflt man die Daten aus Nordamerika und den Alpen zusammen, so zeigt sich fir
verschiedene alpine Kleinvogelgemeinschaften gemafligter Breiten einheitlich eine
deutliche interspezifische Habitatseparation und zumindest fir die genannten
Gemeinschaften Nordamerikas eine stirkere Nahrungsiberlappung mit eher
opportunistischer Nahrungsnutzung. Betrachtet man beide Ressourcenkomplexe
zusammen, so resultiert insgesamt eine wohl weitgehend deutliche interspezifische
Nischentrennung (vgl. Abb. 4). Etwas abweichende Ergebnisse beschreibt FLEming
(1973) fiir eine Alpingemeinschaft des tropischen Stidamerika. Die dort zahlrei-
cheren Vogelarten trennen sich deutlicher nach der Nahrungsaufnahmetechnik und
uberlappen starker nach der Makrohabitatnutzung.

4.3 Ausblick: Welche Faktoren strukturieren die alpine Kleinvogel-
gemeinschaft?

Nach den klassischen Aussagen der Gemeinschaftsokologie waren vorhin gefun-
dene Muster als Koexistenzmechanismen zur Vermeidung von interspezifischer
Konkurrenz zu interpretieren. Konkurrenz wirde hier durch aktuelle oder histori-
sche Veranderung der fundamentalen Nischen (Pianka 1980, Conerr 1980) und/
oder uber »assembly rules« (Diamonp 1975) die Gemeinschaften strukturieren (z.B.
ScHoENER 19862, ConeLL 1980, Copy & DiamonD 1975, Copy 1974, MACARTHUR
1958).

Wenn jedoch aktuelle Konkurrenz vorliegt, mufiten per definitionem auch limi-
tierende Ressourcen existieren, was hier noch unuberpruft ist. Es ist meines Erach-
tens sogar wohl fraglich, ob (wie in vorliegender Studie) gerade bei guter Witterung
in der Nachbrutzeit bei der geringen alpinen Vogeldichte (WinpinG 1985) z.B.
Nahrungsressourcen begrenzt sind. Allerdings kann auch eine Limitierung bei
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anderen Witterungsbedingungen und/oder zu anderen Jahreszeiten fur die Struktur
der Gemeinschaft entscheidend sein. Conry (1978) nimmt an, daf} vor allem im zei-
tigen Frithjahr Nahrungskonkurrenz eine Rolle spielt, wenn bei noch hoher Schnee-
bedeckung die Territorien bezogen werden.

In den letzten Jahren hat die deterministische Konkurrenztheorie und somit die
Annahme der weitgehenden Exklusivitat der organisierenden Rolle der Konkur-
renz vielfaltige Kritik erfahren. Konkurrenz wird zusehends nur als einer von
mehreren Faktoren angesehen, die Gemeinschaften strukturieren kdnnen, wie z.B.
andere biotische Interaktionen, abiotische Bedingungen oder verschiedene Fakto-
ren zusammen. Die unterschiedliche Nutzung von Ressourcen konnte z.B. auch
allein daraus resultieren, dafl eben die beteiligten Arten unterschiedliche biologische
Einheiten sind (im vorliegenden Fall keine kongenerischen Arten), mit voneinander
unabhangigen Differenzen in ihrer Biologie und Okologie. Aus allein deskriptiven
Daten uber Muster der Ressourcennutzung, wie sie hier vorliegen, ist ein Rick-
schlufl auf deren Ursachen schwierig (z.B. ScHOENER 19864, Beitrage in STRoNG et al.
1984 und Prick et al. 1984).

Einen wesentlichen Einfluf} auf die Struktur der Zonose konnen auch variable
Umweltbedingungen austiben, vor allem, wenn bedeutende stochastische Schwan-
kungen auftreten (Wiens 1977 und 1984). Dieser Punkt scheint mir gerade fir die
extremen alpinen Verhaltnisse bedeutend zu sein, da hier Umweltbedingungen
kurzfristig, saisonal und interannuell sowohl periodisch als auch irregulir enorm
schwanken (allgemeine klimatische Bedingungen, zeitliche Lage und Dauer der
Schneeschmelze, Dauer und Verlauf der kurzen Vegetationsperiode, massive Kalte-
einbriche mit Schneefallen auch auflerhalb des eigentlichen Winters etc.). Diese
Fluktuationen uben auf Reproduktion, Verteilung und Verhalten alpiner Vogel-
populationen wahrscheinlich betrachtlichen Einfluff aus (Conry 1978; WinpinG &
WERNER, laufende Arbeiten). Detaillierte langerfristige Studien fehlen aber noch.
Wie weitergehende Analysen der vorgelegten Daten aus dem Glocknergebiet zeigen
(WinpING in prep.) herrschen hier auch im Laufe des Tages enorm dynamische Ver-
haltnisse in der Kleinvogelgemeinschaft und diese laufen weitgehend parallel mit
den deutlichen tageszeitlichen (Mikro-) Klimaschwankungen in der Alpinstufe: Wie
in Kap. 4.1.1 kurz erwahnt, schwankten die Haufigkeiten der einzelnen Arten im
Untersuchungsgebiet im Laufe des Tages betrachtlich, und zwar von Art zu Art
meist in unterschiedlicher Weise. Am Beispiel des Wasserpiepers zeigten sich auch
sehr deutliche tageszeitliche Verschiebungen in der Habitatnutzung. Allem
Anschein nach reagieren hier die einzelnen Arten auf die tageszeitlichen Umwelt-
schwankungen spezifisch und eher voneinander unabhingig (Winpine in prep.).
Fur ein ausreichendes Verstandnis der Gemeinschaftsokologie werden hier daher
neben langerfristigen Studien vor allem noch bessere Kenntnisse der Aut-und Popu-
lationsokologie der einzelnen Arten noétig. Die stirkere Einbeziehung solcher
Daten in Gemeinschaftsstudien wird inzwischen im Sinne von Ansitzen der
»mechanistischen Okologie« von verschiedenen Okologen allgemein als wesentlich
erachtet (ScHoENER 1986b, CoLweLL 1984). Wie eingangs schon erwihnt, bietet
gerade die einfache Alpinvogelgemeinschaft gunstige Grundvoraussetzungen fur
langerfristige modellhafte Gemeinschaftsstudien, die aut- und synokologische
Ansatze vereinen.
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