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Verbreitungsmuster von Zwillingsarten
am Nordrand der Bayerischen Alpen

Von Einhard Bezzel

In Mitteleuropa kommen mehrere Vogelarten mit besonders grofler morpho-
logischer Ahnlichkeit sympatrisch und teilweise auch syntop vor. Abgesehen von
detaillierten Untersuchungen des Verhaltens und der Habitatanspriiche als Bei-
triage zur Beschreibung der Einnischung sehr dhnlicher Arten (z. B. BECker 1977;
LEIsLER 1975; LupescHER 1973; NEwToN 1972; THIELCKE 1964, 1973; Zusammenfas-
sung Lack 1971) ist eigentlich von den Feldornithologen noch erstaunlich wenig
das umfangreiche Material quantitativer Bestandsaufnahmen zur Beschreibung
und Analyse des Verbreitungsmusters von Zwillingsarten herangezogen worden
(z. B. ScunNeEBEL 1972). So kdnnen wir uns bei der Beurteilung der unterschied-
lichen Verteilung solcher Artenpaare als Folge verschiedener Habitatanspriiche,
Resourcennutzung bzw. Konkurrenzsituationen der Partner von Zwillingsarten
nur auf mehr oder minder qualitative Angaben stiitzen.

Die vorliegende Auswertung versucht das Verbreitungsmuster einiger Zwil-
lingsarten als Ergebnis verschiedener Methoden der Bestandsaufnahme darzu-
stellen und kurz zu diskutieren. Gepriift wird die Koexistenz (vgl. Copy 1974)
jeweils zweier sehr dhnlicher Arten in mehr oder minder groBen Landschafts-
ausschnitten auf der Grundlage gleicher Flachen- bzw. Zeiteinheiten (s. S. 3 und
8). Das gewihlte Untersuchungsgebiet am Alpennordrand mit Héhendifferenzen
bis 2000 m auf relativ kleiner Fliche eignet sich fiir die vergleichende Darstel-
lung der Koexistenz sehr gut, da alle Arten hier héhenbedingte Arealgrenzen er-
reichen. Damit ist zu erwarten, daBl in nebeneinander liegenden optimalen und
suboptimalen Arealteilen die Nischentrennung unterschiedlich scharf ist und/
oder die Partner von Artenpaaren verschiedene Arealgrenzen aufweisen. Diese
Unterschiede miifiten sich auch in relativ groben Verteilungsmustern nieder-
schlagen. Dies.ergibt sich z. B. auch aus dem Atlas der Brutvigel Grofibritanniens
fiir die Verbreitung von Artenpaaren am NW-Rand des westpaldarktischen
Areals (SHARROCK 1976).
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1. Material und Methode

11 Abschidtzung der Koexistenz

Koexistenz ist definiert als die mehr oder minder permanente Anwesenheit zweier
Arten im selben Habitat. Ihr Grad kann nach Copy (1974) gemessen werden als ,Ha-
bitatiiberlappung*

Oye = p12/((pu+p12) (P22 +P12)) /2

wobei p;; und p,, die Zahl der Einheiten darstellt, die jeweils nur eine der beiden zu
vergleichenden Arten enthilt, und p;, den Einheiten mit beiden Arten entspricht. oy,
kann Werte von 0 bis 1 annehmen. Zu beachten ist, daB die in die Beziehung eingehen-
den Einheiten gleich grof3 sein miissen und die Gleichung ferner voraussetzt, daBl beide
Arten das untersuchte Habitat bis zur Grenzkapazitét nutzen. Dies wird man jedoch nur
in lingerfristigen Untersuchungen der Bestandsdynamik bei unverdnderter Habitat-
struktur eindeutig nachweisen kénnen. Fiir die hier angestellten Uberlegungen kann
der Umstand jedoch z. T. vernachlissigt werden, da eine Bestimmung der Nischenbreite
(vgl. Copy 1974) nicht vorgenommen werden soll. Bei der Diskussion von Einzelbei-
spielen wird darauf zuriickzukommen sein.

Der Wert «,, gestattet zunéchst nur Aussagen iiber die Deckungsgleichheit von Ver-
teilungsmustern, nicht jedoch iiber die tatsichlichen Interaktionen zweier koexistieren-
der Arten. Wie nah dieser Wert den tatséichlichen Interaktionen zweier Arten kommt,
hingt entscheidend von der GréBe der gewédhlten Einheiten fir Raum und Zeit ab.
Daher werden hier verschiedene Methoden der Bestandsaufnahme mit sehr unter-
schiedlicher , Trennschérfe“ verglichen. Unmittelbar miteinander vergleichbar sind na-
turlich nur Uberlappungswerte auf der Grundlage gleicher MeBeinheiten.

1.2 Das Untersuchungsgebiet

Alle Feldbeobachtungen wurden 1966—1976 im Werdenfelser Land auf einer Fléche
von etwa 1440 km? durchgefiihrt, die einen Ausschnitt des Nordrandes der Bayerischen
Alpen von 600 bis 2900 NN darstellt. Sie umfaBt also Teile des voralpinen Hiigellandes
bis zur alpinen Stufe. Der Anstieg des Hochgebirges ist vor allem im Kalkalpenbereich
hinter der vorgelagerten Flyschzone sehr steil, so daB hohe relative H6henunterschiede
auf kleiner Flache auftreten. Die Klimaxgesellschaft der montanen Stufe (600—1400 m
NN) ist ein Laubmischwald; in der subalpinen Stufe (1400 m bis zur Baumgrenze) do-
miniert die Fichte. Die obere Waldgrenze ist je nach Lage und Exposition bei 1700 bis
1800 m, ausnahmsweise auch bei 1900 m, anzusetzen. Menschliche Einfllisse haben je-
doch Zusammensetzung, Struktur und Ausdehnung der Vegetation und die Lage der
Hoéhengrenzen mehr oder minder stark verdndert. Die mittleren Januartemperaturen
liegen im Vorland bei etwa —2,4°, in den Talbéden bei —2,5°, im Gipfelbereich der
héchsten Erhebungen bei unter —10°, Die entsprechenden Julimittel betragen etwa
15,7, 15—16° bzw. 2—5° (Ndheres s. BEzzEL & RANFTL 1974).

1.3 Bestandsaufnahmen

Allen Feldbeobachtungen liegen jeweils gleich groBe willkiirlich herausgegriffene

Landschaftsausschnitte zugrunde. Da Herausgliederung bestimmter Habitate nicht an-
gestrebt wurde, decken sich die Ausschnitte nur mehr oder minder zufillig mit den
Grenzen der wichtigsten Pflanzengesellschaften bzw. Okosysteme.
Rasterkartierung: 1968—1973 (Vorarbeiten ab 1966) wurden die Sommervigel auf der
Grundlage eines 1-km?3?-Rasters kartiert. Registriert wurde lediglich die Anwesenheit
einer Art auf der Rasterfliche unter Beriicksichtigung der iiblichen Hinweise und siche-
rer Anzeichen fliir Brutvorkommen. Die Einteilung der Hohenstufen erfolgte in 200-m-
Abschnitten. Damit ist die Sommerverbreitung aller Arten auf der Gesamtfliche erfaft;
die Grundgesamtheit umfal3t also 1440 Einheiten. Fiir die Darstellung der Koexistenz
sind folgende Kriterien zu beriicksichtigen: Exakt gleich groBe Flicheneinheiten; sehr
grober Raster; keine Gleichzeitigkeit der Aufnahmen. Das Ergebnis kann also nur das
Verbreitungsmuster der Arten innerhalb eines mehrjdhrigen Zeitraumes in einer sehr
vielgestaltigen Landschaft sein.



BrzzeL: Verbreitungsmuster von Zwillingsarten 3

Punkttaxierung: 1974—1976 wurden in den Sommermonaten in allen 100-m-Hoéhen-
stufen von willkiirlich in mind. 200-m-Abstand gewéhlten Punkten aus Végel in einem
Radius von hochstens 100 m innerhalb von 3 Min. erfait (n = 1055). Fiir die Beurteilung
der Koexistenz wurde hier lediglich die Anwesenheit einer Art pro Registrierpunkt
herangezogen. Gemessen wird damit die gleichzeitige Koexistenz im Sommer auf zwar
nicht genau gleichen, doch relativ kleinen Flidchen.

Probeflachenuntersuchung: Auf einer Probefliche von 218,75 ha der Talbdden in 655
bzw. 895 m NN bei Oberau und Kriin (Ndheres s. BezzeL 1974) wurden in den Som-
mern 1973—1976 quantitative Bestandsaufnahmen der Brutviogel nach den Kriterien der
Kartierungsmethode durchgefiihrt. Die Probefldchen bestehen aus 2 Quadraten von je
100 ha sowie 3 Quadraten von 6,25 ha, die entsprechend der Rastereinteilung des Kar-
tierungsprogrammes (s. oben) aus der Landschaft geschnitten wurden, also auch keine
reinen Habitate gegeneinander abgrenzen. Fiir die Ermittlung der Koexistenz wird
¢y, auf Quadraten von 6,25 ha in jeweils derselben Brutperiode in Abhéngigkeit von der
Abundanz berechnet, sowie die Anderung dieser GroB3e von Jahr zu Jahr. Die 6kologi-
schen Verhéltnisse auf der Probefliche haben sich in dem vierjdhrigen Zeitraum fiir die
hier behandelten Arten nicht erkennbar verédndert.

Dauerbeobachtung: Auf einer Flidche von rund 2,5 ha um das Institutsgebdude am
Ortsrand von Partenkirchen in 810 m NN wurden vom 1. Mai 1966 bis 1. Mai 1976 fast
tdglich die anwesenden Vogelarten registriert (Ndheres BezzeL in Vorbereitung). Die
Ergebnisse der Tagesregistrierungen sind, da nicht an allen Tagen 10 Jahre lang gleiche
Beobachtungsintensitit erreicht werden konnte, in Pentaden zusammengefaf3t. Damit
umfassen die Zeitmuster der Prisenz von Vogelarten auf dieser Fliche 10 Einheiten von
jeweils 73 Jahrespentaden. ¢, ist damit ein Ma@ fiir die zeitliche Koexistenz auf ein und
derselben Fliche, ausgedriickt in Pentaden. Wahrend der 10jahrigen Beobachtungszeit
wurde in die Vegetationsverhiltnisse der Beobachtungsflichen nicht eingegriffen, so
daf} eine beachtliche Zunahme der Strauchschicht und ein Hochwachsen der Baumpflan-
zungen (Koniferen und Laubbdume) eintrat. Dies hat sich auf die Pridsenzzeiten und/
oder die Abundanz vieler Singvogelarten deutlich ausgewirkt (BezzeL in Vorberei-
tung). Neben der Koexistenz tiber die Jahreszeiten kann auch die Anderung der Uber-
lappungsgroflie in Abhingigkeit von zunehmendem Strukturreichtum uber die Jahre
gemessen werden.

Vergleichend untersucht wurden nach den vorstehenden Methoden, soweit ange-
bracht, folgende Artenpaare: Grauspecht/Griinspecht (Picus canus und P. viridis), Was-
serpieper/Wiesenpieper (Anthus spinoletta und A. pratensis), Wintergoldhidhnchen/
Sommergoldhdhnchen (Regulus regulus und R. ignicapillus), Sumpfmeise/Weidenmei-
se (Parus palustris und P. montanus), Gartenbaumliufer/Waldbaumliufer (Certhia
brachydactyla und C. familiaris), Fitis/Zilpzalp (Phylloscopus trochilus und P. collybi-
ta), Berglaubsanger/Waldlaubsdnger (Phylloscopus bonelli und P. sibilatrix).

Fiir Mitarbeit bei den Feldarbeiten habe ich den Herren W. BernpT, F. LECHNER und
H. RANFTL sehr zu danken. Die Zeichnungen fiihrte F. LEcuner aus. J. REicHHOLF und
H. Utscuick danke ich herzlich fiir viele kritische Diskussionsbeitrige.

2. Ergebnisse

21 Rasterkartierung

Die Verbreitungskarten von 7 Artenpaaren zeigen sehr unterschiedliches Aus-
mal der Koexistenz auf der Basis des relativ groben Rasters (Abb. 1). Praktisch
identische oder zumindest auflerordentlich dhnliche Habitatanspriiche gestatten
offensichtlich bei Wasser- und Wiesenpieper keine Koexistenz wiahrend der Brut-
zeit. Zudem besiedeln beide Arten sehr nahrungsarme und daher auch vogel-
artenarme Biotope. Ihre Brutareale sind durch 400 bis 500 m Hoéhendifferenz von-
einander isoliert. Wasserpieper kommen zuweilen mit Wiesenpieper auBlerhalb
der Brutzeit in Kontakt. Bei Schneeriickfidllen zu Beginn der Brutzeit in hoheren
Lagen sind aber Wasserpieper vorzugsweise neben FluBlikiesbidnken auf Kurz-
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rasenflichen anzutreffen, die vom Wiesenpieper nicht besiedelt werden. Gleichwohl
wiaren Bruten des Wasserpiepers auf geeigneten Fldchen unterhalb der Grenze
des geschlossenen Waldes denkbar. Bis jetzt fehlt jedoch jeder Hinweis. Hinweise
auf das regelmiBige Briiten von Wiesenpiepern oberhalb der Baumgrenzen lie-
Ben sich ebenfalls nicht bestdtigen. Beide Pieperarten erreichen auf der Unter-
suchungsfliche die Grenze ihres geschlossen besiedelten Areals (STRESEMANN &
PorTENKO 1960; Voous 1962). Man kann also hier von Artentrennung im ,geo-
graphischen MaBistab“ (Copy 1974) sprechen.

Einen &dhnlichen Eindruck gewinnt man vom Verbreitungsbild von Garten-
und Waldbaumlédufer (Abb. 1). Ersterer erreicht seine Verbreitungsgrenze bereits
vor dem Alpenfull und besiedelt geeignete Habitate in den Alpentédlern ab 700 m
nicht mehr. Rauhrindige Bdume wiren jedoch auch hier vorhanden; die offenbar
in Parklandschaften iiberlegene Zwillingsart (vgl. ScHNEBEL 1972) kommt zur
Brutzeit nicht vor*). So bleiben parkartige Gérten, Alleen, Laubgeholz usw. zu-
mindest zur Brutzeit baumlduferfrei. Im Winterhalbjahr konnten einzelne Gar-
tenbaumlédufer als Féanglinge am Institutsgebdude in 810 m rund 18 km vom
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Rasterkarten der Sommer-(=Brut-)verbreitung 1968—1973 von 7 Artenpaaren im Wer-

denfelser Land. Jede Signatur entspricht 1 km2 Weil = 6—800 m; waagerecht schraf-

fiert = 8—1200 m; senkrecht schraffiert = > 1200 m. Einfach umrandete Fldchen im N

und NW = Seen; eng gerasterte Flichen bei den Baumlidufern = Gebiet mit Habitaten
fiir Gartenbaumliufer.

*) 1977 ergaben sich nach 11jdhriger Beobachtung zum ersten Mal Hinweise auf ein
Brutzeitvorkommen des Gartenbaumliufers in Partenkirchen.
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nichsten Brutplatz entfernt nachgewiesen werden. Im Vorland zeigen beide Ar-
ten eine weitgehende Habitat-Trennung (vgl. auch ScuneBEL 1972). Die Angaben
bei GruTz (1962) lassen unter klimatisch giinstigeren Voraussetzungen eine &hnli-
che, wenn auch weniger scharfe Héhentrennung der Areale in den Schweizer Al-
pen vermuten. Die Hinweise bei Ausossky & Mazzucco (1964) fiir die Salzburger
Alpen deuten die gleichen Verh#ltnisse wie im Werdenfelser Land an. Fiir die
Ostlich angrenzenden Teile des bayerischen Alpenrandes bestédtigen bereits die
Angaben MULLERs (1922) die hier dargelegten Befunde. Lohnend wire eine genaue
Kartierung der Vorkommen beider Baumldufer in den Talregionen Tirols, wo
nach NIEDERWOLFSGRUBER (1968) der Gartenbaumléiufer fiir tiefere Tallagen ,ty-
pisch* ist.

Die beiden Graumeisen besiedeln noch nebeneinander die Talbdden (die
Sumpfmeise allerdings bevorzugt die Ndhe menschlicher Siedlungen), doch er-
reicht die Sumpfmeise bereits in der montanen Stufe ihre Verbreitungsgrenze.
Dies deckt sich z. B. mit den Angaben aus der Schweiz (Grurz 1962) und den Salz-
burger Alpen (Ausossky & Mazzucco 1964).

Bei den weiteren 4 Artenpaaren erreichen jeweils beide Partner die subalpine
Stufe und mehr oder weniger auch die obere Waldgrenze. Unterschiede in den
Rasterfrequenzen sind fast auf jeder Stufe festzustellen (Abb. 2). Die klarste
Trennung von Héhenpriferenzen zeigen die Goldhihnchen in deutlicher Uber-
einstimmung mit Angaben aus der Schweiz (GLuTz 1962), dem Berchtesgadener
Land (Murr 1976) und den Salzburger Alpen (Ausossky & Mazzucco 1964). Kei-
ne ausgesprochene Trennung der Hoéhenpriferenzen lassen dagegen Zilpzalp/
Fitis erkennen.

Die tatsidchliche Uberlappung ., innerhalb der Artenpaare entspricht den all-
gemeinen Befunden aus Abb. 1 und 2 (Tab. 1). Von den 3 Singvogelpaaren mit
dhnlicher maximaler Vertikalausdehnung des Areals zeigen die Goldhdhnchen
mit der am deutlichsten unterschiedenen Hohenpriaferenz den geringsten, Zilp-
zalp/Fitis den hochsten Wert. (Griinspecht/Grauspecht sind auf der Grundlage
desselben Rasters nicht unmittelbar mit Kleinvégeln vergleichbar.) Die sehr gro-
ben Hohenabstufungen weisen fiir Berglaubséinger/Waldlaubsénger deutlich ge-
ringere Werte auf, als das Mittel der Grundgesamtheit (Tab. 1). Dies deutet, wie
auch aus Abb. 1 bereits erkennbar, darauf hin, daB beide Arten zusammen bevor-
zugt in Quadraten mit starker Hangneigung an den Ubergéingen der hier heraus-
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Abb. 2:
Vertikalprofile der Rasterfrequenz (= % der pro Hohenstufe besiedelten Planquadrate)
von 5 Artenpaaren im Werdenfelser Land (Grundlage: Kartierung Abb. 1).
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gestellten Stufen zusammen vorkommen. Eine Abnahme von ¢, mit zunehmen-
der Hohe als Folge des steileren Abundanzgradienten jeweils einer Art deutet
sich bei allen Artenpaaren an.

2.2 Punkttaxierungen

Bei den Graumeisen und am Artenpaar Grau-/Griinspecht sind die Werte fir
@42 = O, ebenso natiirlich fiir die Baumléufer. Fiir die drei weiteren Artenpaare
liegen die Uberlappungswerte bei dieser Methode deutlich unter jenen der Ra-
sterkartierung, doch weist auch hier das Artenpaar Zilpzalp/Fitis den hoéchsten
Wert auf (Tab. 2).

Die Verikalprofile der Artenpaare, die die subalpine Stufe erreichen, bestati-
gen jene auf der Grundlage der Rasterkartierung im allgemeinen gut (Abb. 3).
Die Unterschiede in den Abundanzgradienten der Goldhdhnchen oder bei Wald-~/
Berglaubsdnger werden noch deutlicher erkennbar. Abweichungen zwischen
Abb. 2 und 3 erkldren sich durch den unterschiedlichen Materialumfang (Grund-
gesamtheit — Stichprobe), die Wahl kleinerer Hohenstufen und unterschiedliche
GroBe der Flacheneinheit. Entscheidend ist hier jedoch nur die Vergleichbarkeit
der jeweiligen Kurven einer Darstellung miteinander.

Der Wert fiir o, wird von der Ausgeglichenheit der Abundanzen beider Part-
ner wesentlich beeinfluBit (Abb. 3). Dies ist besonders deutlich bei den Goldhdhn-
chen und in den unteren Stufen bei Fitis/Zilpzalp erkennbar. Wahrend bei den
Goldhéhnchen jedoch der Wert gegen die Obergrenze der Verbreitung unabhén-
gig von den Abundanzverhiltnissen beider Arten abnimmt, die Trennung der
Arten also stirker ausgeprigt ist, nimmt bei den Laubséingern der Wert in der
subalpinen Stufe wieder zu. Das bedeutet, daB dort der nur noch seltene Fitis sich
in seinem Vorkommen mit der h&dufigeren Zwillingsart weitgehend deckt. Die In-
terpretation des Falles kann auf Grund der Beschreibung natiirlich nicht erfol-
gen; sie hat von grundsétzlich ganz verschiedenen Moglichkeiten auszugehen. Es
wire denkbar, daB ein reicheres Spektrum des Nahrungsangebotes oder gréBBe-
rer Strukturreichtum in den tiefer gelegenen fiir beide Arten optimalen Stufen
eine Nischentrennung erméglicht, die ein hohes Mafl an Koexistenz gestattet. Bei
knapperem Nahrungsangebot und/oder geringerem Strukturreichtum in der
subalpinen Stufe erweisen sich beide Arten als gleich gut angepaBt und kénnen
bei wesentlich geringerer Abundanz ebenfalls nebeneinander existieren. Es wéare
aber auch denkbar und nach dem Verlauf des Abundanzgradienten beim Fitis
nicht unwahrscheinlich, da3 die in den héheren Stufen in geringer Abundanz le-

< 01 0 % &z 0Of o 0 % &p 0 R
Abb. 3:

Vertikalprofile und Ubérlappungswerte ¢,, aus Punkttaxierungen (Anwesenheit der Art

pro 3 Min.). Abszisse rechts: %o positiver Registrierungen; Abszisse links: Werte fir o,,.
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benden Fitisse keine stabile Population mehr stellen, sondern bereits mehr oder
minder deutlich Merkmale einer , Verschleilzone“ aufweisen, die sich nur durch
Nachschub aus optimalen Teilen des Areals als Randpopulation halten kann (vgl.
ReicaroLF-RiErM & UrtscHick 1974). Die méglicherweise hohen Uberlappungs-
werte bei Berg- und Waldlaubsidnger in hoheren Stufen sind jedoch wegen der
geringen Abundanzen beider Arten im festgestellten Stichprobenbereich nicht zu
berechnen.

Im allgemeinen spiegeln die Werte von « ;; also recht gut die sich aus dem Ver-
gleich der vertikalen Abundanzgradienten ergebenden Verhiltnisse wider. Man
kann bereits auf Grund der Unterschiede bzw. Gleichformigkeit des Gradienten-
verlaufes innerhalb eines Artenpaares auf héhere oder geringere Koexistenz an
einem Punkt schlieBen.

23 Probefldchenuntersuchungen

Auf der gewihlten Probefliche briiten nur von drei der Artenpaare beide
Partner regelmiflig. Wasserpieper und Gartenbaumlédufer konnten entsprechend
der Lage iiberhaupt nicht, Griin- und Grauspecht bzw. Sumpf- und Weidenmei-
se nur alternierend bzw. an weit auseinanderliegenden Teilflichen nachgewiesen
werden.

Das Verbreitungsmuster der Artenpaare Fitis/Zilpzalp und Sommer-/Winter-
goldhdhnchen, die beide in den 4 Jahren auf etwa derselben Anzahl von Teilfli-
chen mit je 6,25 ha nachgewiesen wurden, jedoch mit sehr unterschiedlicher Dich-
te, 146t folgende Trends erkennen (Abb. 4):

1. Die Zahl der regelmiBig besiedelten Quadrate ist bei den Goldhihnchen (nied-
rige Abundanz; Abundanzverhiltnis der beiden Arten im Mittel etwa 1 zu
0,39) wesentlich geringer als bei den Laubsidngern (Abundanz etwa 2,5mal ho-
her; Abundanzverhéltnis der beiden Arten 1 0,92).

2. Die Zahl der von nur einer Art der Artenpaare besiedelten Quadrate ist bei
den Goldhéhnchen hoher (vgl. auch Tab. 2). Die hiufigere Art besiedelt alle die
fir das Artenpaar in Betracht kommenden Planquadrate, wenn auch nicht je-
des Jahr. a4, wird vor allem von der Abundanz der selteneren Art beeinfluB3t.

3. Uber mehrere Jahre hinweg kann sich in Abhiingigkeit von Abundanzschwan-
kungen auf Probeflichen u,, nicht unwesentlich &ndern. Im Beispiel Abb. 4 be-
trigt die Variationsbreite fiir die Goldhdhnchen 0,38—0,58, fiir die Laubsédnger
jedoch nur 0,71—0,81. Relativ hohe Abundanz und vor allem ausgeglichene Ab-
undanzverhéltnisse (Variationsbreite des Abundanzquotienten 0,85—1,11) bei
Fitis/Zilpzalp machen den Uberlappungswert gegeniiber Schwankungen un-
empfindlich. Fiir das Wintergoldhihnchen beweisen die Ergebnisse der Punkt-
taxierung (Abb. 3) sowie der Probeflichienmethode, daB3 die untersuchte Fliche
im suboptimalen Bereich der Vertikalverbreitung der Art im behandelten
Landschaftsraum liegt. Fiir das Sommergoldhéhnchen ist die gewihlte Probe-
fliche nur zum Teil als 6kologischer Randbereich anzusehen; die zusammen-
hingend bewaldeten Stiicke sind wohl dem Optimum zuzuordnen. Beim Laub-
singerpaar sind dagegen fiir beide Arten Abundanzen nahe der Grenzkapazi-
tdt anzunehmen. Diese unterschiedliche Situation driickt sich in der verschiede-
nen Konstanz des Dispersionsmusters (Abb. 4) und damit auch des Uberlap-
pungsgrades der Artenpaare aus. Fiir beide Fille lief sich immerhin nachwei-
sen, daB ein kleines Areal im Verlauf kurzer Zeit im raschen Wechsel auch ein-
mal von der einen, das andere Mal von der anderen Art allein besiedelt werden
kann.

Im Ubrigen bestéitigen die Probeflichenuntersuchungen recht gut die Befun-
de der ungleich groberen Methode der Rasterkartierung (Tab. 2). Die Abun-
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danzverhéltnisse aus den Probeflichenuntersuchungen fiir die Goldhdhnchen
und Fitis/Zilpzalp (Abb. 4) entsprechen jenen aus Abb. 2 und der unteren Ho-
henstufen aus Abb. 3 sehr gut.

94 Dauerbeobachtung auf kleiner Fldche

Nach Tab. 3 kénnen von den hier behandelten 7 Artenpaaren im Bereich der
Talbéden grundsidtzlich 4 dicht nebeneinander briiten. Der Waldlaubsédnger hat
1976 zumindest einen Brutversuch auf der Probefliche unternommen, da das
Hochwachsen einer Schonung fiir ihn offenbar nun die erforderlichen Habitat-
strukturen bietet. Es steht zu erwarten, daBl im kommenden Jahr der Berglaub-
sanger und Waldlaubsénger auf einigen hundert m? unmittelbar nebeneinander
briiten. Wenn auch keine nennenswerten Abundanzschwankungen der Brutpaare
auf derart kleinen Beobachtungsflichen zu erwarten sind (Tab. 3), so kann die Be-
deutung einer Art innerhalb einer Vogelgesellschaft an ihrer Prisenzzeit am Be-
obachtungspunkt gemessen werden. In den auf Abb. 5 dargestellten Artenpaaren
zeigen die Partner unterschiedliche Schwankungen dieser Grofe im Lauf von
10 Jahren. Auffallend ist die starke Parallelitit bei den Goldhdhnchen. Die Zu-
nahme ihrer Anwesenheit ist zweifellos eine Folge des Zuwachses der Koniferen-
masse auf der Kontrollfliche. Groe Schwankungen ergeben sich fiir die beiden
Graumeisen. Sie verlaufen z. T. gegensinnig, scheinen jedoch gegen Ende des Be-
obachtungszeitraumes offenbar ebenfalls im Zusammenhang mit zunehmendem

x = Ph. tro.
Pentaden o= Ph. col. Pentaden
50 x = Reg. reg. oLz
o= Reg. ign.

501

301 304

x= P can. == Par. mont.
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— ro7
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Abb. 4:
Besiedlung 1973—1976 von Planquadraten (6,25 ha; n = 35) auf 2 Probeflichen der Tal-
boden durch Fitis/Zilpzalp (unten) und Sommer-/Wintergoldhdhnchen (oben). Leere

Signaturen: Fitis bzw. Sommergoldhihnchen; gekreuzte Signaturen: Zilpzalp bzw.
Wintergoldhdhnchen; volle Signaturen = jeweils beide Arten eines Artenpaares.
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benden Fitisse keine stabile Population mehr stellen, sondern bereits mehr oder
minder deutlich Merkmale einer , VerschleiBzone“ aufweisen, die sich nur durch
Nachschub aus optimalen Teilen des Areals als Randpopulation halten kann (vgl.
ReicHHOLF-RiEBM & UrtscHick 1974). Die moglicherweise hohen Uberlappungs-
werte bei Berg- und Waldlaubsidnger in hoheren Stufen sind jedoch wegen der
geringen Abundanzen beider Arten im festgestellten Stichprobenbereich nicht zu
berechnen.

Im allgemeinen spiegeln die Werte von ¢ 4, also recht gut die sich aus dem Ver-
gleich der vertikalen Abundanzgradienten ergebenden Verhiltnisse wider. Man
kann bereits auf Grund der Unterschiede bzw. Gleichférmigkeit des Gradienten-
verlaufes innerhalb eines Artenpaares auf héhere oder geringere Koexistenz an
einem Punkt schliefien.

23 Probefldchenuntersuchungen

Auf der gewihlten Probefliche briiten nur von drei der Artenpaare beide
Partner regelméfBig. Wasserpieper und Gartenbaumliufer konnten entsprechend
der Lage liberhaupt nicht, Griin- und Grauspecht bzw. Sumpf- und Weidenmei-
se nur alternierend bzw. an weit auseinanderliegenden Teilflichen nachgewiesen
werden.

Das Verbreitungsmuster der Artenpaare Fitis/Zilpzalp und Sommer-/Winter-
goldhidhnchen, die beide in den 4 Jahren auf etwa derselben Anzahl von Teilfla-
chen mit je 6,25 ha nachgewiesen wurden, jedoch mit sehr unterschiedlicher Dich-
te, 14Bt folgende Trends erkennen (Abb. 4):

1. Die Zahl der regelmifBig besiedelten Quadrate ist bei den Goldhdhnchen (nied-
rige Abundanz; Abundanzverhéltnis der beiden Arten im Mittel etwa 1 zu
0,39) wesentlich geringer als bei den Laubsidngern (Abundanz etwa 2,5mal ho-
her; Abundanzverhiltnis der beiden Arten 1 :0,92).

2. Die Zahl der von nur einer Art der Artenpaare besiedelten Quadrate ist bei
den Goldh#&hnchen hoher (vgl. auch Tab. 2). Die hidufigere Art besiedelt alle die
fiir das Artenpaar in Betracht kommenden Planquadrate, wenn auch nicht je-
des Jahr. o4, wird vor allem von der Abundanz der selteneren Art beeinflufit.

3. Uber mehrere Jahre hinweg kann sich in Abhéngigkeit von Abundanzschwan-
kungen auf Probefldchen « , nicht unwesentlich dndern. Im Beispiel Abb. 4 be-
triagt die Variationsbreite fiir die Goldhdhnchen 0,38—0,58, fiir die Laubsinger
jedoch nur 0,71—0,81. Relativ hohe Abundanz und vor allem ausgeglichene Ab-
undanzverhéltnisse (Variationsbreite des Abundanzquotienten 0,85—1,11) bei
Fitis/Zilpzalp machen den Uberlappungswert gegeniiber Schwankungen un-
empfindlich. Fiir das Wintergoldhidhnchen beweisen die Ergebnisse der Punkt-
taxierung (Abb. 3) sowie der Probefliclienmethode, daB die untersuchte Fliche
im suboptimalen Bereich der Vertikalverbreitung der Art im behandelten
Landschaftsraum liegt. Fiir das Sommergoldhdhnchen ist die gewéhlte Probe-
flaiche nur zum Teil als 6kologischer Randbereich anzusehen; die zusammen-
héngend bewaldeten Stiicke sind wohl dem Optimum zuzuordnen. Beim Laub-
séangerpaar sind dagegen fiir beide Arten Abundanzen nahe der Grenzkapazi-
tdt anzunehmen. Diese unterschiedliche Situation driickt sich in der verschiede-
nen Konstanz des Dispersionsmusters (Abb. 4) und damit auch des Uberlap-
pungsgrades der Artenpaare aus. Fiir beide Fille lief sich immerhin nachwei-
sen, daB ein kleines Areal im Verlauf kurzer Zeit im raschen Wechsel auch ein-
mal von der einen, das andere Mal von der anderen Art allein besiedelt werden
kann.

Im librigen bestitigen die Probeflichenuntersuchungen recht gut die Befun-
de der ungleich groberen Methode der Rasterkartierung (Tab. 2). Die Abun-
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danzverhiltnisse aus den Probeflichenuntersuchungen fiir die Goldhidhnchen
und Fitis/Zilpzalp (Abb. 4) entsprechen jenen aus Abb. 2 und der unteren Ho-
henstufen aus Abb. 3 sehr gut.

24 Dauerbeobachtung auf kleiner Flédche

Nach Tab. 3 kénnen von den hier behandelten 7 Artenpaaren im Bereich der
Talbdéden grundsidtzlich 4 dicht nebeneinander briiten. Der Waldlaubsédnger hat
1976 zumindest einen Brutversuch auf der Probefliche unternommen, da das
Hochwachsen einer Schonung fiir ihn offenbar nun die erforderlichen Habitat-
strukturen bietet. Es steht zu erwarten, daBl im kommenden Jahr der Berglaub-
sianger und Waldlaubsidnger auf einigen hundert m? unmittelbar nebeneinander
briiten. Wenn auch keine nennenswerten Abundanzschwankungen der Brutpaare
auf derart kleinen Beobachtungsflichen zu erwarten sind (Tab. 3), so kann die Be-
deutung einer Art innerhalb einer Vogelgesellschaft an ihrer Prisenzzeit am Be-
obachtungspunkt gemessen werden. In den auf Abb. 5 dargestellten Artenpaaren
zeigen die Partner unterschiedliche Schwankungen dieser Gréfe im Lauf von
10 Jahren. Auffallend ist die starke Parallelitdt bei den Goldhdhnchen. Die Zu-
nahme ihrer Anwesenheit ist zweifellos eine Folge des Zuwachses der Koniferen-
masse auf der Kontrollfliche. GroBe Schwankungen ergeben sich fiir die beiden
Graumeisen. Sie verlaufen z. T. gegensinnig, scheinen jedoch gegen Ende des Be-
obachtungszeitraumes offenbar ebenfalls im Zusammenhang mit zunehmendem
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Abb. 4:

Besiedlung 1973—1976 von Planquadraten (6,25 ha; n = 35) auf 2 Probeflichen der Tal-

béden durch Fitis/Zilpzalp (unten) und Sommer-/Wintergoldhihnchen (oben). Leere

Signaturen: Fitis bzw. Sommergoldhdhnchen; gekreuzte Signaturen: Zilpzalp bzw.
Wintergoldhdhnchen; volle Signaturen = jeweils beide Arten eines Artenpaares.
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Strukturreichtum und Dichte der Strauch- und Baumschicht in eine gleichsinnige
Zunahme der Prisenzzeit zu miinden.

¢ 1o der Prisenzzeitmuster zeigt, dafl die Nutzung des Gebietes jeweils beiden
Arten eines Paares nebeneinander mdéglich ist (Abb. 5). Die auf Abb. 5 sich bei
den Goldhéhnchen stirker und bei den Graumeisen nur schwach abzeichnende
Zunahme konnte ebenfalls damit zu erkldren sein, daB die Sukzession der Vege-
tationsschichten bessere Bedingungen fiir beide Arten schafft. Fiir beide Gold-
hidhnchen liegt die Untersuchungsfliche am Unterrand des geschlossen besiedel-
ten Areals des Montanwaldes. Die beiden Graumeisen treffen hier ebenfalls im
Randbereich ihres geschlossenen Areals aufeinander, doch die Sumpfmeise vom
Siedlungs- und Talbodenbereich her, die Weidenmeisc aus dem Montanwald. Die
beiden Laubsénger leben im optimalen Bereich mit hoher mittlerer Abundanz

O @ Paare
L 9 4
2. 14 2
3. 12 6
4 Jahr n6
! 19 17
2. 23 27
3 19 21
4. Jahr K 18 21
rrrTTrTrrrtrtrrrrrrrorr e
<+——Planquadrate 6,25 ha—

Abb. 5:
Prasenzen (Pentaden/Jahr) auf einer Fliche von 2,5 ha in 810 m NN (Kreise bzw.
Kreuze) sowie Uberlappung u,, (Kurven).

(vgl. Abb. 2). Die auBergewdhnlich niedrigen Uberlappungswerte in einzelnen
Jahren sind durch das unregelmaiBigere Auftreten des Fitis verursacht, der hier
offenbar das Gebiet nicht bis zur Grenzkapazitit nutzt. Der Mittelwert a,, ent-
spricht bei den Spechten genau dem Wert aus der Rasterkartierung und zeigt
eine geringe Uberlappung an (Tab. 2). Fiir die Graumeisen weist er in Uberein-
stimmung z. B. in den Ergebnissen von Lupescuer (1973) darauf hin, daBl beide
Arten unmittelbar nebeneinander das ganze Jahr iber vorkommen kénnen. Der
geringe Graumeisenwert aus der Rasterkartierung ist also eine Folge des sehr
steilen vertikalen Abundanzgradienten der Sumpfmeise. Der hohe Uberlage-
rungswert bei Fitis/Zilpzalp und der mittlere Wert fiir Goldhdhnchen wird auch
hier wieder bestédtigt, obwohl fiir das Wintergoldhdhnchen eine lingere poten-
tielle Prasenzzeit zur Verfiigung steht. Offenbar wandern viele Individuen der
Population im Winter ab.

3. Diskussion

Die hier behandelten Artenpaare bieten Beispiele fiir verschiedene Typen der
6kologischen Isolation bzw. Koexistenz. Die gewé&hlten Methoden kénnen nach
der Ubersicht von Coby (1974) Fille des Ausschlusses im geographischen Maf@-
stab (Wasser-/Wiesenpieper), des Ausschlusses durch Héhe (Garten-/Wald-
baumliufer, bedingt auch Sumpf-/Weidenmeise) sowie des lokalen Ausschlus-
ses oder Ausschlusses zwischen verschiedenen Habitaten (Berg-/Waldlaubsénger)
beschreiben. Die Ergebnisse fiir Fitis/Zilpzalp lassen keine eindeutigen Schliisse
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zu. Bei den Goldhihnchen weist die unterschiedliche Liage der Maxima des verti-
kalen Abundanzgradienten auf eine gewisse Rolle der Héhentrennung hin.

Die Ermittlung vertikaler Abundanzgradienten in einem Gebiet mit immerhin
sehr steilem Profil ergibt also nur in wenigen Fillen kompletten Ausschlufi bzw.
Ersatz einer Art durch eine andere ohne Uberlappungszone. Dies entspricht den
allgemeinen Befunden, daBl in den Vogelgesellschaften der Hochgebirge héherer
Breiten im Gegensatz zu vergleichbaren tropischen Gebieten der vollsténdige ge-
genseitige AusschluBl durch unterschiedliche Hohenpréiferenzen eine nur geringe
Rolle spielt (Copy 1974). Unter 112 regelméifiig im Untersuchungsgebiet briiten-
den Landvogelarten sind neben Wasserpieper/Wiesenpieper sich gegenseitig aus-
schlieBende Artenpaare nur noch Zitronenzeisig/Girlitz und in diesem Zusam-
menhang nicht vergleichbar Heckenbraunelle/Alpenbraunelle, die recht unter-
schiedlich differenzierte Okotypen darstellen. Durch die neue Ansiedlung des
Birkenzeisigs in der collinen Stufe (Bezzel 1974) ist ein weiterer vollsténdiger
Ausschlufl voneinander sich vertretender Arten vom Carduelinen-Typ durchbro-
chen worden. Fiir Hochgebirge der geméBigten Zone sind gegenseitige Ausschliis-
se auf Dauer nur zu erwarten, wenn zwischen den Arten eine unbesiedelte Tren-
nungszone aufrechterhalten bleibt. Dies ist im Untersuchungsgebiet nur bei Was-
ser-/Wiesenpieper der Fall, wobei es grundsétzlich belanglos bleibt, ob sich ge-
legentlich einzelne Paare im Areal der anderen Art ansiedeln. So gesehen ist
wohl auch das Briiten einzelner Birkenzeisige im Bereich der von Stieglitz,
Hinfling und Zeisig besiedelten Gebiete zunichst nur ein Anfang, der zumindest
am Nordrand der Bayerischen Alpen eine fast vollstindige Hohentrennung zwi-
schen Birkenzeisig einerseits, Stieglitz und Hinfling andererseits noch nicht voll-
kommen aufgehoben hat.

Ganz allgemein sind die zumindest in den Alpen auftretenden Gradienten 6ko-
logischer Parameter offenbar unscharf, um im groBen Umfang gegenseitige Ver-
tretung vori Komponenten einer Vogelgesellschaft ohne Uberlappung der Areale
zu bewirken, wie dies in den Tropen der Fall ist (z. B. Diamonp 1972, TERBORGH
1971). Daher ist fiir Verbreitungsvergleiche in Gebirgen der geméfligten Zone die
Angabe von Extremwerten der Vertikalverbreitung bereits vom theoretischen
Ansatz her unzureichend. Diese Werte markieren in den seltensten Fillen sowohl
fiir die Art als auch fiir die betreffende Avizénose eine entscheidende Anderung.
Erst die Angabe von Hohenpridferenzen oder Abundanzgradienten iiber mehrere
Hohenstufen ermoglicht eine vergleichende Beurteilung der Verbreitungsmuster
von Arten oder Artengesellschaften als Voraussetzung weitergehender 6kologi-
scher Analysen. Wie die hier vorgestellten Beispiele zeigen, konnen bereits sehr
einfache Methoden mit relativen Werten fiir entsprechend angepalite Fragestel-
lungen ausreichen. Dies wird hoffentlich die quantitative Feldarbeit im Hochge-
birge anregen. Die von BErRTHOLD (1976) erhobenen Forderungen fir die Erarbei-
tung absoluter Bestandszahlen auf Probeflidchen lassen sich im notwendigen Um-
fang in der Praxis der Hochgebirgsavifaunistik ohnehin nicht erfiillen.

Unter den hier untersuchten Artengruppen der Singvigel ist jeweils die Art,
deren Arealgrenze in geringerer Meereshohe liegt oder deren vertikaler Abun-
danzgradient steiler ist, der ausgepragtere Zugvogel und/oder in der W-Paldark-
tis weniger weit nach Norden verbreitet (Voous 1972, Zink 1974, 1975).

Die vorgelegten Daten ergeben nur eine Beschreibung der Verbreitungsmuster
von Zwillingsarten in einer gegebenen Landschaft als héhere Integrationsstufe
von Okosystemen. Fiir eine Analyse ist als niichster Schritt die genaue Ermitt-
lung der Habitatanspriiche der zu vergleichenden Arten erforderlich. Fiir die Be-
stimmung der realen Nische, die von den betreffenden Arten besetzt wird, miis-
sen jedoch auch konkurrierende Arten unbedingt einbezogen werden. Gerade im
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hier untersuchten Gebiet ist damit zu rechnen, dafl die herausgegriffenen Arten-
paare in den einzelnen Hohenstufen ihrer Verbreitung sehr unterschiedlichen
Konkurrenzverhéltnissen ausgesetzt sind, denn auch in Habitaten, die sich iiber
groBere Hohenunterschiede strukturell wenig verdndern, ist mit sehr unter-
schiedlichen Breiten des Nahrungsspektrums zu rechnen. Schon allein die Tatsa-
che, daB in groBeren Hohen manchen Nahrungsorganismen zu ihrem Auftreten
nur ungleich kiirzere Zeit im Jahr zur Verfligung stehen als in tieferen Lagen,
wird Verdnderungen im Spezialisten-Generalisten-Gradienten nach sich ziehen,
wobei wahrscheinlich dieser Gradient beziiglich Nahrungswahl und Habitatpra-
ferenz unterschiedlich, ja sogar gegensinnig, verlaufen kénnte. Ein breites Nah-
rungsangebot kann eine Art im Optimum ihrer Verbreitung zu starker Habitat-
spezialisierung bringen, umgekehrt kann in suboptimalen Arealteilen dieselbe
Art bei wesentlich engerem Nahrungsspektrum eine weit gréoBere Variationsbrei-
te der besiedelten Habitate zeigen. Diese Beziehungen kdénnen gerade die Ver-
breitung der Partner von Artenpaaren sehr unterschiedlich beeinflussen. Einfa-
chen Erhebungen zur Darstellung von Verbreitungsmustern oder Abundanzgra-
dienten kommt, wie gerade die sehr unterschiedlichen Uberlappungswerte in Ab-
hangigkeit von der Dichte der beiden Arten eines Artenpaares zeigen, eine grofie
Bedeutung fiir die genaue Untersuchung der Koexistenzmechanismen zu. Die
stillschweigende Voraussetzung, daB sympatrische Arten in untersuchten Habi-
taten ihre Grenzkapazitit ausniitzen und die Vernachléssigung potentieller Kon-
kurrenten kann mitunter zu ausgesprochenen Fehleinschidtzungen der Koexi-
stenz von Artenpaaren fiihren.

Eine flir die Analyse der Vertikalverbreitung generell wichtige Frage ist die
nach der Stabilitdt von Randpopulationen nahe der Obergrenze. Hinweise dar-
auf wiirden bereits Versuche ergeben, Abundanzfluktuationen in solchen Gebie-
ten iiber ldngere Zeit zu verfolgen. Die Ermittlung von Reproduktionsraten sub-
alpiner Populationen weitverbreiteter Arten als weiterer wichtiger Beitrag steht
leider derzeit noch ganz in den Anfangsstadien.

Zusammenfassung

Auf einer Fldche von 1440 km2 am Nordalpenrand (600—2900 m NN) wurden nach
verschiedenen Methoden Verbreitungsmuster von Zwillingsarten ermittelt.

Eine vollstindige Trennung der Brutareale ohne Uberlappung zeigten nur Wiesen-/
Wasserpieper. Derartige Félle sind in Hochgebirgen hoherer Breiten offenbar als Folge
unscharfer Gradienten 6kologischer Parameter selten und nur unter Zwischenschaltung
einer von beiden Arten unbesiedelten Hoéhenstufe zu erwarten. Weitgehenden Aus-
schlufl mit geringer Uberlappung durch Hohe wiesen Garten-/Waldbaumliufer und
Sumpf-/Weidenmeise auf. Die groite Uberschneidung ergab sich fiir Fitis/Zilpzalp. Die
beiden Goldhdhnchen wiesen unterschiedliche Hohenpriferenzen auf (Abb.2 und 3).

Die Zahl der tatséchlichen Interaktionen beider Arten eines Artenpaares ist sehr viel
geringer als sich aus der Uberschneidung der Verbreitung (hier dargestellt durch Ra-
sterkartierung 1 km?) erkennen 1d4t. Punkttaxierung, Probeflichenmethode und Dau-
erbeobachtung auf kleiner Flidche ergaben jedoch innerhalb der verglichenen Arten-
paare gleiche Reihenfolge der Uberlappungswerte (Tab. 3). Eine hohe Uberlappung der
Priasenzen beider Graumeisen auf einer fiir beide Arten geeigneten Fliche bestitigt die
Moglichkeit der Koexistenz in optimalen Habitaten.

Bei den untersuchten Artenpaaren der Singvégel erreichte jeweils der weniger aus-
geprigte Zugvogel oder die weiter nordlich verbreitete Art die hohere Arealgrenze
bzw. wies den flacheren vertikalen Abundanzgradienten auf.

Der Umfang der nach verschiedenen Graden der , Trennschirfe“ ermittelten Koexi-
stenz héngt sehr stark von der Abundanz der untersuchten Arten ab. Damit ist fir die
Beurteilung der Koexistenz sympatrischer Zwillingsarten auf der Grundlage der Ni-



BezzeL: Verbreitungsmustervon Zwillingsarten 15

schentheorie die Ermittlung von Verbreitungsmustern und/oder Abundanzgradienten
in einem groBeren Untersuchungsgebiet als Vorarbeit fiir detaillierte Analysen der Ni-
schenparameter wichtig. Das Spektrum potentieller Konkurrenten ist ebenfalls zu be-
riicksichtigen. Fiir die vergleichende Betrachtung der Vertikalverbreitung ist z. B. we-
gen der zu erwartenden Uberschneidungen die Angabe von Grenzwerten ohne Ermitt-
lung von Gradienten ungeeignet.

Summary

Distribution patternsofsibling speciesinthe Bavarian Alps

Distribution patterns of sibling species were investigated by different methods of
field observation in an area of 1440 km?2 of the northern Alps in Bavaria (altitudinal
range 600 to 2900 m).

Only waterpipit/meadow pipit showed a complete segregation without overlap.
Such cases, however, are rare in mountains of higher latitudes apparently according to
fluid transitions in gradients of ecological parameters. Complete exclusion can only be
expected if empty zones divide the areas inhabited by the sibling species. A high
degree of segregation also showed the two treecreepers and marsh/willow tit. The
highest degree of coexistance showed willow warbler/chiffchaff. Goldcrest/firecrest
showed differences in preferences of altitudinal distribution.

The real number of interactions between two sympatric sibling species is much lower
than suggested by the degree of overlap according to grid mapping (in this paper a grid
of 1 km? was used). Punctual censusses, breeding bird census in a control area, and
long term observations in a small area, however, revealed a similar order of overlap
degrees within the species pairs investigated. A high overlap of the presence in marsh/
willow tit within an area suitable for both species confirms the possibility of coexistan-
ce in these species within an optimal habitat.

In the species pairs of songbirds compared the less extreme migrant or the species
distributed further north reached higher altitudes or showed the weaker vertical
gradient of abundance respectively. The degree of coexistance shown by methods of
different accurancy mainly depends on the abundance of the component species. This
points out that distribution patterns and/or gradients of abundance ought to be the
basis for calculating coexistance of sympatric species by means of the niche theory.
The number of potential competitors has to be considered, too. To compare the altitu-
dinal distribution of birds limits without gradients of abundance are not sufficient
because an overlap is more or less likely.
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Tabellen

Tab. 1: Uberlappung «;, von Zwillingsarten im Werdenfelser Land auf der Grundlage

der Planquadrate der Abb. 1. Fur Werte > 0,3 wurde aus Abb. 1 eine ungefihre Ho-

henverteilung von a,, fiir die Quadrate errechnet, die ausschlieBlich einer Hohenstufe in
Abb. 1 zugehoren.

Artenpaar 0y, gesamt Uyo

< 800 m 800—1200 m > 1200 m
Wiesen-/Wasserpieper 0,0
Garten-/Waldbaumléufer 0,021
Sumpf-/Weidenmeise 0,103
Grau-/Griinspecht 0,266
Sommer-/Wintergoldhdhnchen 0,582 0,639 0,636 0,452
Berg-/Waldlaubsénger 0,677 0,402 0,481 0,439
Fitis/Zilpzalp 0,742 0,717 0,600 0,389

Tab. 2: Mittelwerte der Uberlappung «,, nach verschiedenen Erhebungsmethoden

(s. Text).
Artenpaar Raster- Punkt- Probe- Dauer-
kartierung taxierung flache beobachtung

Wiesen-/Wasserpieper 0,0 0,0 0,0 0,0
Garten-/Waldbaumlaufer 0,021 0,0 0,0 0,0
Sumpi-/Weidenmeise 0,103 0,0 0,0 0,523
Grau-/Griinspecht 0,266 0,0 0,0 0,288
Sommer-/Wintergoldhdhnchen 0,582 0,192 0,423 0,458
Berg-/Waldlaubsénger 0,677 0,170 0,392 0,141

Fitis/Zilpzalp 0,742 0,390 0,770 0,793
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