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In M itteleuropa kommen m ehrere V ogelarten m it besonders großer m orpho­
logischer Ähnlichkeit sym patrisch und teilweise auch syntop vor. Abgesehen von 
detaillierten  U ntersuchungen des V erhaltens und der H abitatansprüche als Bei­
träge zur Beschreibung der Einnischung sehr ähnlicher A rten  (z. B. B e c k e r  1977; 
L e is l e r  1975; L u d e s c h e r  1973; N e w t o n  1972; T h ie l c k e  1964, 1973; Zusam m enfas­
sung L ack  1971) ist eigentlich von den Feldornithologen noch erstaunlich wenig 
das um fangreiche M aterial quan tita tiver Bestandsaufnahm en zur Beschreibung 
und Analyse des V erbreitungsm usters von Zw illingsarten herangezogen worden 
(z. B. S c h n e b e l  1972). So können w ir uns bei der B eurteilung der unterschied­
lichen V erteilung solcher A rtenpaare als Folge verschiedener H abitatansprüche, 
Resourcennutzung bzw. K onkurrenzsituationen der P a rtn e r von Zw illingsarten 
nu r auf m ehr oder m inder qualitative Angaben stützen.

Die vorliegende A usw ertung versucht das V erbreitungsm uster einiger Zwil­
lingsarten  als Ergebnis verschiedener M ethoden der Bestandsaufnahm e darzu­
stellen und kurz zu diskutieren. G eprüft w ird die Koexistenz (vgl. C o d y  1974) 
jew eils zweier sehr ähnlicher A rten  in m ehr oder m inder großen Landschafts­
ausschnitten auf der G rundlage gleicher Flächen- bzw. Zeiteinheiten (s. S . 3 und 
8). Das gew ählte Untersuchungsgebiet am A lpennordrand m it Höhendifferenzen 
bis 2000 m auf relativ  kleiner Fläche eignet sich für die vergleichende D arstel­
lung der Koexistenz sehr gut, da alle A rten  h ier höhenbedingte A realgrenzen er­
reichen. Dam it ist zu erw arten, daß in nebeneinander liegenden optim alen und 
suboptim alen A realteilen die N ischentrennung unterschiedlich scharf ist und/ 
oder die P a rtn e r von A rtenpaaren  verschiedene Arealgrenzen aufweisen. Diese 
Unterschiede m üßten sich auch in relativ  groben V erteilungsm ustern nieder- 
schlagen. Dies ergib t sich z. B. auch aus dem Atlas der Brutvögel G roßbritanniens 
fü r  die V erbreitung, von A rtenpaaren  am NW -Rand des w estpaläarktischen 
A reals ( S h a rr o c k  1976).
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1. Material und Methode
1.1 A b s c h ä t z u n g  d e r  K o e x i s t e n z

Koexistenz ist definiert als die m ehr oder m inder perm anente Anwesenheit zweier 
A rten im selben H abitat. Ih r Grad kann nach C o d y  (1974) gemessen werden als „Ha­
b itatüberlappung“

« 1 2  =  Pi2/((pu +  Pi2) (P22 +  Pi2))1/2 
wobei p n und p22 die Zahl der Einheiten darstellt, die jeweils nu r eine der beiden zu 
vergleichenden A rten enthält, und p 12 den E inheiten m it beiden A rten entspricht. a12 
kann W erte von 0 bis 1 annehmen. Zu beachten ist, daß die in die Beziehung eingehen­
den E inheiten gleich groß sein müssen und die Gleichung ferner voraussetzt, daß beide 
A rten das untersuchte H abitat bis zur G renzkapazität nutzen. Dies w ird m an jedoch nu r 
in längerfristigen Untersuchungen der Bestandsdynam ik bei unveränderter H abitat­
s truk tu r eindeutig nachweisen können. Für die h ier angestellten Überlegungen kann 
der Um stand jedoch z. T. vernachlässigt werden, da eine Bestim m ung der Nischenbreite 
(vgl. C o d y  1974) nicht vorgenommen w erden soll. Bei der Diskussion von Einzelbei­
spielen w ird darauf zurückzukommen sein.

Der W ert a 12 gestattet zunächst nu r Aussagen über die Deckungsgleichheit von V er­
teilungsm ustern, nicht jedoch über die tatsächlichen In terak tionen  zweier koexistieren­
der Arten. Wie nah dieser W ert den tatsächlichen In terak tionen  zweier A rten kommt, 
hängt entscheidend von der Größe der gew ählten Einheiten fü r Raum und Zeit ab. 
D aher w erden h ier verschiedene M ethoden der B estandsaufnahm e mit sehr u n te r­
schiedlicher „Trennschärfe“ verglichen. U nm ittelbar m iteinander vergleichbar sind na­
türlich n u r Ü berlappungsw erte auf der G rundlage gleicher Meßeinheiten.
1.2 D a s  U n t e r s u c h u n g s g e b i e t

Alle Feldbeobachtungen w urden 1966—1976 im W erdenfelser Land auf einer Fläche 
von etw a 1440 km 2 durchgeführt, die einen Ausschnitt des N ordrandes der Bayerischen 
Alpen von 600 bis 2900 NN darstellt. Sie um faßt also Teile des voralpinen Hügellandes 
bis zur alpinen Stufe. Der Anstieg des Hochgebirges ist vor allem im Kalkalpenbereich 
h in ter der vorgelagerten Flyschzone sehr steil, so daß hohe relative Höhenunterschiede 
auf kleiner Fläche auftreten. Die Klim axgesellschaft der m ontanen Stufe (600—1400 m 
NN) ist ein Laubm ischwald; in der subalpinen Stufe (1400 m bis zur Baumgrenze) do­
m iniert die Fichte. Die obere W aldgrenze ist je nach Lage und Exposition bei 1700 bis 
1800 m, ausnahm sweise auch bei 1900 m, anzusetzen. Menschliche Einflüsse haben je ­
doch Zusammensetzung, S tru k tu r und Ausdehnung der Vegetation und die Lage der 
Höhengrenzen m ehr oder m inder sta rk  verändert. Die m ittleren  Januartem pera tu ren  
liegen im Vorland bei etw a —2,4°, in den Talböden bei —2,5°, im Gipfelbereich der 
höchsten Erhebungen bei un ter —10°. Die entsprechenden Ju lim itte l betragen etwa 
15,7, 15—16° bzw. 2—5° (Näheres s. B e z z e l  &  R a n f t l  1974).
1.3 B e s t a n d s a u f n a h m e n

Allen Feldbeobachtungen liegen jeweils gleich große w illkürlich herausgegriffene 
Landschaftsausschnitte zugrunde. Da H erausgliederung bestim m ter H abitate nicht an­
gestrebt wurde, decken sich die Ausschnitte nu r m ehr oder m inder zufällig m it den 
Grenzen der wichtigsten Pflanzengesellschaften bzw. Ökosysteme.
R asterkartierung: 1968—1973 (Vorarbeiten ab 1966) w urden die Sommervögel auf der 
Grundlage eines l-k m 2-R asters kartiert. R egistriert w urde lediglich die Anwesenheit 
einer A rt auf der Rasterfläche un ter Berücksichtigung der üblichen Hinweise und siche­
rer Anzeichen für Brutvorkom m en. Die E inteilung der H öhenstufen erfolgte in 200-m- 
Abschnitten. Dam it ist die Som m erverbreitung aller A rten auf der Gesamtfläche erfaßt; 
die G rundgesam theit um faßt also 1440 Einheiten. Für die Darstellung der Koexistenz 
sind folgende K riterien  zu berücksichtigen: E xakt gleich große Flächeneinheiten; sehr 
grober Raster; keine Gleichzeitigkeit der Aufnahmen. Das Ergebnis kann also nur das 
V erbreitungsm uster der A rten innerhalb eines m ehrjährigen Zeitraum es in einer sehr 
vielgestaltigen Landschaft sein.
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Punkttaxierung: 1974—1976 w urden in den Som m erm onaten in allen 100-m-Höhen- 
stufen von willkürlich in mind. 200-m-Abstand gew ählten Punkten aus Vögel in einem 
Radius von höchstens 100 m innerhalb  von 3 Min. erfaßt (n =  1055). F ü r die B eurteilung 
der Koexistenz w urde h ier lediglich die A nwesenheit einer A rt pro R egistrierpunkt 
herangezogen. Gemessen w ird dam it die gleichzeitige Koexistenz im Som mer auf zw ar 
nicht genau gleichen, doch relativ  kleinen Flächen.

Probeflächenuntersuchung: Auf einer Probefläche von 218,75 ha der Talböden in 655 
bzw. 895 m NN bei Oberau und K rün (Näheres s. B e z z e l  1974) w urden in den Som­
m ern 1973—1976 quantitative B estandsaufnahm en der Brutvögel nach den K riterien  der 
K artierungsm ethode durchgeführt. Die Probeflächen bestehen aus 2 Q uadraten von je 
100 ha sowie 3 Q uadraten von 6,25 ha, die entsprechend der Rastereinteilung des K ar­
tierungsprogram m es (s. oben) aus der Landschaft geschnitten w urden, also auch keine 
reinen H abitate gegeneinander abgrenzen. Für die E rm ittlung der Koexistenz wird 
a 12 auf Q uadraten von 6,25 ha in jeweils derselben Brutperiode in A bhängigkeit von der 
Abundanz berechnet, sowie die Ä nderung dieser Größe von Ja h r zu Jah r. Die ökologi­
schen V erhältnisse auf der Probefläche haben sich in dem vierjährigen Z eitraum  für die 
hier behandelten A rten nicht erkennbar verändert.

D auerbeobachtung: Auf einer Fläche von rund 2,5 ha um das Institutsgebäude am 
O rtsrand von Partenkirchen in 810 m NN w urden vom 1. Mai 1966 bis 1. Mai 1976 fast 
täglich die anwesenden Vogelarten reg istriert (Näheres B e z z e l  in Vorbereitung). Die 
Ergebnisse der Tagesregistrierungen sind, da nicht an allen Tagen 10 Jah re  lang gleiche 
Beobachtungsintensität erreicht w erden konnte, in Pentaden zusamm engefaßt. Dam it 
um fassen die Zeitm uster der Präsenz von Vogelarten auf dieser Fläche 10 Einheiten von 
jeweils 73 Jahrespentaden. a12 ist dam it ein Maß für die zeitliche Koexistenz auf ein und 
derselben Fläche, ausgedrückt in Pentaden. W ährend der 10jährigen Beobachtungszeit 
w urde in die V egetationsverhältnisse der Beobachtungsflächen nicht eingegriffen, so 
daß eine beachtliche Zunahm e der Strauchschicht und ein Hochwachsen der Baum pflan­
zungen (Koniferen und Laubbäum e) ein trat. Dies hat sich auf die Präsenzzeiten und/ 
oder die Abundanz vieler Singvogelarten deutlich ausgew irkt ( B e z z e l  in Vorberei­
tung). Neben der Koexistenz über die Jahreszeiten kann auch die Ä nderung der Ü ber­
lappungsgröße in Abhängigkeit von zunehmendem S trukturreichtum  über die Jah re  
gemessen werden.

Vergleichend untersucht w urden nach den vorstehenden Methoden, soweit ange­
bracht, folgende A rtenpaare: G rauspecht/G rünspecht (Picus canus und P. viridis), W as­
serpieper/W iesenpieper (A nthus spinoletta  und A. pratensis), W intergoldhähnchen/ 
Som mergoldhähnchen (Regulus regulus und R. ignicapillus), Sum pfm eise/W eidenm ei­
se (Parus palustris und P. montanus), G artenbaum läufer/W aldbaum läufer (Certhia 
brachydactyla und C. familiaris), Fitis/Zilpzalp (Phylloscopus trochilus und P. collybi- 
ta), Berglaubsänger/W aldlaubsänger (Phylloscopus bonelli und P. sibilatrix).

F ü r M itarbeit bei den Feldarbeiten habe ich den H erren W. B e r n d t , F. L e c h n e r  und
H. R a n f t l  sehr zu danken. Die Zeichnungen führte  F. L e c h n e r  aus. J. R e i c h h o l f  und
H. U t s c h i c k  danke ich herzlich fü r viele kritische Diskussionsbeiträge.

2. Ergebnisse
2.1 R a s t e r  k a r t  i e r  u n g

Die V erbreitungskarten von 7 A rtenpaaren  zeigen sehr unterschiedliches Aus­
maß der Koexistenz auf der Basis des relativ  groben Rasters (Abb. 1). Praktisch 
identische oder zum indest außerordentlich ähnliche H abitatansprüche gestatten 
offensichtlich bei W asser- und W iesenpieper keine Koexistenz w ährend der B ru t­
zeit. Zudem besiedeln beide A rten sehr nahrungsarm e und daher auch vogel­
artenarm e Biotope. Ihre B rutareale  sind durch 400 bis 500 m Höhendifferenz von­
einander isoliert. W asserpieper kom m en zuweilen m it W iesenpieper außerhalb 
der B rutzeit in K ontakt. Bei Schneerückfällen zu Beginn der B rutzeit in höheren 
Lagen sind aber W asserpieper vorzugsweise neben Flußkiesbänken auf K urz­
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rasenflächen anzutreffen, die vom W iesenpieper nicht besiedelt werden. Gleichwohl 
w ären B ruten  des W asserpiepers auf geeigneten Flächen unterhalb  der Grenze 
des geschlossenen W aldes denkbar. Bis je tz t feh lt jedoch jeder Hinweis. Hinweise 
auf das regelm äßige B rüten  von W iesenpiepern oberhalb der Baum grenzen lie­
ßen sich ebenfalls nicht bestätigen. Beide P ieperarten  erreichen auf der U nter­
suchungsfläche die Grenze ihres geschlossen besiedelten Areals (S t r e s e m a n n  &  
P o r t e n k o  1960; Voous 1962). Man kann also h ier von A rten trennung im „geo­
graphischen M aßstab“ (C od y  1974) sprechen.

Einen ähnlichen Eindruck gew innt m an vom V erbreitungsbild von G arten- 
und W aldbaum läufer (Abb. 1). E rsterer erreicht seine V erbreitungsgrenze bereits 
vor dem  A lpenfuß und besiedelt geeignete H abitate in den A lpentälern ab 700 m 
nicht m ehr. Rauhrindige Bäume w ären jedoch auch hier vorhanden; die offenbar 
in P ark landschaften überlegene Zw illingsart (vgl. S c h n e b e l  1972) kom m t zur 
B rutzeit nicht vor*). So bleiben parkartige Gärten, Alleen, Laubgehölz usw. zu­
m indest zur B rutzeit baum läuferfrei. Im W interhalb jahr konnten einzelne G ar­
tenbaum läufer als Fänglinge am Institutsgebäude in 810 m rund 18 km vom

Abb. 1
R asterkarten  der Som m er-( =  B rut-)verbreitung 1968—1973 von 7 A rtenpaaren im W er- 
denfelser Land. Jede S ignatur entspricht 1 km 2. Weiß =  6—800 m; w aagerecht schraf­
fiert =  8—1200 m; senkrecht schraffiert =  >  1200 m. Einfach um randete Flächen im N 
und NW =  Seen; eng gerasterte Flächen bei den B aum läufern =  Gebiet m it H abitaten

für G artenbaum läufer.

*) 1977 ergaben sich nach lljä h rig e r Beobachtung zum ersten Mal Hinweise auf ein 
Brutzeitvorkom m en des G artenbaum läufers in Partenkirchen.
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O = Weidenmeise A = Sumpfmeise •  = beide
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•  = Wiesenpieper A - Wasserpieper

•  = Gartenbaumläufer O = Waldbaumläufer ■ = beide
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n äch sten  B ru tp la tz  e n tfe rn t  nachgew iesen  w erd en . Im  V o rlan d  zeigen  b e ide  A r­
ten  e ine  w e itg eh en d e  H a b ita t-T re n n u n g  (vgl. auch S chn eb e l 1972). D ie A n g ab en  
bei G lu tz  (1962) lassen  u n te r  k lim atisch  g ü n s tig e re n  V o rau sse tzu n g en  e ine  ä h n li­
che, w en n  auch w e n ig e r scharfe  H ö h e n tre n n u n g  d e r  A rea le  in  den  S chw eizer A l­
pen  v e rm u te n . D ie H inw eise  bei Ausobsky & M azzucco (1964) fü r  d ie  S a lz b u rg e r 
A lpen  d eu te n  d ie  g le ichen  V erh ä ltn isse  w ie im  W erd en fe lse r L an d  an. F ü r  die 
östlich an g ren zen d en  T eile  des bay erisch en  A lp e n ran d e s  b es tä tig en  b e re its  die 
A n g ab en  M ü lle r s  (1922) die h ie r  d a rg e leg te n  B efunde . L o hn en d  w ä re  eine gen au e  
K a r tie ru n g  d e r V orkom m en  b e id e r B a u m lä u fe r  in  den  T a lreg io n en  T irols, wo 
nach N ie d e rw o lfsg ru b e r  (1968) d e r G a rte n b a u m lä u fe r  fü r  tie fe re  T a llag en  „ ty ­
p isch“ ist.

Die beiden Graum eisen besiedeln noch nebeneinander die Talböden (die 
Sum pfm eise allerdings bevorzugt die Nähe menschlicher Siedlungen), doch er­
reicht die Sum pf meise bereits in der m ontanen S tufe ihre V erbreitungsgrenze. 
Dies deckt sich z. B. m it den Angaben aus der Schweiz (G l u t z  1962) und den Salz­
bu rger Alpen ( A uso bsk y  &  M azzu c c o  1964).

Bei den w eiteren 4 A rtenpaaren erreichen jew eils beide P artn er die subalpine 
Stufe und m ehr oder weniger auch die obere W aldgrenze. Unterschiede in den 
R asterfrequenzen sind fast auf jeder Stufe festzustellen (Abb. 2). Die klarste 
T rennung von H öhenpräferenzen zeigen die Goldhähnchen in deutlicher Ü ber­
einstim m ung m it Angaben aus der Schweiz (G l u t z  1962), dem Berchtesgadener 
Land (M u r r  1976) und den Salzburger Alpen ( A u so bsk y  &  M a zzu c c o  1964). K ei­
ne ausgesprochene T rennung der H öhenpräferenzen lassen dagegen Zilpzalp/ 
F itis erkennen.

Die tatsächliche Ü berlappung a 12 innerhalb der A rtenpaare entspricht den all­
gem einen Befunden aus Abb. 1 und 2 (Tab. 1). Von den 3 Singvogelpaaren m it 
ähnlicher m axim aler V ertikalausdehnung des Areals zeigen die Goldhähnchen 
m it der am deutlichsten unterschiedenen H öhenpräferenz den geringsten, Zilp- 
zalp/Fitis den höchsten W ert. (Grünspecht/Grauspecht sind auf der G rundlage 
desselben Rasters nicht unm ittelbar m it Kleinvögeln vergleichbar.) Die sehr gro­
ben H öhenabstufungen weisen für BerglaubsängerAW aldlaubsänger deutlich ge­
ringere W erte auf, als das M ittel der G rundgesam theit (Tab. 1). Dies deutet, wie 
auch aus Abb. 1 bereits erkennbar, darauf hin, daß beide A rten  zusam m en bevor­
zugt in Q uadraten m it sta rker Hangneigung an den Ü bergängen der hier heraus-

Abb. 2:
Vertikalprofile der R asterfrequenz (=  °/o der pro Höhenstufe besiedelten Planquadrate) 

von 5 A rtenpaaren im W erdenfelser Land (Grundlage: K artierung  Abb. 1).

© Ornithologische Gesellschaft Bayern, download unter www.biologiezentrum.at



B e z z e  Verbreitungsm uster von Zw ülingsarten 9

gestellten Stufen zusammen Vorkommen. Eine Abnahm e von a lä m it zunehm en­
der Höhe als Folge des steileren A bundanzgradienten jew eils einer A rt deutet 
sich bei allen A rtenpaaren an.
2.2 P u n k t t a x i e r u n g e n

Bei den Graum eisen und am A rtenpaar G rau-/G rünspecht sind die W erte für 
a 12 =  O, ebenso natürlich für die B aum läufer. F ür die drei w eiteren A rtenpaare 
liegen die Ü berlappungsw erte bei dieser M ethode deutlich un ter jenen der Ra­
sterkartierung, doch weist auch hier das A rtenpaar Z ilpzalp/Fitis den höchsten 
W ert auf (Tab. 2).

Die Verikalprofile der A rtenpaare, die die subalpine Stufe erreichen, bestä ti­
gen jene auf der G rundlage der R asterkartierung  im allgem einen gut (Abb. 3). 
Die Unterschiede in den A bundanzgradienten der Goldhähnchen oder bei W ald-/ 
B erglaubsänger w erden noch deutlicher erkennbar. Abweichungen zwischen 
Abb. 2 und 3 erklären  sich durch den unterschiedlichen M aterialum fang (G rund­
gesam theit — Stichprobe), die W ahl k leinerer H öhenstufen und unterschiedliche 
Größe der Flächeneinheit. Entscheidend ist hier jedoch nu r die V ergleichbarkeit 
der jew eiligen K urven einer D arstellung m iteinander.

Der W ert fü r a 12 w ird von der Ausgeglichenheit der A bundanzen beider P a r t­
ner wesentlich beeinflußt (Abb. 3). Dies ist besonders deutlich bei den G oldhähn­
chen und in den un teren  Stufen bei Fitis/Zilpzalp erkennbar. W ährend bei den 
Goldhähnchen jedoch der W ert gegen die Obergrenze der V erbreitung unabhän­
gig von den A bundanzverhältnissen beider A rten abnim m t, die T rennung der 
A rten also s tä rker ausgeprägt ist, nim m t bei den Laubsängern der W ert in der 
subalpinen Stufe w ieder zu. Das bedeutet, daß dort der nur noch seltene Fitis sich 
in seinem Vorkommen m it der häufigeren Z w illingsart weitgehend deckt. Die In ­
terp re ta tion  des Falles kann auf G rund der Beschreibung natürlich nicht erfo l­
gen; sie ha t von grundsätzlich ganz verschiedenen Möglichkeiten auszugehen. Es 
w äre denkbar, daß ein reicheres Spektrum  des Nahrungsangebotes oder größe­
re r  S truk turreichtum  in den tiefer gelegenen fü r beide A rten optim alen Stufen 
eine N ischentrennung ermöglicht, die ein hohes Maß an Koexistenz gestattet. Bei 
knapperem  N ahrungsangebot und/oder geringerem  S truk turre ich tum  in der 
subalpinen Stufe erweisen sich beide A rten  als gleich gut angepaßt und können 
bei wesentlich geringerer Abundanz ebenfalls nebeneinander existieren. Es w äre 
aber auch denkbar und nach dem V erlauf des A bundanzgradienten beim  Fitis 
nicht unwahrscheinlich, daß die in den höheren Stufen in geringer Abundanz le-

Abb. 3:
Vertikalprofile und Ü berlappungsw erte a 12 aus Punkttaxierungen (Anwesenheit der A rt 
pro 3 Min.). Abszisse rechts: °/o positiver Registrierungen; Abszisse links: W erte für aV2.
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benden Fitisse keine stabile Population m ehr stellen, sondern bereits m ehr oder 
m inder deutlich M erkm ale einer „Verschleißzone“ auf weisen, die sich nu r durch 
Nachschub aus optim alen Teilen des Areals als Randpopulation halten  kann (vgl. 
R e ic h h o l f - R ie h m  &  U t sc h ic k  1974). Die möglicherweise hohen Ü berlappungs­
w erte bei Berg- und W aldlaubsänger in höheren S tufen sind jedoch wegen der 
geringen Abundanzen beider A rten im festgestellten Stichprobenbereich nicht zu 
berechnen.

Im allgem einen spiegeln die W erte von a 12 also recht gut die sich aus dem Ver­
gleich der vertikalen  A bundanzgradienten ergebenden Verhältnisse w ider. Man 
kann bereits auf G rund der Unterschiede bzw. G leichförm igkeit des G radienten­
verlaufes innerhalb  eines A rtenpaares auf höhere oder geringere Koexistenz an 
einem P un k t schließen.
2.3 P r o b e f l ä c h e n u n t e r s u c h u n g e n

Auf der gew ählten Probefläche b rü ten  nu r von drei der A rtenpaare beide 
P a rtn e r regelm äßig. W asserpieper und G artenbaum läufer konnten entsprechend 
der Lage überhaup t nicht, G rün- und Grauspecht bzw. Sum pf- und W eidenmei­
se nu r altern ierend  bzw. an w eit auseinanderliegenden Teilflächen nachgewiesen 
werden.

Das V erbreitungsm uster der A rtenpaare F itis/Z ilpzalp und Som m er-/W inter- 
goldhähnchen, die beide in den 4 Jah ren  auf etw a derselben Anzahl von Teilflä­
chen m it je 6,25 ha nachgewiesen w urden, jedoch m it sehr unterschiedlicher Dich­
te, läß t folgende Trends erkennen (Abb. 4):
1. Die Zahl der regelm äßig besiedelten Q uadrate ist bei den Goldhähnchen (nied­

rige Abundanz; Abundanz Verhältnis der beiden A rten  im M ittel etw a 1 zu
0,39) wesentlich geringer als bei den Laubsängern (Abundanz etw a 2,5mal hö­
her; A bundanzverhältnis der beiden A rten  1 0,92).

2. Die Zahl der von nu r einer A rt der A rtenpaare besiedelten Q uadrate ist bei 
den Goldhähnchen höher (vgl. auch Tab. 2). Die häufigere A rt besiedelt alle die 
fü r das A rtenpaar in Betracht kom menden P lanquadrate, wenn auch nicht je ­
des Jahr, a 12 w ird  vor allem von der A bundanz der selteneren A rt beeinflußt.

3. Über m ehrere Jah re  hinweg kann sich in A bhängigkeit von Abundanzschwan- 
kungen auf Probeflächen a 12 nicht unwesentlich ändern. Im  Beispiel Abb. 4 be­
träg t die V ariationsbreite fü r die Goldhähnchen 0,38—0,58, fü r die Laubsänger 
jedoch nu r 0,71—0,81. Relativ hohe Abundanz und vor allem ausgeglichene Ab- 
undanzverhältnisse (V ariationsbreite des A bundanzquotienten 0,85— 1,11) bei 
Fitis/Zilpzalp machen den Ü berlappungsw ert gegenüber Schwankungen un ­
empfindlich. F ü r das W intergoldhähnchgn bew eisen die Ergebnisse der P u n k t­
tax ierung (Abb. 3) sowie der Probefläclienmethode, daß die untersuchte Fläche 
im suboptim alen Bereich der V ertikal Verbreitung der A rt im behandelten 
Landschaftsraum  liegt. Für das Som m ergoldhähnchen ist die gew ählte P robe­
fläche nu r zum Teil als ökologischer Randbereich anzusehen; die zusam m en­
hängend bew aldeten Stücke sind wohl dem Optim um  zuzuordnen. Beim Laub­
sängerpaar sind dagegen fü r beide A rten Abundanzen nahe der Grenzkapazi­
tä t anzunehm en. Diese unterschiedliche S ituation drückt sich in der verschiede­
nen Konstanz des Dispersionsm usters (Abb. 4) und dam it auch des Ü berlap­
pungsgrades der A rtenpaare aus. F ür beide Fälle ließ sich im m erhin nachwei- 
sen, daß ein kleines A real im Verlauf kurzer Zeit im raschen Wechsel auch ein­
mal von der einen, das andere Mal von der anderen A rt allein besiedelt w erden 
kann.

Im übrigen bestätigen die Probeflächenuntersuchungen recht gut die B efun­
de der ungleich gröberen M ethode der R asterkartierung  (Tab. 2). Die Abun-
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danzverhältnisse aus den Probeflächenuntersuchungen für die Goldhähnchen 
und Fitis/Zilpzalp (Abb. 4) entsprechen jenen aus Abb. 2 und der un teren  Hö­
henstufen aus Abb. 3 sehr gut.

2.4 D a u e r b e o b a c h t u n g  a u f  k l e i n e r  F l ä c h e
Nach Tab. 3 können von den hier behandelten 7 A rtenpaaren im Bereich der 

Talböden grundsätzlich 4 dicht nebeneinander brüten. Der W aldlaubsänger hat 
1976 zum indest einen Brutversuch auf der Probefläche unternom m en, da das 
Hochwachsen einer Schonung fü r ihn offenbar nun die erforderlichen H ab ita t­
struk tu ren  bietet. Es steh t zu erw arten, daß im kom menden Ja h r  der B erglaub­
sänger und W aldlaubsänger auf einigen hundert m 2 unm ittelbar nebeneinander 
brüten. W enn auch keine nennensw erten Abundanzschwankungen der B ru tpaare 
auf dera rt kleinen Beobachtungsflächen zu erw arten  sind (Tab. 3), so kann die Be­
deutung einer A rt innerhalb einer Vogelgesellschaft an ih rer Präsenzzeit am Be­
obachtungspunkt gemessen werden. In den auf Abb. 5 dargestellten A rtenpaaren 
zeigen die P artner unterschiedliche Schw ankungen dieser Größe im Lauf von
10 Jahren. A uffallend ist die starke  P ara lle litä t bei den Goldhähnchen. Die Zu­
nahm e ih rer A nw esenheit ist zweifellos eine Folge des Zuwachses der K oniferen­
masse auf der Kontrollfläche. Große Schw ankungen ergeben sich fü r die beiden 
Graumeisen. Sie verlaufen z. T. gegensinnig, scheinen jedoch gegen Ende des Be­
obachtungszeitraum es offenbar ebenfalls im Zusam m enhang m it zunehm endem

« - Ph. tro

Abb. 4:
Besiedlung 1973—1976 von P lanquadraten  (6,25 ha; n =  35) auf 2 Probeflächen der T al­
böden durch Fitis/Zilpzalp (unten) und Som m er-/W intergoldhähnchen (oben). Leere 
Signaturen: Fitis bzw. Som mergoldhähnchen; gekreuzte Signaturen: Zilpzalp bzw. 

W intergoldhähnchen; volle Signaturen =  jeweils beide A rten eines A rtenpaares.

© Ornithologische Gesellschaft Bayern, download unter www.biologiezentrum.at



10 [Verh. orn. Ges. Bayern 23, Heft 1, 1977]

benden Fitisse keine stabile Population m ehr stellen, sondern bereits m ehr oder 
m inder deutlich M erkm ale einer „Verschleißzone“ aufweisen, die sich nu r durch 
Nachschub aus optim alen Teilen des Areals als Randpopulation halten kann (vgl. 
R e ic h h o l f - R ie h m  &  U t sc h ic k  1974). Die möglicherweise hohen Ü berlappungs­
w erte bei Berg- und W aldlaubsänger in höheren Stufen sind jedoch wegen der 
geringen A bundanzen beider A rten im festgestellten Stichprobenbereich nicht zu 
berechnen.

Im allgem einen spiegeln die W erte von u 12 also recht gut die sich aus dem Ver­
gleich der vertikalen  A bundanzgradienten ergebenden Verhältnisse wider. Man 
kann bereits auf G rund der Unterschiede bzw. G leichförm igkeit des G radienten­
verlaufes innerhalb  eines A rtenpaares auf höhere oder geringere Koexistenz an 
einem P un k t schließen.
2.3 P r o b e f l ä c h e n u n t e r s u c h u n g e n

Auf der gew ählten Probefläche b rü ten  nu r von drei der A rtenpaare beide 
P artn er regelm äßig. W asserpieper und G artenbaum läufer konnten entsprechend 
der Lage überhaup t nicht, G rün- und Grauspecht bzw. Sum pf- und W eidenmei­
se nu r a ltern ierend  bzw. an w eit auseinanderliegenden Teilflächen nachgewiesen 
werden.

Das V erbreitungsm uster der A rtenpaare Fitis/Z ilpzalp und Som m er-/W inter- 
goldhähnchen, die beide in den 4 Jah ren  auf etw a derselben Anzahl von Teilflä­
chen m it je 6,25 ha nachgewiesen w urden, jedoch m it sehr unterschiedlicher Dich­
te, läß t folgende Trends erkennen (Abb. 4):
1. Die Zahl der regelm äßig besiedelten Q uadrate ist bei den Goldhähnchen (nied­

rige Abundanz; A bundanz Verhältnis der beiden A rten  im M ittel etw a 1 zu
0,39) wesentlich geringer als bei den L aubsängern (Abundanz etw a 2,5mal hö­
her; A bundanzverhältnis der beiden A rten  1 : 0,92).

2. Die Zahl der von nu r einer A rt der A rtenpaare besiedelten Q uadrate ist bei 
den Goldhähnchen höher (vgl. auch Tab. 2). Die häufigere A rt besiedelt alle die 
fü r das A rtenpaar in B etracht kom m enden P lanquadrate, wenn auch nicht je ­
des Jah r, a 12 w ird vor allem von der A bundanz der selteneren A rt beeinflußt.

3. Ü ber m ehrere Jah re  hinweg kann sich in A bhängigkeit von Abundanzschwan- 
kungen auf Probeflächen u 12 nicht unwesentlich ändern. Im Beispiel Abb. 4 be­
träg t die V ariationsbreite fü r die Goldhähnchen 0,38—0,58, fü r die Laubsänger 
jedoch nu r 0,71—0,81. Relativ hohe A bundanz und vor allem  ausgeglichene Ab- 
undanzverhältnisse (V ariationsbreite des A bundanzquotienten 0,85— 1,11) bei 
F itis/Z ilpzalp machen den Ü berlappungsw ert gegenüber Schwankungen un ­
empfindlich. F ü r das W intergoldhähnchpn bew eisen die Ergebnisse der P u n k t­
tax ierung  (Abb. 3) sowie der Probeflächenmethode, daß die untersuchte Fläche 
im suboptim alen Bereich der V ertikalverbreitung der A rt im behandelten 
L andschaftsraum  liegt. F ür das Som m ergoldhähnchen ist die gew ählte P robe­
fläche nu r zum Teil als ökologischer Randbereich anzusehen; die zusam m en­
hängend bew aldeten Stücke sind wohl dem Optim um  zuzuordnen. Beim L aub­
sängerpaar sind dagegen für beide A rten Abundanzen nahe der Grenzkapazi­
tä t anzunehm en. Diese unterschiedliche S ituation drückt sich in der verschiede­
nen Konstanz des D ispersionsm usters (Abb. 4) und dam it auch des Ü berlap­
pungsgrades der A rtenpaare aus. Für beide Fälle ließ sich im m erhin nachwei- 
sen, daß ein kleines A real im Verlauf kurzer Zeit im raschen Wechsel auch ein­
m al von der einen, das andere Mal von der anderen A rt allein besiedelt w erden 
kann.

Im übrigen bestätigen die Probeflächenuntersuchungen recht gut die Befun­
de der ungleich gröberen M ethode der R asterkartierung  (Tab. 2). Die Abun-
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danzverhältnisse aus den Probeflächenuntersuchungen fü r die Goldhähnchen 
und Fitis/Zilpzalp (Abb. 4) entsprechen jenen aus Abb. 2 und der un teren  Hö­
henstufen aus Abb. 3 sehr gut.

2.4 D a u e r b e o b a c h t u n g  a u f  k l e i n e r  F l ä c h e
Nach Tab. 3 können von den hier behandelten 7 A rtenpaaren im  Bereich der 

Talböden grundsätzlich 4 dicht nebeneinander brüten. Der W aldlaubsänger h a t 
1976 zum indest einen Brutversuch auf der Probefläche unternom m en, da das 
Hochwachsen einer Schonung fü r ihn offenbar nun die erforderlichen H ab ita t­
s truk tu ren  bietet. Es steh t zu erw arten , daß im kom menden Jah r  der B erglaub­
sänger und W aldlaubsänger auf einigen hundert m 2 unm ittelbar nebeneinander 
brüten. W enn auch keine nennensw erten A bundanzschwankungen der B ru tpaare 
auf dera rt kleinen Beobachtungsflächen zu erw arten  sind (Tab. 3), so kann die Be­
deutung einer A rt innerhalb einer Vogelgesellschaft an ih rer Präsenzzeit am Be­
obachtungspunkt gemessen werden. In den auf Abb. 5 dargestellten A rtenpaaren 
zeigen die P artn er unterschiedliche Schw ankungen dieser Größe im  Lauf von
10 Jahren. A uffallend ist die s tarke  P ara lle litä t bei den Goldhähnchen. Die Zu­
nahm e ih rer Anw esenheit ist zweifellos eine Folge des Zuwachses der K oniferen­
masse auf der Kontrollfläche. Große Schwankungen ergeben sich fü r die beiden 
Graumeisen. Sie verlaufen z. T. gegensinnig, scheinen jedoch gegen Ende des Be­
obachtungszeitraum es offenbar ebenfalls im Zusam m enhang m it zunehm endem

* ■ Ph. tro

Abb. 4:
Besiedlung 1973—1976 von P lanquadraten  (6,25 ha; n =  35) auf 2 Probeflächen der T al­
böden durch Fitis/Zilpzalp (unten) und Som m er-/W intergoldhähnchen (oben). Leere 
Signaturen: Fitis bzw. Som mergoldhähnchen; gekreuzte Signaturen: Zilpzalp bzw. 

W intergoldhähnchen; volle S ignaturen =  jeweils beide A rten eines A rtenpaares.
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S truk turre ich tum  und Dichte der Strauch- und Baumschicht in eine gleichsinnige 
Zunahm e der Präsenzzeit zu münden.

a 12 der Präsenzzeitm uster zeigt, daß die Nutzung des Gebietes jew eils beiden 
A rten eines Paares nebeneinander möglich ist (Abb. 5). Die auf Abb. 5 sich bei 
den Goldhähnchen stärker und bei den Graum eisen nu r schwach abzeichnende 
Zunahm e könnte ebenfalls dam it zu erk lären  sein, daß die Sukzession der Vege­
tationsschichten bessere Bedingungen fü r beide A rten schafft. F ür beide Gold­
hähnchen liegt die Untersuchungsfläche am U nterrand des geschlossen besiedel­
ten Areals des M ontanwaldes. Die beiden Graum eisen treffen hier ebenfalls im 
Randbereich ihres geschlossenen Areals aufeinander, doch die Sum pfm eise vom 
Siedlungs- und Talbodenbereich her, die W eidenmeiso aus dem M ontanwald. Die 
beiden Laubsänger leben im optim alen Bereich m it hoher m ittlerer Abundanz
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Abb. 5:

Präsenzen (Pentaden/Jahr) auf einer Fläche von 2,5 ha in 810 m NN (Kreise bzw. 
Kreuze) sowie Überlappung a12 (Kurven).

(vgl. Abb. 2). Die außergewöhnlich niedrigen Ü berlappungsw erte in einzelnen 
Jah ren  sind durch das unregelm äßigere A uftreten  des Fitis verursacht, der hier 
offenbar das Gebiet nicht bis zur G renzkapazität nutzt. Der M ittelw ert a 12 en t­
spricht bei den Spechten genau dem W ert aus der R asterkartierung  und zeigt 
eine geringe Ü berlappung an (Tab. 2). F ür die G raum eisen w eist er in Ü berein­
stim m ung z. B. in den Ergebnissen von L u d e s c h e r  (1973)  darauf hin, daß beide 
A rten unm itte lbar nebeneinander das ganze Ja h r  über Vorkommen können. Der 
geringe G raum eisenw ert aus der R asterkartierung  ist also eine Folge des sehr 
steilen vertikalen  A bundanzgradienten der Sumpfmeise. Der hohe Ü berlage­
rungsw ert bei Fitis/Zilpzalp und der m ittlere  W ert fü r Goldhähnchen w ird auch 
hier w ieder bestätig t, obwohl für das W intergoldhähnchen eine längere poten­
tielle Präsenzzeit zur V erfügung steht. Offenbar w andern viele Individuen der 
Population im W inter ab.

3. Diskussion
Die hier behandelten A rtenpaare bieten Beispiele fü r verschiedene Typen der 

ökologischen Isolation bzw. Koexistenz. Die gew ählten M ethoden können nach 
der Übersicht von C ody  ( 1974)  Fälle des Ausschlusses im geographischen Maß­
stab (W asser-/W iesenpieper), des Ausschlusses durch Höhe (Garten-/W ald- 
baum läufer, bedingt auch Sumpf-/W eidenmeise) sowie des lokalen Ausschlus­
ses oder Ausschlusses zwischen verschiedenen H abitaten  (Berg-/W aldlaubsänger) 
beschreiben. Die Ergebnisse für F itis/Z ilpzalp lassen keine eindeutigen Schlüsse
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zu. Bei den Goldhähnchen w eist die unterschiedliche Lage der M axima des v erti­
kalen A bundanzgradienten auf eine gewisse Rolle der H öhentrennung hin.

Die E rm ittlung vertikaler A bundanzgradienten in einem Gebiet m it im m erhin 
sehr steilem  Profil ergib t also nu r in wenigen Fällen kom pletten Ausschluß bzw. 
Ersatz einer A rt durch eine andere ohne Überlappungszone. Dies entspricht den 
allgemeinen Befunden, daß in den Vogelgesellschaften der Hochgebirge höherer 
Breiten im Gegensatz zu vergleichbaren tropischen Gebieten der vollständige ge­
genseitige Ausschluß durch unterschiedliche H öhenpräferenzen eine n u r geringe 
Rolle spielt (C od y  1974). U nter 112 regelm äßig im Untersuchungsgebiet b rü ten ­
den Landvogelarten sind neben W asserpieper/W iesenpieper sich gegenseitig aus­
schließende A rtenpaare nu r noch Zitronenzeisig/G irlitz und in diesem Zusam ­
m enhang nicht vergleichbar H eckenbraunelle/A lpenbraunelle, die recht u n te r­
schiedlich differenzierte Ökotypen darstellen. Durch die neue Ansiedlung des 
Birkenzeisigs in der collinen Stufe ( B e z z e l  1974) ist ein w eiterer vollständiger 
Ausschluß voneinander sich vertre ten der A rten vom C arduelinen-Typ durchbro­
chen worden. F ür Hochgebirge der gem äßigten Zone sind gegenseitige Ausschlüs­
se auf Dauer nu r zu erw arten, wenn zwischen den A rten eine unbesiedelte T ren­
nungszone aufrechterhalten bleibt. Dies ist im Untersuchungsgebiet nu r bei Was- 
ser-/W iesenpieper der Fall, wobei es grundsätzlich belanglos bleibt, ob sich ge­
legentlich einzelne P aare  im A real der anderen A rt ansiedeln. So gesehen ist 
wohl auch das B rüten  einzelner Birkenzeisige im Bereich der von Stieglitz, 
Hänfling und Zeisig besiedelten Gebiete zunächst nur ein Anfang, der zum indest 
am N ordrand der Bayerischen Alpen eine fast vollständige H öhentrennung zwi­
schen Birkenzeisig einerseits, Stieglitz und Hänfling andererseits noch nicht voll­
kommen aufgehoben hat.

Ganz allgem ein sind die zum indest in den Alpen auftretenden G radienten öko­
logischer P aram eter offenbar unscharf, um  im großen Umfang gegenseitige V er­
tre tung  von Kom ponenten einer Vogelgesellschaft ohne Ü berlappung der Areale 
zu bew irken, wie dies in den Tropen der Fall ist (z. B. D ia m o n d  1972, T er bo r g h  
1971). Daher ist fü r V erbreitungsvergleiche in Gebirgen der gem äßigten Zone die 
Angabe von E xtrem w erten  der V ertikalverbreitung bereits vom theoretischen 
Ansatz her unzureichend. Diese W erte m ark ieren in den seltensten Fällen sowohl 
fü r die A rt als auch fü r die betreffende Avizönose eine entscheidende Änderung. 
E rst die Angabe von H öhenpräferenzen oder A bundanzgradienten über m ehrere 
Höhenstufen ermöglicht eine vergleichende Beurteilung der V erbreitungsm uster 
von A rten oder Artengesellschaften als Voraussetzung w eitergehender ökologi­
scher Analysen. Wie die hier vorgestellten Beispiele zeigen, können bereits sehr 
einfache M ethoden m it relativen W erten für entsprechend angepaßte F ragestel­
lungen ausreichen. Dies w ird hoffentlich die quantitative Feldarbeit im Hochge­
birge anregen. Die von B e r t h o l d  (1976) erhobenen Forderungen fü r die E rarbei­
tung absoluter Bestandszahlen auf Probeflächen lassen sich im notw endigen Um­
fang in der Praxis der H ochgebirgsavifaunistik ohnehin nicht erfüllen.

U nter den h ier untersuchten A rtengruppen der Singvögel ist jew eils die Art, 
deren Arealgrenze in geringerer M eereshöhe liegt oder deren vertika ler Abun- 
danzgradient steiler ist, der ausgeprägtere Zugvogel und/oder in der W -Paläark- 
tis weniger w eit nach Norden verb re ite t (Voous 1972, Z in k  1974, 1975).

Die vorgelegten D aten ergeben nu r eine Beschreibung der V erbreitungsm uster 
von Zw illingsarten in einer gegebenen Landschaft als höhere Integrationsstufe 
von Ökosystemen. F ür eine Analyse ist als nächster Schritt die genaue E rm itt­
lung der H abitatansprüche der zu vergleichenden A rten erforderlich. F ü r die Be­
stim m ung der realen Nische, die von den betreffenden A rten besetzt wird, m üs­
sen jedoch auch konkurrierende A rten unbedingt einbezogen werden. G erade im
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hier untersuchten Gebiet ist dam it zu rechnen, daß die herausgegriffenen A rten­
paare in den einzelnen Höhenstufen ih rer V erbreitung sehr unterschiedlichen 
K onkurrenzverhältnissen ausgesetzt sind, denn auch in H abitaten, die sich über 
größere Höhenunterschiede s truk tu re ll wenig verändern , ist m it sehr u n te r­
schiedlichen B reiten des N ahrungsspektrum s zu rechnen. Schon allein die T atsa­
che, daß in größeren Höhen manchen N ahrungsorganism en zu ihrem  A uftreten 
nur ungleich kürzere Zeit im Jah r zur Verfügung stehen als in tieferen Lagen, 
w ird V eränderungen im Spezialisten-G eneralisten-G radienten nach sich ziehen, 
wobei wahrscheinlich dieser G radient bezüglich N ahrungsw ahl und H ab ita tp rä­
ferenz unterschiedlich, ja  sogar gegensinnig, verlaufen könnte. Ein breites N ah­
rungsangebot kann eine A rt im Optimum  ih rer V erbreitung zu sta rker H ab ita t­
spezialisierung bringen, um gekehrt kann in suboptim alen A realteilen dieselbe 
A rt bei wesentlich engerem  N ahrungsspektrum  eine w eit größere V ariationsbrei­
te der besiedelten H abitate zeigen. Diese Beziehungen können gerade die V er­
breitung der P artn er von A rtenpaaren sehr unterschiedlich beeinflussen. E infa­
chen E rhebungen zur D arstellung von V erbreitungsm ustern oder A bundanzgra- 
dienten kommt, wie gerade die sehr unterschiedlichen Ü berlappungsw erte in Ab­
hängigkeit von der Dichte der beiden A rten eines A rtenpaares zeigen, eine große 
B edeutung für die genaue Untersuchung der Koexistenzm echanism en zu. Die 
stillschweigende Voraussetzung, daß sym patrische A rten in untersuchten H abi­
ta ten  ih re G renzkapazität ausnützen und die Vernachlässigung potentieller Kon­
kurren ten  kann m itun ter zu ausgesprochenen Fehleinschätzungen der Koexi­
stenz von A rtenpaaren  führen.

Eine fü r die Analyse der V ertikalverbreitung generell wichtige Frage ist die 
nach der S tab ilitä t von Randpopulationen nahe der Obergrenze. Hinweise dar­
auf w ürden bereits Versuche ergeben, A bundanzfluktuationen in solchen Gebie­
ten über längere Zeit zu verfolgen. Die E rm ittlung von R eproduktionsraten sub­
alp iner Populationen w eitverb reiteter A rten als w eiterer wichtiger Beitrag steht 
leider derzeit noch ganz in den Anfangsstadien.

Zusammenfassung
Auf einer Fläche von 1440 km 2 am N ordalpenrand (600—2900 m NN) w urden nach 

verschiedenen M ethoden V erbreitungsm uster von Zw illingsarten erm ittelt.
Eine vollständige Trennung der B rutareale ohne Ü berlappung zeigten nur W iesen-/ 

W asserpieper. D erartige Fälle sind in Hochgebirgen höherer Breiten offenbar als Folge 
unscharfer G radienten ökologischer P aram eter selten und nur un ter Zwischenschaltung 
einer von beiden A rten unbesiedelten Höhenstufe zu erw arten. W eitgehenden Aus­
schluß m it geringer Überlappung durch Höhe wiesen G arten-/W aldbaum läufer und 
Sum pf-/W eidenm eise auf. Die größte Überschneidung ergab sich fü r Fitis/Zilpzalp. Die 
beiden Goldhähnchen wiesen unterschiedliche H öhenpräferenzen auf (Abb. 2 und 3).

Die Zahl der tatsächlichen Interaktionen beider A rten eines A rtenpaares ist sehr viel 
geringer als sich aus der Überschneidung der V erbreitung (hier dargestellt durch R a­
ste rkartierung  1 km 2) erkennen läßt. Punkttaxierung, Probeflächenm ethode und D au­
erbeobachtung auf kleiner Fläche ergaben jedoch innerhalb  der verglichenen A rten­
paare gleiche Reihenfolge der Ü berlappungsw erte (Tab. 3). Eine hohe Ü berlappung der 
Präsenzen beider Graum eisen auf einer fü r beide A rten geeigneten Fläche bestätigt die 
Möglichkeit der Koexistenz in optimalen Habitaten.

Bei den untersuchten A rtenpaaren der Singvögel erreichte jeweils der weniger aus­
geprägte Zugvogel oder die w eiter nördlich verbreitete A rt die höhere Arealgrenze 
bzw. wies den flacheren vertikalen  Abundanzgradienten auf.

Der Umfang der nach verschiedenen Graden der „Trennschärfe“ erm ittelten  K oexi­
stenz hängt sehr sta rk  von der Abundanz der untersuchten A rten ab. Dam it ist fü r die 
Beurteilung der Koexistenz sym patrischer Zw illingsarten auf der Grundlage der Ni­
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schentheorie die E rm ittlung von V erbreitungsm ustern und/oder A bundanzgradienten 
in einem größeren U ntersuchungsgebiet als V orarbeit fü r detaillierte Analysen der Ni­
schenparam eter wichtig. Das Spektrum  potentieller K onkurrenten ist ebenfalls zu be­
rücksichtigen. Für die vergleichende Betrachtung der V ertikalverbreitung ist z. B. w e­
gen der zu erw artenden Überschneidungen die Angabe von Grenzw erten ohne E rm itt­
lung von G radienten ungeeignet.

Summary
D i s t r i b u t i o n  p a t t e r n s  o f  s i b l i n g  s p e c i e s  i n  t h e  B a v a r i a n  A l p s
D istribution patterns of sibling species were investigated by different methods of 

field observation in an area of 1440 km 2 of the northern  Alps in B avaria (altitudinal 
ränge 600 to 2900 m).

Only w aterpipit/m eadow  pipit showed a complete segregation w ithout overlap. 
Such cases, however, are ra re  in m ountains of higher latitudes apparently  according to 
fluid transitions in gradients of ecological param eters. Complete exclusion can only be 
expected if em pty zones divide the areas inhabited by the sibling species. A high 
degree of segregation also showed the two treecreepers and m arsh/w illow  tit. The 
highest degree of coexistance showed willow warbler/chiffchaff. Goldcrest/firecrest 
showed differences in preferences of altitudinal distribution.

The real num ber of interactions between two sym patric sibling species is much lower 
than suggested by the degree of overlap according to grid mapping (in this paper a grid 
of 1 km 2 was used). Punctual censusses, breeding bird census in a control area, and 
long term  observations in a small area, however, revealed a sim ilar order of overlap 
degrees w ithin the species pairs investigated. A high overlap of the presence in m arsh/ 
willow tit w ithin an area suitable for both species confirms the possibility of coexistan­
ce in these species w ithin an optimal habitat.

In the species pairs of songbirds compared the less extrem e m igrant or the species 
d istributed fu rther north  reached higher altitudes or showed the w eaker vertical 
gradient of abundance respectively. The degree of coexistance shown by methods of 
different accurancy m ainly depends on the abundance of the component species. This 
points out th a t distribution patterns and/or gradients of abundance ought to be the 
basis for calculating coexistance of sym patric species by means of the niche theory. 
The num ber of potential competitors has to be considered, too. To compare the a ltitu ­
dinal distribution of birds lim its w ithout gradients of abundance are not sufficient 
because an overlap is more or less likely.
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Tabellen
Tab. 1: Ü berlappung a 12 von Zw illingsarten im W erdenfelser Land auf der G rundlage 
der P lanquadrate  der Abb. 1. F ü r W erte 0,3 w urde aus Abb. 1 eine ungefähre Hö­
henverteilung von a 12 fü r die Q uadrate errechnet, die ausschließlich einer Höhenstufe in

Abb. 1 zugehören.
A rtenpaar c/.12 gesamt 1̂2<  800 m 800—1200 m >  1200 m
W iesen-/W asserpieper 0,0
G arten-/W aldbaum läufer 0,021
Sum pf-/W eidenm eise 0,103
G rau-/G rünspecht 0,266
Som m er-/W intergoldhähnchen 0,582 0,639 0,636 0,452
Berg-/W aldlaubsänger 0,677 0,402 0,481 0,439
Fitis/Zilpzalp 0,742 0,717 0,600 0,389

Tab. 2: M ittelw erte der Ü berlappung a12 nach verschiedenen Erhebungsm ethoden
(s. Text).

A rtenpaar R aster­ P u n k t­ Probe­ D auer­
kartierung taxierung fläche beobachtungW iesen-/W asserpieper 0,0 0,0 0,0 0,0G arten-/W aldbaum läufer 0,021 0,0 0,0 0,0Sum pf-/W eidenm eise 0,103 0,0 0,0 0,523G rau-/G rünspecht 0,266 0,0 0,0 0,288Som m er-/W intergoldhähnchen 0,582 0,192 0,423 0,458Berg-/'W aldlaubsänger 0,677 0,170 0,392 0,141Fitis/Zilpzalp 0,742 0,390 0,770 0,793
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Tab. 3: B rutbestand der A rtenpaare auf Probefläche 2,5 ha in 810 m NN. Zahlen in () =  B rutpaare außerhalb der Fläche in enger 
Nachbarschaft.

Jah r 1966 1967 1968 1969 1970 1971 1972 1973 1974 1975
Grünspecht (1) (1) 1 1 1 (1) (1) 1 (1)
Grauspecht (1) (1) (1) (1) (1) (1) (1) (1)
Fitis 1 +  (X) (X) (X) 2 1 l +  (2) (1) 1 1
Zilpzalp 1 +  (X) (3) (1) (1) 2 +  (X) (1+X ) (2) ( 1+X) ( 1+X) i +  (x;
Berg­
laubsänger 4 2 2 1 +  (X) 2 +  (X) ( 1+X) l +  (3) (1+ X ; 2 +  (X) i + ( x ;
W inter­
goldhähnchen (1) (1) (1) (1) 1 (1) (1) (i)
Som m er­
goldhähnchen (1) (1—2) (1) 1 +  (X) (2—3) (3) (1) (1) i + ( x ;
W eidenmeise (1) (1) (1) (1) (i)
Sumpfmeise 1 +  (1) (1) (1) (1) l +  d) (1) (1) l
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