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Aus dem Max-Planck-Institut fiir Verhaltensphysiologie,
Vogelwarte Radolfzell

Die okologische Einnischung der mitteleuropaischen
Rohrsinger (Acrocephalus, Sylviinae). 1. Habitattrennung

Von Bernd Leisler

Herrn Dr. H. Lohrl zum 70. Geburtstag gewidmet.

Vorbemerkung

Die artenreiche Unterfamilie der Sylviinen wird immer mehr zu einer Modellgruppe fiir
verschiedenste ornithologische Forschungen (z.B. WaLTER 1978). Anldfilich des 17. Inter-
nationalen Ornithologenkongresses in Berlin berichteten mehrere Teilnehmer des Gruppen-
gespriches ,,Okologie der Sylviinen® iiber laufende und geplante Untersuchungen hauptsich-
lich an Rohrsingern (Acrocephalus) und Grasmiicken (Sylvia). Da ich mich seit langerer Zeit
mit verschiedenen Aspekten der Okologie der Rohrsinger beschiftige, schien es angebrachr,
die Arbeiten der verschiedenen Untersucher zu koordinieren und unseren derzeitigen
Kenntnisstand dieser Gruppe zusammenzufassen und bestehende Liicken aufzuzeigen. Von
den 8 europiischen Vertretern der Gattung Acrocephalus behandle ich die 6 hiufigeren
(Drosselrohrsinger, Acrocephalus arundinacens, Teichrohrsinger, A. scirpacens, Sumpfrohr-
singer, A. palustris, Mariskensinger, A. melanopogon, Schilfrohrsinger A. schoenobaenus und
Seggenrohrsinger A. paludicola), die alle sympatrisch bzw. syntop vorkommen konnen.

Da nach dem Konkurrenzausschlufiprinzip Arten, die die gleichen 6kologischen An-
spriiche stellen, auf Dauer nicht im selben Raum vorkommen kénnen, wenn entscheidende
Ressourcen begrenzt vorhanden sind (Lack 1944, Harpin 1960), erhebt sich die Frage, welche
Mechanismen die Koexistenz der 6 ihnlichen Arten ermdglichen. Drei Formen der Nischen-
trennung werden bei Vogeln als besonders wichtig erachtet (Copy 1974, HaLBaCH 1976): 1.
Unterschiede in der horizontalen Habitatselektion, also eine riumliche Trennung durch
Besiedlung verschiedener Areale oder Habitate, 2. Unterschiede in der vertikalen Habitatse-
lektion, d. h. Besiedlung unterschiedlicher Hohenstufen oder verschiedener vertikaler Schich-
ten, S:crata, im selben Lebensraum, 3. Unterschiede in der Futterselektion, z.B. Nutzung
unterschiedlicher Beutetiergroflen oder qualitativ anderer Nahrung, und 4. kénnen Unter-
schiede im jahreszeitlichen Auftreten zu weiterer Nischentrennung beitragen. Neben den
Mechanismen der Skologischen Sonderung wie Habitattrennung und Nahrungsokologie soll
sich die Ubersicht mit folgenden Themen beschiftigen: Revierstruktur, Nistdkologie,
Fortpflanzungsstrategien, Paarverhalten und interspezifisches Verhalten. Einzelne Kapitel
werden mehr den Charakter einer Literaturzusammenfassung tragen, andere mehr den einer
Originalarbeit. In der vorliegenden Arbeit stelle ich iiberwiegend eigene Untersuchungsergeb-
nisse vor.

Der Lebensraum

Einige allgemeine Bemerkungen iiber die Adaptationszone der Rohrsanger seien vorange-
stellt. In der Paldarktis haben sich Rohrsinger als Lebensraum hauptsichlich die Verlandungs-
zonen von Gewissern erschlossen. Besonders in den gemifiigten Breiten bilden sie zusammen
mit nur wenigen anderen Arten einfache Vogelgemeinschaften. Die Zusammensetzung von
Gilden rohrichtbewohnender Vogel auf den verschiedenen Kontinenten findet in jlingerer
Zeit vermehrt Beachtung. KeasT (1972) beschrieb die Verhiltnisse in Siidamerika. Basierend
auf den Daten von UpvarDY (1958) stellte ich die Vogelgesellschaften westpaliarktischer und
nordamerikanischen Rohrichte gegeniiber (LEiSLER, im Druck) und verglich einige morpholo-
gische Anpassungen von Rohrsingern mit denen ihrer Skologischen Vertreter in der Neuen
Welt (LEISLER 1977). Orians (1980) bearbeitete vergleichend die Vogelgesellschaften in
Rohrichten verschiedener Kontinente, besonders von Nord- und Siidamerika, und BrrTTON
(1978) untersuchte Zusammensetzung und dkologische Bedingungen der Bewohner afrikani-
scher Papyrusréhrichte.
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Erdgeschichtlich sind Rohrichte alte Lebensriume. Nach paliobotanischen Daten exi-
stierten die charakteristischen Pflanzengattungen der Schilfrdhrichte wie Typha, Scirpus und
Phragmites bereits zu Ende der Kreidezeit und Anfang des Tertiar (LAMOTTE 1952, GOTHAN
& WEeyLanD 1954, HULTEN 1962). Viele Sumpfpflanzengattungen sind kosmopolitisch
verbreitet (FREITAG 1962), so daff Verlandungsformationen azonale Gesellschaften darstellen
(FirRBAS 1967).

Merkmale {ippig entwickelter Verlandungsgesellschaften an Gewissern mit breiter
Uferbank und guter Nihrstoffversorgung in der gemifligten Zone sind (LEiSLER 1978):

1. Eine geringe Vegetationshohe und meist geringe vertikale Strukturierung (s. auch Orians
1980).

2. Extreme Bedingungen fiir Vogel durch die Summierung vieler gleicher (vertikaler) Strukeu-
ren, oft in Form ,natiirlicher Monokulturen® (KoENniG 1952, REMMERT 1978, ORIANS
1980). Es kommen nur wenige Mitbewohner vor.

3. Sehr hohe Produktivitit mit geringer jihrlicher Fluktuation des Nahrungsangebotes, das
allerdings kleinriumig variieren kann (»patchiness®). Nach WHITTAKER (1975) erreichen
»swamps and marshes“ zusammen mit tropischen Regenwildern mit durchschnittlich
2000 g Trockengewicht/m?/Jahr die héchste Primirproduktion aller Okosysteme.

4. Trotz der zeitlichen Abfolge, der Sukzession, hohe Bestindigkeit. Die Zonierung der
Ufervegetation in breiten Giirteln besteht iiber lange Zeitrdume, die einzelnen Pflanzen-
gesellschaften verindern allerdings ihre riumliche Lage (Abb. 1).

5. Verlandungszonen stellen flichenmiflig kleine isolierte ,,Inselbiotope* dar.

Diese dkologischen Verhiltnisse bewirken zum einen eine geringe Artendichte, aber hohe
Individuendichte einzelner Arten (A. F. THIENEMANNS biozénotisches Grundprinzip, z.B.
OscHE 1973). Dies gilt auch auflerhalb der Brutzeit. So stellte BArRLEIN (1980) in einem
habitatmiflig vielgestaltigen Rastplatzgebiet am Bodensee im Schilfgiirtel eine geringere
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Abb. 1: Verlandung eines Stehgewissers. Zonation: riumliches Nebeneinander, Sukzession: zeitliches
Nacheinander (nach IMBoDEN 1976, verindert). — Fig. 1: The filling in of a lake showing the
zonation and the succession (from IMBODEN 1976)
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Artendiversitit fest als in den angrenzenden Gebusch- und Waldlebensriumen. Zum anderen
resultiert aus den aufgezihlten Merkmalen fiir die einzelnen Vogelarten eine hohe Voraussag-
barkeit der Ressourcen und der Mitbewohner (moglicher Konkurrenten). Nach den Merkma-
len 3. und 4. lif3t sich eine geringe Nischenbreite der Arten voraussagen (siche MACARTHUR &
Levins 1967).

Dagegen charakterisiert OriaNs (1980) nordamerikanische ,,marshes® als ,,environments
which vary strikingly in space and time“ Dabei sollen vor allem die jahrlichen Unterschiede
des Wasserstandes und die jihrlichen, jahreszeitlichen saisonalen und sogar tageszeitlichen
Schwankungen in der Zahl schliipfender Wasserinsekten eine sehr variable Nahrungsgrund-
lage fiir Vogel bedingen. Dem ist entgegenzuhalten, dafl dies wohl hauptsichlich fiir kleine
Gewissertypen wie die nordwestamerikanischen ,,potholes gilt. Fiir Okosysteme mit reichen
Fischbestinden ist die Bedeutung emergenter Insekten als Nahrungsgrundlage fiir Vogel wohl
wesentlich geringer anzusetzen. Zudem sind Rohrsinger nicht in dem Mafle auf schliipfende
Insekten wie Libellen spezialisiert wie die nordamerikanischen Stirlinge. Andere, gleichmifii-
ger verfugbare Beutetiergruppen, wie Spinnen, Dipteren, Hymenopteren, Rhynchoten spielen
fiir Rohrsinger eine groflere Rolle (LEISLER, in Vorber.).

I. Habitattrennung

Nach einer qualitativen Charakterisierung der Habitatmerkmale und nach Literaturanga-
ben habe ich (LeisLEr 1975) die Lebensraumanspriiche der 6 Acrocephalus-Arten beschrieben.
Jede Art findet sich an einer bestimmten Stelle der Verlandungsformation in bestimmtem
Pflanzenwuchs (siehe auch LEisLEr 1977). Viele der dort angefiihrten Einzelmerkmale der
Lebensriume wie Vegetationshshe, Halmdichte, etc. tiberschneiden sich zwischenartlich und
sind untereinander korreliert. Ziel des ersten Teiles der Ubersicht ist es, basierend auf einer
quantitativen Erfassung verschiedener Vegetationsstrukturen und anderer Habitatmerkmale
zu untersuchen, nach welchen dieser Variablen sich die 6 Arten in ithren Brutgebieten trennen
lassen. Nach Literaturangaben sollen dann die Habitatanspriiche in den Winterquartieren mit
den Verhiltnissen zur Brutzeit verglichen werden.

1. Habitattrennung im Brutgebiet

1.1. Einleitung

Welche Merkmale bei einer Beschreibung oder quantitativen Analyse von Vogelhabitaten
ausgewihlt werden sollen, wurde lange diskutiert (z. B. EMLEN 1956, JAMES & SHUGART 1970,
ANDERSON & SHUGART 1974, Copy 1968, WiENs 1969, Cyr 1977, Cyr & O=rLkE 1976).
Derartige Merkmale sollen nach Copy (1968) den Lebensraum moglichst objektiv beschrei-
ben, miissen von den Vidgeln wahrgenommen werden konnen, sollen mit Eigenschaften
verkniipft sein, die bei der Habitatwahl eine Rolle spielen und sollten voneinander so
unabhingig wie moglich sein. Da die Auswahl der Merkmale von der Zielsetzung der Studie
abhingt und von der Weise, in der die untersuchten Arten ihren Lebensraum nutzen (KARR
1978), wird sie von Fall zu Fall variieren.

Allgemein ist festzuhalten, daf§ die in den Revieren von einzelnen Individuen gemessenen
Merkmale als reprisentativ fiir die Anspriiche der Art gelten kénnen. Versuche haben nimlich
gezeigt, dafl nach Wegfangen oder -schieflen der Revierbesitzer dieselben Reviere in kurzer
Zeit wieder von anderen Artgenossen besetzt werden (z. B. STEWART & ALDRICH 1951,
HensLey & Core 1951, Orians 1961, WaTsoN 1967, WaTson & Jenkins 1968, Kress 1971,
TrompsoN 1977). Die in Einzelrevieren gemessenen Merkmale spiegeln also nicht nur
Anspriiche des Individuums wider, sondern sind Bestandteil der Nische der einzelnen Arten
(»der Habitatnische“') — siehe SmiTH (1977).

") Folgt man der Terminologie MAUERSBERGERS (1978) von Okon und Nische wird der Ausdruck
,Habitatnische* iiberfliissig. Okon ist das artspezifische System der Umweltnutzung, Nische ist der
spezifisch genutzte Raum, der die vom 6kontischen System gesteuerten und realisierten Beziehungen
zu den darin gegebenen spezifisch nutzbaren Quellen und Faktoren erlaubt.
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Eine Vielzahl von Untersuchungen lifit erkennen, dafl Végel bei der Habitatwahl
besonders auf unmittelbar wirkende Merkmale, wie die Vegetationsphysiognomie oder
»Habitatgestalt“ (,,niche-Gestalt“, James 1971) reagieren (SuvonNeN 1933, RABELER 1951,
HiLpeN 1965, MACARTHUR et al. 1962, HoLMEs et al. 1979). Da bei der Biotopwahl von
Végeln hauﬁg die mittelbar wirkenden Faktoren (ultimate factors) auch unmittelbar (proxi-
mate) wirksam sind (Ubersicht, IMMELMANN 1973), geniigt es meist, diese zu messen.

Bei der Analyse von Habitatmerkmalen ergeben sich Probleme, weil grofle Datenmengen
anfallen und es schwierig ist, in den komplexen Datenmatrizen Beziehungen zu erkennen, da
viele Parameter untereinander korreliert und verschieden wichtig sein konnen. Zur Abbhilfe
werden in jiingerer Zeit multivariate statistische Verfahren angewandt, die eine Objektivie-
rung von Aussagen erlauben und ermdglichen, die komplexe Information der gemessenen
Groflen faflbar zu machen und Ordnung zu erkennen (WiNKLER & LEISLER, Manuskript). Fiir
derartige Auswertungen sind hauptsichlich zwei Verfahren geeignet (James 1971): Die
Hauptkomponentenanalyse (principal components analysis, PCA) reduziert einen m-dimen-
sionalen (Zahl der gemessenen Merkmale) Merkmalsraum ohne groffen Informationsverlust
auf wenige neue ,Komplexmerkmale®, die Hauptkomponenten oder -achsen (principal
components), die aufeinander senkrecht stehen und zunehmend kleinere Anteile der totalen
Stichprobenvarianz erkliren. Die neuen ,Komplexmerkmale® lassen sich anhand ihrer
Korrelationen zu den urspriinglichen Variablen interpretieren (z. B. CoNNER & ADKISSON
1977, SmitH 1977, WHiTMORE 1977, RICE 1978). Bei der Diskriminanzanlayse werden die
neuen , Komplexmerkmale“ (die Diskriminanzachsen) im m-dimensionalen Merkmalsraum so
gefunden, dafl sie eine Trennung der untersuchten Gruppen (Arten) maximieren. Die
Ausgangsvariablen werden nach ihrem Trennwert unterschiedlich gewichtet (z. B. Copy 1968,
Copy & WALTER 1976, Copy 1978, GREEN 1971, 1974, ANDERSON & SHUGART 1974, SMITH
1977, Rice 1978).

1.2. Untersuchungsgebiete und Methode

Im weiteren verwende ich folgende Abkiirzungen fiir die einzelnen Arten:

Drosselrohrsinger  (Acrocephalus arundinaceus) Aa
Teichrohrsinger (A. scirpacens) As
Sumpfrohrsinger (A. palustris) Ap
Mariskensinger (A. melanopogon) Am
Schilfrohrsinger (A. schoenobaenus) Asch
Seggenrohrsinger (A. paludicola) Apa

In vier Gebieten Europas untersuchte ich in 270 Revieren verschiedene Merkmale der Bruthabitate
der 6 Rohrsingerarten: Hortobagy, Ungarn (Seggen-, Schilfrohrsinger; hier kommen auch die anderen
vier mitteleuropiischen Arten vor), Neusiedler See, Ostosterreich (Sumpf-, Teich-, Drossel-, Schilfrohr-
und Mariskensinger), westliches Bodenseegebiet, Stidwestdeutschland (Sumpf-, Telch Drosselrohrsin-
ger) und Camargue, Siidfrankreich (Drossel-, Teichrohr- und Mariskensinger). Die Lage der einzelnen
Untersuchungspunkte, die Artenkombinationen und die Vegetationszusammensetzung sind in Tab. 1
zusammengestellt.

In allen Gebieten fanden sich gréflere Flichen naturnaher, mehr oder weniger ungestorter Vegetation
nur in Schutzgebieten (Naturschutz-, Landschaftsschutzgebiete, Nationalparks).

Als Untersuchungsflichen wihlte ich in den einzelnen Gebieten Stellen mit der hochsten Rohrsin-
gerdichte, einmal Optimalgebiete der einzelnen Arten, zum anderen Uberschneidungsgebiete von
mehreren Arten. An allen Untersuchungsstellen wurden Habitatmerkmale aller vorkommenden Rohrsin-
gerarten gemessen. Die Dichte ermittelte ich nach der Zahl singender Minnchen. Zu Beginn der Brutzeit
stellte ich die Reviergrenzen nach Beobachtungen der Singwarten und nach der Reaktion auf Tonbandge-
sang fest und bestimmte das Revierzentrum. Daf} wir uns spiter, wihrend der Vegetationsmessungen,
tatsichlich im Revierzentrum befanden, wurde hiufig durch das Auffinden der Nester bestitigt. Die
Reviere wurden mit farbigen Plastikbindern markiert, in offener Vegetation mit farbig gekennzeichneten
Stocken abgesteckt.

Aus der Uberlegung, dafl die voll entwickelte Vegetation etwa iiber das Nahrungsangebot an
bestimmten Beutetigren oder als Neststandort als ultimate factor bei der Habitatwahl fiir Rohrsinger eine
entscheidende Bedeutung haben konnte, wurde die Sommervegetation gemessen. Dadurch waren auch die
verschiedenen Gebiete mit ihrer jahreszeitlich recht unterschiedlichen Vegetationsentwicklung vergleich-
bar. Ein Nachteil dieser Zeitwahl kénnte darin liegen, dafl sich zu Anfang der Brutperiode die
Vegetationsstruktur der Lebensriume verschiedener Arten noch stirker unterscheidet als spiter im Jahr.
Tatsichlich konnte WHITMORE (1979) zeigen, dafl die zunichst deutlich verschiedenen Habitate von zwei
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Tab. 1: Lage der Untersuchungsgebiete, Artenkombinationen und Habitate der untersuchten Rohrsinger. Dominante
Arten fett. Pflanzengesellschaften nach ELLENBERG (1963), KovAcs (1962), LANG (1973), WEIssER (1970) und
SzaBS (1973—74). Abkiirzungen der Arten s. S. 48. — Study sites, species combinations and habitats of the
reed warblers investigated. For species abbreviations see p. 48.
Untersuchungsgebiet Art(en) Habitat
(Koordinaten)
Camargue/Frankreich
Capelliére (43.32 N 4.39E) As, Am landseitiger Teich, Phragmitetum mit Typha, Schoenoplectus,
Juncus maritimus, Iris, Ranunculus, Veronica
Capelliere, Etang de Vaccares Aa, As, Am Transekt, Scirpo-Phragmitetum litoralis und potametosum,
horstiges Phragmitetum, Phragmitetum mit Solanum
und Calystegia
Tourdu Valat (43.30N 4.40E)  As,Am Phragmutes-Typha-Mischbestand
Esquineau
Bodensee/Bundesrepublik
Deutschland
Mindelsee (47.46 N 9.00 E) As,Ap Phragmitetum typicum, Caricetum pseudocyperi,
Cladietum marisci, bzw. Valeriano-Filipenduletum
Reichenau (47.42 N 9.05 E) As, Aa Phragmitetum typicum, Phragmitétum phalaridetosum
Gundholzen (47.42 N 8.59 E) As, Aa Phragmitetum typicum, z. T. mit Rorripa amphibia
Neusiedler See/Osterreich
Morbisch (47.45 N 16.40 E) Aa, As seeseitige und mittlere Schilfzone, Phragmitetum nudum,

Donnerskirchen (47.53 N 16.40 E)

Purbach (47.55 N 16.42 E)
Breitenbrunn (47.52 N 16.44 E)
Neusiedl a. S. (47.57 N 16.51 E)
Weiden (47.55 N 16.52 E)
Illmitz (47.46 N 16.48 E)

Hortobagy/Ungarn

Nagyivan (47.29 N 20.56 E)

As, Ap, Asch

As, Am
As, Am, Asch, Ap

As, Aa

As, Am

As, Ap, Asch
As

As, Am

Aa, As

Apa

Apa, Asch
Asch

Scirpo-Phragmitetum utricularietosum

landseitige Schilfzone, artenreiche Mischvegetation mit
Glyceria, Iris, in Ruderalgesellschaft {ibergehend (Urtica),
Caricetum acutiformis-ripariae, Phragmiti-Salicetum
cinereae, Scirpo-Phragmitetum magnocaricosum

seewirts, Scirpo-Phragmitetum typhetosum

landseitig, artenreiche Mischvegetation mit Carex,
Bolboschoenus, Salix, Scirpo-Phragmitetum magnocaricosum
seeseitig, Scirpo-Phragmitetum potametosum und
phragmitosum,

mittlere Zone, Scirpo-Phragmitetum typhetosum

landseitig, artenreiche Mischvegetation, Phragmiti-Salicetumn,
Scirpo-Phragmitetum magnocaricosum, bis zu Kleinseggenried,
(Caricetum davallianae) und Ruderalflur

mittlere Zone, Scirpo-Phragmitetum utricularietosum
mittlere Zone, Scirpo-Phragmitetum cladietosum (mit etwas
Typha, Bolboschoenus)

seeseitig, Scirpo-Phragmitetum utricularietosum

Bolboschoenetum maritimi continentale agrostidetosum (mit
Agropyron, Alopecurus, Beckmannia)

Ubergang mit Lythrum, Rumex, Butomus zu
Bolboschoenetum maritimi continentale schoenoplectetosum
tabernaemontani (teilweise mit Glyceria, Cirsium

brachycepbalum)

nordamerikanischen grasbewohnenden Emberiziden mit fortschreitender Vegetationsentwicklung struk-
turell dhnlicher wurden. Mit einem solchen Effekt ist besonders beim Mariskensinger zu rechnen, der
1,5—2 Monate vor den anderen Arten zu briiten beginnt. Anderungen der Vegetationsstruktur kénnten
bewirken, dafl sein Lebensraum spiter stirker den Habitaten von Teich- und — weniger deutlich —
Sumpfrohrsinger gleicht (LEISLER, in Vorber.).
Vorarbeiten und einige Messungen fiihrte ich 1976 durch, den Hauptteil der Freilandarbeit 1977. Die
Revierkartierungen erfolgten von Anfang April (Mariskensinger) bis Anfang Juni (Sumpfrohrsinger), und
die Vegetationsmessungen von der zweiten Hilfte Juni (Camargue) bis Anfang August (Bodensee).
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Vom geschitzten Revierzentrum ausgehend wurden folgende Merkmale gemessen:

1. Die Wassertiefe mafl ich wihrend der Revierkartierungen an mehreren (mehr als 6) zufillig ausgewihl-
ten Stellen des Reviers.

2. Die horizontale Vegetationsdichte wurde nach der von MACARTHUR & MACARTHUR (1961) beschrie-
benen und von Copy (1978) modifizierten Methode bestimmt. Dabei wird vom Revierzentrum aus in
gewihlten Hohenintervallen die horizontale Entfernung bestimmt, bei der ein Brett von der Grofie 30
x 30 cm von der Vegetation halb verdeckt ist (half covered board method). Die Hohenintervalle wihlte
ich je nachdem, wie homogen die Vegetation vertikal ausgebildet war mit 30, 40 oder 50 cm. In der von
den Rohrsingern bewohnten dichten Vegetation waren fiir die Dichtemessungen mindestens zwei
Personen notig, wobei die eine von einer ausziehbaren Aluminiumleiter aus die Deckung des Brettes
abschitzte, die andere das auf einer Mefistange verschiebbare Brett auf die entsprechende Entfernung
brachte (Abb. 2). Kurze Entfernungen wurden mit dem Zollstock, groflere mit dem Bandmafl
gemessen. Die erste Messung wurde in Richtung Sonne ausgefiihrt. Die zweite Richtung bildete einen
Winkel von 90° zur ersten, die dritte einen von 90° zur zweiten usw. War die Vegetation stark

: _' P L S : -'-. £ Tiew ; 3 3 4 Bk s
Abb. 2: Demonstration der Messung der horizontalen Vegetationsdichte, zur besseren Ubersicht etwas
auflerhalb der Vegetation. — Fig. 2: A demonstration of the method used for measuring

horizontal vegetation density. Real measurements are normally made further inside the reeds.

heterogen (,,patchy“), wurden in den vier Richtungen der ersten Messung die Entfernungen zu den
Reviergrenzen halbiert und an diesen Punkten die horizontale Vegetationsdichte in gleicher Weise
gemessen. Die horizontalen Vegetationsdichten ergeben sich aus den reziproken Werten der in den
einzelnen Hohenintervallen gemessenen Distanzen (7). Aus den fiir ein Revier gemittelten horizonta-
len Vegetationsdichten liflt sich ein Vegetationsprofil zeichnen (Abb. 3). Fiir jedes Revier wurde die
Fliche des Vegetationsprofils und wurden dessen Teilflichen in Abschnitten von 0,5 m (iiber Wasser
oder Boden) mit dem Planimeter bestimmt (Mittelwert aus 2 Messungen). Die errechneten Flichen
stellen ein grobes Maf fiir die Vegetationsdichte in den einzelnen Strata dar.

3. Vegetationshohe. In der Analyse verwendete ich eine mittlere Vegetationshohe, die sich durch den
Schnittpunkt der Profillinie mit der Hohenlinie ergibt (Abb. 3).

4. Anzahl aufragender Strukturen. Gemessen wurde die Anzahl aufragender starrer Strukturen in m?-
Proben. Als ,starr wurden Pflanzenstengel gewertet, die in 60—70 cm Hohe mit einer Federwaage in
die Horizontale gezogen mehr als 10 g bendtigten, um 45° aus der Senkrechten ausgelenkt zu werden.
Die Probequadrate (mindestens 4 pro Revier) legte ich, je nach der Dichte der Vegetation und der
Grofle des Reviers, in den Richtungen der Dichtemessungen in 5, 10 und 20 Schritten vom
Reviermittelpunkt (bzw. zueinander) fest.
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Unberiicksichtigt blieb die relative Lage der Reviere in der Verlandungszone und das Vorkommen von
Gebiisch oder Biumen im Revier (nur erfafit durch die Messung der horizontalen Vegetationsdichte).
Ein bedeutsames Habitatmerkmal konnte auch die Heterogenitit der Vegetation (,,patchiness®) sein,
die von mir nicht erfaflt werden konnte. Auch in der Literatur fand ich keinen Hinweis auf eine
geeignete Mefimethode. Die Zahl der in den einzelnen Gebieten untersuchten Reviere ist in Tab. 2

zusammengestellt.

Vegetationshohe

Wassertiefe

T T

T

2
Horizontale Vegetationsdichte ()

Abb. 3: Konstruktion eines Vegetationsprofiles aus den Werten der horizontalen Vegetationsdichte
iiber die Hohe (Punkte). Die sich ergebende Vegetationshohe, die Profilfliche und die Flichen
der Abschnitte in 0,5 m Hohenintervallen iiber Wasser/Boden wurden neben anderen Habitat-
merkmalen in der Analyse verwendet. — Fig. 3: Construction of a vegetation profile using
horizontal vegetation density measurements at different heights (dots). Water depth, vegetation
height, vegetation profile and the different profile sections are used as habitat variables in the

analyses.

Tab. 2 Anzahl der in den verschiedenen Gebieten untersuchten Rohrsingerreviere — Number of reed

warbler territories investigated.

Hortobagy  Neusiedler See ~ Bodensee Camargue

A. arundinaceus — 20 17 6 43
A. scirpaceus — 36 29 15 80
A. palustris - 13 31 — 44
A melanopogon — 20 — 13 33
A. schoenobaenus 14 27 — — 41
A. paludicola 29 — — — 29
Auswertung:

Folgende 12 Habitatvariable wurden ausgewertet:

1. Wassertiefe

2. Zahl aufragender Strukturen,
3. Vegetationshohe,

4. Profilfliche (F)

5.—12. Teilflichen F—F,.

In den uni- und multivariaten Analysen verwendete ich das arithmetische Mittel der Messungen von
Wassertiefe, horizontaler Vegetationsdichte und Zahl aufragender Strukturen. Um bei den multivariaten
Analysen den Daten gleiches Gewicht zu verleihen, wurden sie standardisiert. Hierbei wurden von den
Einzelwerten der Mittelwert des jeweiligen Merkmals abgezogen und der so erhaltene Wert durch die
entsprechende Standardabweichung dividiert. Damit erhilt man fiir jedes Merkmal den Mittelwert O und

die Standardabweichung (und Varianz) 1 (z-Transformation).

Die Merkmale 4—12 wurden transformiert, d. h. logarithmiert. In die Hauptkomponentenanalyse
gingen die Mittelwerte der Arten aus den einzelnen Gebieten ein, in die Diskriminanzanalyse die
Einzelwerte aller 270 Reviere, bzw. die Einzelwerte der verglichenen Artenpaare.
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1.3. Ergebnisse

Die Abbildungen 4 und 5 zeigen die Profile des von den drei einfarbigen bzw. drei
gestreiften Rohrsingerarten in den einzelnen Untersuchungsgebieten bewohnten Pflanzen-
wuchses. Es fillt auf, daff sich bei einigen Arten die Profile stark ihneln (z.B. bei den
einfarbigen Rohrsingern und unter den gestreiften Rohrsingern besonders beim Schilfrohr-
singer), obwohl die Vegetation in den einzelnen Gebieten ganz unterschiedlich zusammenge-
setzt sein kann (vergleiche z. B. Schilfrohrsinger Ungarn — Neusiedler See, siehe auch

Tab. 1).
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Abb. 4: Vegetationsprofile (Durchschnittswerte aus n Revieren) der 3 einfarbigen Rohrsinger (Drossel-
Aa, As Teich- und Sumpfrohrsinger, Ap) aus verschiedenen Untersuchungsgebieten.
.............. Camargue, ----- Neusiedler See, ————— Bodensee — Fig. 4: Vegetation profile
means for the Great Reed (Aa), Reed (As) and Marsh Warbler (Ap) from different study sites.

Camargue, —---- Lake Neusiedl, ————— Lake Constance
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Abb. 5: Vegetationsprofile (Durchschnittswerte aus n Revieren) der 3 gestreiften Rohrsinger
(Marisken-/Am, Schilf-/Asch und Seggenrohrsinger, Apa) aus verschiedenen Untersuchungsge-

bieten.

.............. Camargue, ----- Neusiedler See —————— Hortobagy — Fig. 5: Vegetation profile
means for the Moustached (Am), Sedge (Asch) and Aquatic Warbler (Apa) from different study
sites. Carnargue ——--- Lake Neusiedl, ———— Hortobagy

In Grafik 6 sind die Habitatmerkmale Wassertiefe gegen Vegetationshohe aufgetragen
und die Mittelwerte der einzelnen Arten aus den verschiedenen Gebieten eingezeichnet. Der
Seggenrohrsinger besiedelt die niedrigste, der Drosselrohrsinger, die hochste Vegetation, der
Sumpfrohrsinger die trockenste, der Drosselrohrsinger die feuchteste Situation. Nach diesen
beiden Merkmalen ergeben sich Berithrungen bzw. Uberlappungen zwischen Sumpf-/
Schilfrohrsinger, Schilf-/Teichrohrsinger und Schilfrohr-/Mariskensinger. Sehr stark iber-
schneiden sich Teichrohr- und Mariskensinger, weniger stark Teich- und Drosselrohrsinger.
Nicht deutlich werden Kontakte zwischen Sumpf- und Teichrohrsinger und Schilf- und
Seggenrohrsinger. Die Uberlappungen, die sich in Abb. 6 abzeichnen, stimmen gut mit den
okologischen Beziehungen der sechs Arten iiberein, die ich in einer fritheren Arbeit (1975)
hauptsichlich nach Literaturangaben gefunden habe. Teich- und Drosselrohrsinger scheinen
am Neusiedler See stirker getrennt zu sein als in der Camargue, wo durch geringere
Wassertiefe und niedrigeres Schilf alle drei vorkommenden Arten enger zusammenliegen als
am Neusiedler See. Aus Abb. 6 wird deutlich, daff beide Merkmale miteinander korreliert sind
(r = 0,77). Um Beziehungen der einzelnen gemessenen Merkmale zueinander aufzudecken,
wurde eine Hauptkomponentenanalyse (PCA) durchgefiihrt. Abb. 7 zeigt die Anordnung der
Arten nach den ersten zwei Hauptkomponenten. Die Hauptachsen lassen sich anhand der in
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Abb. 6: Beziehung zwischen Wassertiefe und Vegetationshdhe in den Revieren der 6 Rohrsingerarten.
Eingezeichnet Mittelwerte und Streuungen aus den verschiedenen Gebieten: x Hortobagy, O
Neusiedler See, O Bodensee, A Camargue. Abkiirzungen der Arten s. S.48 — Fig. 6: The
realtionship between water depth and vegetation height in 6 Acrocephalus Warbler species.
Means and standard deviations shown are from different study sites. x Hortobagy, O Lake
Neusiedl, O Lake Constance, A Camargue. For species abbreviations see page 48.

Tab. 3 aufgefiihrten Korrelationen folgendermaflen interpretieren: Komponente I bedeutet
abnehmende Vegetationsfliche in den oberen Schichten, besonders iiber 1,5 m, abnehmende
Vegetationshohe, abnehmende Wassertiefe, abnehmende Zahl aufragender Strukturen, zu-
nehmende Profilfliche und zunehmende Vegetationsflichen in den zwei untersten Schichten,
d. h. zunehmender Unterwuchs. Komponente I spiegelt einen Habitatgradienten, bzw. einen
Transekt vom offenen Wasser zum Land wider. Demnach sind Drossel- bzw. Seggenrohr-
singer Endpunkte dieses Gradienten. Komponente II spannt die Arten noch weit auf. Sie
bedeutet abnehmende Vegetationsfliche in 1,5m Hohe und abnehmende Zahl aufragender
Strukturen. Komponente I kann nicht als ,,natiirliches” Komplexmerkmal verstanden wer-
den. Hohe Werte in Komponente IT haben nimlich einerseits die beiden ,,landseitigen® Arten,
Seggen- und Schilfrohrsinger, die Pflanzenwuchs bewohnen, der insgesamt nur wenig hoher
als 1,5 m wird, andererseits der Drosselrohrsinger, bei dem sich in der entsprechenden Hohe
nur wenig Pflanzenmasse befindet (Bereich der nackten Halme). Allen drei Arten ist das
Vorkommen nur weniger aufragender Halme in ihren Revieren gemein. Einen besonders
niedrigen Wert in Komponente II (grofle Dichte im entsprechenden Stratum und viele
aufragende Strukturen) besitzt der Mariskensinger. Die ckologische Stellung der einzelnen
Arten konnte man etwa folgendermaflen beschreiben: Der Seggenrohrsinger bewohnt die
niedrigsten, trockensten Pflanzengesellschaften am weitesten landwirts mit der geringsten
Zahl aufragender Halme. Es folgt der Schilfrohrsinger in hoherer Vegetation mit mehr
Halmen in feuchterer Situation. Sumpfrohr- und Mariskensinger nehmen auf Komponente I
vergleichbare Positionen ein, trennen sich aber deutlich nach Komponente II, wobei der
Mariskensinger dichtere Bestinde mit mehr Pflanzenvolumen in 1,5m Hohe besiedelt.
Verglichen mit dem Sumpf- befindet sich der Teichrohrsinger lings des Habitatgradienten
deutlich weiter seewirts, wihrend beide Arten sich in Komponente II gleichen. Der Drossel-
rohrsinger nimmt die feuchtesten Stellen mit wenigen Halmen ein.
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Abb. 7: Ordinierung der 6 Rohrsingerarten anhand einer Hauptkomponentenanalyse ihrer Habitat-
merkmale. Hauptkomponente I lifit sich als Umweltgradient abnehmender Feuchtigkeit inter-
pretieren. Die Interpretation von Hauptkomponente II ist angeschrieben. Korrelationskoeffi-
zienten der 12 Habitatmerkmale mit den beiden ersten Hauptkomponenten s. Tab. 3. Einge-
zeichnet sind die Mittelwerte der 6 Arten aus den einzelnen Gebieten: * Hortobagy, O
Neusiedler See, O Bodensee, A Camargue. Abkiirzungen der Arten s. S. 48.— Fig. 7: Ordination
of the 6 Acrocephalus Warbler species on the first two principal components. Principal
component I is interpreted as a habitat gradient of decreasing moisture. Principal component 11
means decreasing vegetation density at about 1,5 m and decreasing number of emergent elements
(see also Tab. 3). Means shown are from different study sites: * Hortobagy, O Lake Neusiedl, O
Lake Constance, A Camargue. For species abbreviations see page 48.

Bei Drossel-, Teich- und Sumpfrohrsinger ist im Vergleich der Lage der Mittelwerte aus
den verschiedenen Gebieten ein einheitlicher Trend insofern festzustellen, als die Mittel aller
drei Arten vom Bodensee auf Achsel niedrigere Werte und auf Achse II hohere Werte
aufweisen als die vom Neusiedler See. D. h., die Arten finden sich am Bodensee in feuchterer
Situation und in lichterer Vegetation mit geringerem Pflanzenvolumen in 1,5m als am
Neusiedler See. Der Unterschied diirfte bei Drossel- und Teichrohrsinger hauptsichlich in
dem Umstand begriindet sein, dafi am Neusiedler See der Schilfgiirtel insgesamt dichter als am
Bodensee ist (fiir den Neusiedler See gibt LorrLER, 1974, eine durchschnittliche Dichte von
65—90 Halmen pro m? an) und die Wassertiefe und das Gefille der ausgedehnteren
Verlandungszone geringer sind. Tatsichlich sind die von Drossel- bzw. Teichrohrsinger am
Neusiedler See besiedelten Schilfzonen dichter als am Bodensee (Drosselrohrsinger, Neusied-
ler See x = 62,1 = 19,8, Bodensee x = 34,8 + 5,6 p <0,001, t-Test; Teichrohrsinger Neusiedler
See x=91,5 = 26,1, Bodensee x = 73,49 = 34,1, p <0,02, t-Test). Fiir den Sumpfrohrsinger lafic
sich keine signifikante Abweichung in den Halmdichtewerten der beiden Untersuchungsge-
biete finden (Neusiedler See % = 29,85 = 10,2, Bodensee 2 = 31,1 £ 11,9 n. 5., t-Test). Bei dieser
Art scheint der beschriebene Unterschied hauptsichlich ein Effekt der qualitativ verschiede-
nen Vegetationszusammensetzung und der unterschiedlichen Vegetationshohen in den beiden
Gebieten zu sein. Trotz floristisch véllig anderer Vegetationszusammensetzung ist die
Habitatstruktur des Mariskensingers in der Camargue und am Neusiedler See sehr Ghnlich
(die Gruppenmittel liegen eng beieinander).

Eine multiple Diskriminanzanalyse soll zeigen, nach welchen Habitatvariablen sich die
untersuchten Arten am stirksten trennen. Tab. 4 gibt die Korrelationskoeffizienten und
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Tab. 3 Korrelationen der 12 Habitatmerkmale mit den ersten beiden Hauptkomponenten — Correla-
tions of the 12 habitat variables with the first two principal components.

Hauptkomponente (PC)

Merkmal I 11

1 Wassertiefe —0,80 0,15

2 Zahl aufr. Strukturen —0,62 —0,64

3 Vegetationshohe —0,95 —0,13

4 Profilfliche (F) 0,72 —0,49

5 Teilfliche (F,) 0,89 0,30

6 Teilfliche (F,) 0,59 —0,73

7 Teilfliche (F,) —0,58 —0,76

8 Teilflache (F,) —0,81 —0,50

9 Teilfliche (F,) 0,90 —0.35
10 Teilfliche (F,) 0,94 0,05
11 Teilfliche (F,) —0,78 0,30
12 Teilflache (Fy) —0,61 0,38

gesamt:

Prozent der erklirten Varianz 60,33 20,82 81,15

Tab. 4 Gewichte, Korrelationskoeffizienten der 12 Habitatmerkmale mit den ersten beiden Diskrimin-
anzachsen und F-Werte — Weights, correlations between the 12 habitat variables and the first
two discriminant axes and F values.

Korrelationskoeffizienten Gewichte F-Wert
I 11 I 1l (p fiir alle < 0,000)
1 Wassertiefe —0,651 0,570 —0,013 0,017 86,92
2 Zahl aufr. Strukturen —0,703 —0,141 —0,001 —0,005 53,18
3 Vegetationshohe —0,802 0,206 0,000 —0,004 50,07
4 Profilfliche 0,366 —0,571 0,731 0,634 34,27
5 F, 0,639 —0,575 —0,234 —0,653 80,71
6 F, 0,030 —0,815 0,025 —0,289 36,88
7 F, —0,847 —0,386 —0,211 —0,163 92,68
8 F, —0,969 —0,146 —0,602 —0,182 219,45
9 F, —0,764 0,250 0,019 0,102 45,49
10 F, —0,507 0,528 —0,014 0,106 29,15
11 F, —0,261 0,356 0,039 —0,002 9,46
12 F, —0,112 0,189 —0,026 0,077 3,66

Gewichte der zwolf Merkmale fiir die ersten beiden Diskriminanzachsen an und fiihrt auch die
F-Werte, d. i. die statistische Signifikanz der Merkmalsbeitrige zur Trennung fiir alle
extrahierten Achsen, auf. Die Diskriminanzachsel liefert die bestmogliche Trennung der
untersuchten Gruppen anhand der 12 Merkmale, die Diskriminanzachse II die nichstbeste. Im
neuen Komplexmerkmal (der Diskriminanzachse I) reihen sich die urspriinglichen Merkmale
nach abnehmender Trennschirfe folgendermaflen: Die hochsten negativen Korrelationen
besitzen F, und F;, das sind die Vegetationsflichen iiber 1,5 m bzw. 2 m, es folgen jeweils mit
negativen Korrelationen Vegetationshohe, F,, Anzahl aufragender Strukturen, Wassertiefe
und mit einer positiven Korrelation F, die unterste Vegetationsschicht. Das neue Trenn-
merkmal 138t sich beschreiben durch abnehmende Vegetationsflichen in den oberen Schich-
ten, besonders iiber 1,5 m (d. h. vor allem Vorhandensein oder Fehlen von Schilf), abnehmen-
de Vegetationshohe, abnehmende Zahl aufragender Strukturen, abnehmende Wassertiefe und
zunehmend dichtere unterste Vegetationsfliche, d. h. zunehmender Unterwuchs. Die Diskri-
minanzachse II trennt besonders nach F, und weniger gut nach F,, den beiden untersten
Vegetationsschichten, nach abnehmender Profilfliche (F) und zunehmender Wassertiefe.
Wie die Hauptkomponente I lifit sich die DiskriminanzachseI als Habitatgradient
abnehmender Feuchtigkeit (vom offenen Wasser landwirts) verstehen. Aus Abb. 8 ist zu
erkennen, dafl die sechs Arten mit verschiedenen Schwerpunkten lings der Diskriminanz-
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Abb. 8: Trennung der 6 Rohrsingerarten anhand einer Diskriminanzanalyse ihrer Habitatmerkmale. Die

okologische Interpretation der beiden ersten Diskriminanzachsen ist angeschrieben. Korrela-
tionskoeffizienten der 12 Habitatmerkmale mit den beiden ersten Diskriminanzachsen s. Tab. 4.
Grofle Symbole Gruppenmittel aus den einzelnen Gebieten: * Hortobagy,O Neusiedler See, O
Bodensee, A Camargue. Apa — offene Symbole, Asch — gefiillte Symbole, Ap — halb gefiilite
Symbole, Am — offene Symbole, As — gefiillte Symbole, Aa — offene Symbole. Abkiirzungen
der Arten s. S.48. — Fig. 8: Separation of the 6 Acrocephalus Warbler species according to the
first two discriminant axes. Axis I means decreasing vegetation density in upper layers,
decreasing vegetation height, decreasing number of emergent elements, decreasing water depth
and increasing ground cover. Axis II means decreasing vegetation density at about 1 m and
decreasing vegetation profile area.
Large symbols represent centroids from different study areas and smaller ones individual
territories: * Hortobagy, O Lake Neusiedl, O Lake Constance, A Camargue. Aquatic Warbler
(Apa) — open symbols, Sedge Warbler (Asch) — filled symbols, Marsh Warbler (Ap) — half
filled symbols, Moustached Warbler (Am) — open symbols, Reed Warbler (As) — filled
symbols, Great Reed Warbler (Aa) — open symbols.

achse I aufgereiht sind. Nach der o6kologischen Interpretation der Diskriminanzachse I
bedeutet das, dafl die Arten durch eine unterschiedliche horizontale Habitatselektion in der
Verlandungszonation recht prizise riumlich voneinander getrennt sind; manche Arten fast
ohne (z. B. Schilf- und Seggenrohrsinger), manche mit stirkerer Uberlappung (z. B. Drossel-
und Teichrohrsinger). Aus einem Vergleich der Abb. 7 und 8 wird deutlich, daff Hauptkom-
ponenten- und Diskriminanzanalyse zhnliche Gruppierungen der Arten ergeben.

Da die okologische Beziehung einzelner Artenpaare von besonderem Interesse ist,
wurden fiir die folgenden Artenkombinationen, bei denen Uberlappungen oder Berithrungen
zu erwarten sind (LEISLER 1971) getrennte Diskriminanzanalysen gerechnet: Seggen-/Schilf-
rohrsinger, Schilf-/Teichrohrsinger, Sumpf-/Teichrohrsinger, Drossel-/Teichrohrsinger,
Sumpfrohr-/Mariskensinger, Sumpf-/Schilfrohrsinger, Teichrohr-/Mariskensinger, Schil-
frohr-/Mariskensinger, Drosselrohr-/Mariskensinger. Die Ergebnisse sind in den Abb. 9—17
und in Tab.5 zusammengefafit. Zu beriicksichtigen ist, dafl durch dieses rechnerische
Verfahren vielfach eine Trennung von Artenpaaren erreicht werden kann, die in bestimmten
Freilandsituationen in Kontakt miteinander sind oder sich etwas tiberlappen konnen.

Anhand der Korrelationskoeffizienten der Ausgangsvariablen mit der Diskriminanz-
achse I konnen die Merkmale bestimmt werden, die die einzelnen Artenpaare am stirksten
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trennen (Tab. 5). Auf eine detaillierte Behandlung der Diskriminanzachse II wurde verzichtet,
da sie in keinem Fall wesentlich zur zwischenartlichen Trennung beitrigt.

Tab. 5

Hochste Korrelationskoeffizienten der 12 Habitatmerkmale mit der ersten Diskriminanzachse

fiir einzelne Artenpaare. Abkiirzungen der Arten s. S.48 — Highest correlations between the 12
habitat variables and the first discriminant axis for single species pairs. For species abbreviations

see p.48.
As-Ap As-Asch As-Am As-Aa Asch-Ap Asch-Am Asch-Apa Am-Ap Am-Aa
1 Wassertiefe 0,84 0,61 0,72 08 0,80 0,94 0,71
2 Zahl aufr.
Strukturen 0,81 0,85 —0,67 —0,64 0,85 0,79 0,66

3 Vegetationshohe 0,72 0,79 0,61 0,96 0,88

4 Profilfliche 0,75 —0,60 0,66 0,64 0,70 —0,90

5F,(0—0,5m) 0,81 0,86 —0,80 0,84 0,70 0,64 0,71 —0,98

6F, (0,5—1m) 076 —0.81 0.86 092

7F,(1—1,5m) 0,88 —0,75 —0,62 0,96

8F, (1,5—2m) 0,85 090  —0,80 0.61 0,75

9F, (2—2,5m) 078  —063 0,79
10F, (2,5—3 m) 0,66 0,89

11F,(3—3,5m)
12F, (3,5—4 m)

Teich-/Sumpfrohrsinger (As—Ap) (Abb. 9, Tab.5):

Die Vegetationsdichte um 2 m und die Wassertiefe trennen die beiden Arten am
stirksten. Auch die Zahl aufragender Strukturen trennt gut. Alle drei Merkmale kennzeich-
nen den Teichrohrsinger als ausgeprigteren Schilf-, den Sumpfrohrsinger als ausgeprigteren
Hochstaudenbewohner. Die beiden Arten stehen sich sowohl am Neusiedler See als auch am
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Abb. 9:

Trennung von Sumpfrohrsinger (links, offene Symbole) und Teichrohrsinger (rechts, gefiillte

Symbole) anhand einer Diskriminanzanalyse threr Habitatmerkmale (s. Tab. 5). Grofie Symbole
Gruppenmittel. O Neusiedler See, O Bodensee, A Camargue. — Fig. 9: Separation of Marsh
(left, open symbols) and Reed Warbler (right, filled symbols) as shown by discriminant function
analysis of their 12 habitat variables (see Tab.5). Large symbols represent centroids from
different study areas and smaller ones individual territories: O Lake Neusied], O Lake Constan-
ce, A Camargue.
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Bodensee okologisch nahe, wenn auch die Diskriminanzanalyse eine véllige Trennung

erreicht. Die Diskriminanzachse II spaltet die Teichrohrsinger innerartlich weitgehend nach
ihren Herkunftsgebieten auf (Neusiedler See — Camargue — Bodensee)

Teich-/Schilfrohrsinger (As — Asch) (Abb. 10, Tab. 5):

Die Merkmale 7 und 8, d. s. die Teilflichen 3 und 4 haben den gréfiten Trennwert, d. h.,
entscheidend fiir die Trennung der beiden Arten ist das Vorhandensein bzw. Fehlen einer
dichten Vegetationsschicht in 1—2 m Héhe. Abnehmend schwicher trennend wirken die Zahl

aufragender Strukturen, die Vegetationsdichte in der untersten Schicht, die Vegetationshéhe
und die Wassertiefe. Die Diskriminanzachse I trennt beide Arten ohne Uberlappung. Schilf-
rohrsinger vom Neusiedler See stehen Teichrohrsingern aus demselben Gebiet niher als die

Schilfrohrsinger aus Ungarn. Die Diskriminanzachse II grenzt wieder Teichrohrsinger aus
den verschiedenen Untersuchungsgebieten weitgehend ab.
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Abb. 10: Trennung von Schilfrohrsinger (links, offene Symbole) und Teichrohrsinger (rechts, gefiillte

Symbole) anhand einer Diskriminanzanalyse ihrer Habitatmerkmale (s. Tab. 5). Grofe Symbo-
le Gruppenmittel. x Hortobagy, O Neusiedler See, O Bodensee, A Camargue. — Fig. 10:
Separation of Sedge (left, open symbols) and Reed Warbler (right, filled symbols) as shown by
discriminant function analysis of their 12 habitat variables (see Tab. 5). Large symbols represent

centroids from different study areas and smaller ones individual territories: * Hortobagy, O
Lake Neusied], O Lake Constance, A Camargue.

Teichrohr-/Mariskensinger (As — Am) (Abb. 11, Tab. 5):

Die Dichte der beiden untersten Schichten tiber Wasser/Boden und die Vegetations-
schicht in etwa 2 m Héhe sowie die Profilfliche (die Gesamtpflanzenmasse) trennen die beiden
Arten am deutlichsten. Trotz der Diskriminanzanalyse iiberlappen sich beide Arten. Uber-
schneidungen von Teichrohr- und Mariskensingern sind sowohl fiir die Camargue als auch fiir

den Neusiedler See festzustellen. Teichrohrsinger vom Bodensee sind ckologisch am weite-
sten von den Mariskensingern entfernt.
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Abb. 11: Trennung von Teichrohrsinger (links, gefiillte Symbole) und Mariskensinger (rechts, offene
Symbole) anhand einer Diskriminanzanalyse ihrer Habitatmerkmale (s. Tab. 5). Grofle Symbo-
le Gruppenmittel. O Neusiedler See, [ Bodensee, A Camargue. — Fig. 11: Separation of Reed
(left, filled symbols) and Moustached Warbler (right, open symbols) as shown by discriminant
function analysis of their 12 habitat variables (see Tab. 5). Large symbols represent centroids
from different study areas and smaller ones individual territories: O Lake Neusjedl, O Lake
Constance, A Camargue.
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Abb. 12: Trennung von Teichrohrsinger (links, gefiillte Symbole) und Drosselrohrsinger (rechts, offene
Symbole) anhand einer Diskriminanzanalyse ihrer Habitatmerkmale (s. Tab. 5). Grofie Symbo-
le Gruppenmittel. O Neusiedler See, O Bodensee, A Camargue. — Fig. 12: Separation of Reed
(left, filled symbols) and Great Reed Warbler (right, open symbols) as shown by discriminant
function analysis of their 12 habitat variables (see Tab. 5). Large symbols represent centroids
from different study areas and smaller ones individual territories:-O Lake Neusiedl, (1 Lake
Constance, A Camargue.



31‘;’811] B. Leisler: Okologische Einnischung der Rohrsinger 61

Teich-/Drosselrohrsinger (As — Aa) (Abb. 12, Tab. 5):

Die Dichte der drei untersten (besonders der ersten beiden) Vegetationsschichten wirkt
bei diesem Artenpaar am stirksten trennend. Etwa gleich gut trennt die Vegetationshohe,
schwicher die Wassertiefe und die Zahl aufragender Strukturen. Nach Abb. 12 ergibt sich eine
deutliche Uberlappung von Teich- und Drosselrohrsingern, wobei sich Vogel vom Neusiedler
See und der Camargue stirker iiberschneiden als Végel vom Bodensee.

Schilf-/Sumpfrohrsinger (Asch — Ap) (Abb. 13, Tab. 5):

Das Merkmal 5, also die Ausbildung der untersten Vegetationsschicht bzw. des Unter-
wuchses, hat neben der Wassertiefe die grofite Bedeutung in der Diskriminanzanalyse. Abb. 13
veranschauliche die Aufteilung der beiden Arten, wobei deren Uberschneidung am Neusiedler
See deutlich wird. Schilfrohrsinger aus Ungarn und Sumpfrohrsinger vom Bodensee sind
stirker voneinander getrennt als Végel der beiden Arten am Neusiedler See.
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Abb. 13: Trennung von Sumpfrohrsinger (links, offene Symbole) und Schilfrohrsinger (rechts, gefiillte
Symbole) anhand einer Diskriminanzanalyse ihrer Habitatmerkmale (s. Tab. 5). Grofle Sym-
bole Gruppenmittel. * Hortobagy, O Neusiedler See, 0 Bodensee.— Fig. 13: Separation of
Marsh (left, open symbols) and Sedge Warbler (right, filled symbols) as shown by discriminant
function analysis of their 12 habitat variables (see Tab. 5). Large symbols represent centroids
from different study areas and smaller ones individual territories: x Hortobagy, O Lake
Neusiedl, O Lake Constance.

Schilfrohr-/Mariskensﬁnger (Asch — Am) (Abb. 14, Tab. 5):

Schilfrohr- und Mariskensinger unterscheiden sich in abnehmender Trennschirfe nach
der Zahl aufragender Strukturen, Wassertiefe, Dichte der untersten Schicht, Profilfliche und
der Vegetationshohe. Abb. 14 demonstriert, daf nach einer Dlskrlmmanzanalyse Uberlappun-
gen nur zwischen Mariskensingern aus der Camargue und Schilfrohrsingern vom Neusiedler
See bestehen bleiben. Végel der beiden Arten vom Neusiedler See beriihren einander fast und
stehen sich niher als Mariskensinger vom Neusiedler See und Schilfrohrsinger aus Ungarn.
Innerartlich teilt die Diskriminanzachse II die Mariskensinger nach ihrer Herkunft gut auf,
die Schilfrohrsinger weniger gut.
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Abb. 14: Trennung von Schilfrohrsinger (links, offene Symbole) und Mariskensinger (rechts, gefiillte
Symbole) anhand einer Diskriminanzanalyse threr Habitatmerkmale (s. Tab. 5). Grofle Sym-
bole Gruppenmittel. x Hortobagy, O Neusiedler See, A Camargue. — Fig. 14: Separation of
Sedge (left, open symbols) and Moustached Warbler (right, filled symbols) as shown by
discriminant function analysis of their 12 habitat variables (see Tab. 5). Large symbols represent
centroids from different study areas and smaller ones individual territories: * Hortobagy, O
Lake Neusiedl, A Camargue.
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Abb. 15: Trennung von Seggenrohrsinger (links, Sterne) und Schilfrohrsinger (rechts, offene Symbole)
anhand einer Diskriminanzanalyse ihrer Habitatmerkmale (s. Tab. 5). Grofle Symbole Grup-
penmittel. * Hortobagy, O Neusiedler See. — Fig. 15: Separation of Aquatic (left, asterisks)
and Sedge Warbler (right, open symbols) as shown by discriminant function analysis of their 12
habitat variables (see Tab. 5). Large symbols represent centroids from different study areas and
smaller ones individual territories: * Hortobagy, O Lake Neusiedl.
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Schilf-/Seggenrohrsinger (Asch — Apa) (Abb. 15, Tab. 5):

Die Vegetationsdichte in etwa 1,5m Hohe (Merkmal 7, F,) und die Vegetationshohe
haben die grofite Trennschirfe. Weitere gute Trennmerkmale sind die Vegetationsschicht
zwischen 0,5 und 1 m und die Zahl aufragender Strukturen. Wie Abb. 15 verdeutlicht, sind
Seggen- und Schilfrohrsinger lings der Diskriminanzachse I sehr gut voneinander separiert.
Schilfrohrsinger aus Ungarn (in Sympatrie mit dem Seggenrohrsinger) stehen der maoglichen
Konkurrenzart niher als die Schilfrohrsinger vom Neusiedler See (in Allopatrie).

Marisken-/Sumpfrohrsinger (Am — Ap) (Abb. 16, Tab. 5):

Mit Abstand ist die Wassertiefe dasjenige Merkmal, das die beiden Arten am stirksten
trennt. Die Wahrscheinlichkeit eines tatsichlichen Kontaktes zwischen Sumpfrohrsinger und
Mariskensinger ist daher sehr gering. Die Profilfliche, die Vegetationsdichte der untersten
Schicht und die Zahl aufragender Strukturen haben geringere Trennwirkung. Abb. 16 macht
klar, dafl beide Arten ohne Uberlappung auf der Diskriminanzachsel aufgereiht sind.
Sumpfrohrsinger und Mariskensinger sind am Neusiedler See deutlich voneinander getrennt,
wihrend sich Neusiedler Sumpfrohrsinger und Mariskensinger aus der Camargue okologisch
recht nahe stehen. Die Diskriminanzachse II differenziert die Mariskensinger nach ihren
Herkunftsgebieten, dagegen sind die Sumpfrohrsinger dicht gruppiert.
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Abb. 16: Trennung von Sumpfrohrsinger (links, gefiillte Symbole) und Mariskensinger (rechts, offene
Symbole) anhand einer Diskriminanzanalyse ihrer Habitatmerkmale (s. Tab. 5). Grofle Sym-
bole Gruppenmittel. O Neusiedler See, [1 Bodensee, A Camargue. — Fig. 16: Separation of
Marsh (left, filled symbols) and Moustached Warbler (right, open symbols) as shown by
discriminant function analysis of their 12 habitat variables (see Tab. 5). Large symbols represent
centroids from different study areas and smaller ones individual territories: O Lake Neusiedl, O
Lake Constance, A Camargue.
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Marisken-/Drosselrohrsinger (Am — Aa) (Abb. 17, Tab. 5):

Die beiden Arten sind sehr deutlich durch die Dichte der beiden untersten Vegetations-
schichten voneinander unterschieden. Auch die Profilfliche, die Vegetationshohe und die
Wassertiefe tragen zu einer deutlichen Trennung bei, die in Abb. 17 dargestellt ist.
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Abb. 17: Trennung von Mariskensinger (links, offene Symbole) und Drosselrohrsinger (rechts, gefiillte
Symbole) anhand einer Diskriminanzanalyse ihrer Habitatmerkmale (s. Tab. 5). Grofle Sym-
bole Gruppenmittel. O Neusiedler See, O Bodensee, A Camargue. — Fig. 17: Separation of
Moustached (left, open symbols) and Great Reed Warbler (right, filled symbols) as shown by
discriminant function analysis of their 12 habitat variables (see Tab. 5). Large symbols represent
centroids from different study areas and smaller ones individual territories: O Lake Neusiedl, O
Lake Constance, A Camargue.

1.4. Diskussion

MACARTHUR et al. (1962) haben gezeigt, dafl zwischen der Diversitit einer Vogelgemein-
schaft und der Diversitit der Pflanzenarten (z.B. Baumarten) ihres Lebensraumes keine
Beziehung besteht (s. z. B. auch Cyr & Cyr 1979). Die Feststellung, dafl eine Rohrsingerart
in verschiedenen Gebieten Pflanzenwuchs bewohnt, der unterschiedlich zusammengesetzt
sein kann, aber sich in den Vegetationsprofilen dhnelt, kommt daher nicht iiberraschend. Daf}
dhnliche Vegetationsstrukturen unabhingig von der floristischen Zusammensetzung besiedelt
werden, spricht fiir die starke Bedeutung der Vegetationsphysiognomie bei der Habitatwahl
einer Art.

Ahnliche Priferenzunterschiede in der Habitatverteilung der Rohrsinger wie zur Brut-
zeit fand BAIRLEIN (1980) in der Nachbrut- und Wegzugzeit in verschiedenen Untersuchungs-
gebieten Mitteleuropas. So sind unter den einfarbigen Rohrsingern in einem Rastplatzgebiet
am westlichen Bodensee Drossel-, Teich- und Sumpfrohrsinger nach abnehmender Feuchtig-
keit aufgereiht. Der Sumpf- und auch der Seggenrohrsinger sind dort die Arten, die am Zuge
die am weitesten landwirts gelegenen Teile der Verlandungszone bevorzugen. Am Neusiedler
See werden lings eines Profils durch den Schilfgiirtel mehr Mariskensinger im seeseitigen
Schilfteil, die Schilfrohrsinger iiberwiegend landseitig gefangen, was den unterschiedlichen
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Schwerpunkten der beiden Arten wihrend der Brutzeit entspricht. Bemerkenswert ist auch,
daf} bei den Rohrsingern die Altvogel in threr Habitatwahl spezifischer sind als die diesjihri-
gen Jungvogel (BAIRLEIN 1980).

In welchen allgemeinen Rahmen liflt sich der Befund einer prizisen horizontalen
Habitatselektion bei Acrocephalus stellen, bzw. in welchen Lebensriumen wurde eine der-
artige Form der Nischentrennung gefunden? Nach Karr & RoTH (1971) ist die horizontale
Habitatselektion von Vogeln in Reifestadien des tropischen Regenwaldes priziser als in
seinen Sekundir- oder Sukzessionsstadien oder in Lebensriumen der gemifligten Breiten
(vermutlich wegen verschirfter Konkurrenz). Eine den Rohrsinger-Verhiltnissen vergleich-
bar enge horizontale Habitatselektion ist fiir dhnlich einfach strukturierte Lebensriume
beschrieben worden: aus den Tropen fiir gras- und savannenbewohnende Cisticola-Arten
(RUWET 1964), aus den gemifligten Breiten fiir graslandbewohnende Emberiziden (Copy
1968). So scheint besonders die geringe Vegetationshohe und geringe vertikale Strukturierung
des Lebensraumes fiir diese Form der Nischentrennung verantwortlich zu sein (Merkmal 1 der
Adaptationszone der Rohrsinger, s. S.46). Bei den mitteleuropiischen Sylvia-Arten, eine den
Rohrsingern verwandte Grasmiickengattung mit anderer Adaprationszone (Gebiisch —
Wald) ist das zonale Nebeneinander nicht so ausgeprigt wie bei Acrocephalus. Eine Diskrimi-
nanzanalyse von Habitatmerkmalen von Grasmiicken bringt eine viel stirkere Uberlappung
der einzelnen Arten zutage und macht klar, dafl bestimmte Vegetation fiir alle fiinf Arten
besiedelbar ist (Copy 1978). Morphologische Entsprechungen, die mit der unterschiedlichen
Form der Nischentrennung der beiden Gattungen in Zusammenhang stehen, habe ich in einer
anderen Arbeit diskutiert (LEISLER 1980).

Wie gezeigt, konnen sich trotz der verschiedenen Habitatwah!l der Rohrsinger in einer
Verlandungszonation einzelne Artenpaare in unterschiedlichem Grad iiberlappen und zwi-
schenartlich aktiv sein. Dieses seit lingerem bekannte Verhalten (BRown & Davies 1949,
SpRINGER 1960) kann zu zwischenartlicher Territorialitit fithren, die in jiingster Zeit verstarkt
untersucht wird (CatcHroLe 1978, UrsPRUNG 1980). Die interspezifische Rivalitit von
Rohrsingern soll Gegenstand einer spiteren Ubersicht sein und hier nur so weit diskutiert
werden, als sie zum Verstindnis des Phinomens der riumlichen Trennung sumpfbewohnen-
der Sperlingsvogel beitrigt. Die bisherigen Ergebnisse an den Paaren Schilf-/Teichrohrsinger,
Schilf-/Sumpfrohrsinger und Teich-/Sumpfrohrsinger lassen sich etwa so zusammenfassen,
daf} die im Brutgebiet zuerst ankommende Art jeweils auf die spiter ankommende — einen
moglichen Konkurrenten — aggressiv reagiert, und zwar nur in Situationen, wo beide Arten
nebeneinander vorkommen, und erst dann, wenn die spiter ankommende Art, deren Gesang
im Klangattrappenversuch getestet wird, auch bereits im Gebiet eingetroffen ist (CATCHPOLE
1978, URSPRUNG 1980). SveENssonN (1978) konnte in einem eindrucksvollen Beispiel belegen,
dafl eine spiter ankommende Art mit tberlappenden 6kologischen Anspriichen auf eine
bereits etablierte unter Umstinden gravierende Auswirkungen haben kann. Aus einem fiir
Schilfrohrsianger suboptimalen Bereich wurden die bereits revierhaltenden Minnchen durch
die spiter ankommenden Teichrohrsinger véllig verdringt, wihrend sich Schilfrohrsinger im
Optimalhabitat behaupteten.

Besonders aufschlufireich im Hinblick auf den Umfang von Interferenz (Begriffserklirung
s. BERNDT & WINKEL 1977) und zwischenartliche Territoralitit bei Rohrsingern konnten
also Studien sein

(1) der Arten, die mit den meisten anderen Arten iiberlappen (das sind Teich- und Schilfrohr-
sanger), und

(2) der Artenpaare, die sich anhand einer Diskriminanz-Analyse ihrer Habitatmerkmale nicht
vollig trennen lieflen (Teichrohr-/Mariskensinger, Teich-/Drosselrohrsinger, Schilf-/
Sumpfrohrsinger, Schilfrohr-/Mariskensinger).

Da sowohl eine prizise horizontale Habitatselektion als auch zwischenartliches Revier-
verhalten zu einer starken riumlichen Trennung fihren, erhebt sich die Frage nach den
Ursachen (ultimate factors), die in diese Richtung gewirkt haben konnten. Zwei naheliegende
Erklirungsmoglichkeiten des Sachverhalts bieten sich an: Zum einen kénnte es sich um einen
Mechanismus zur Vermeidung von Nahrungskonkurrenz, zum anderen um einen zur Vermei-
dung von zu hoher Nestdichte handeln (vgl. z. B. Davies 1978). EpingToN & EpingToN
(1972) glauben, die raumliche Trennung moglicher Konkurrenten in europiischen Wald-
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lebensriumen habe sich hauptsichlich unter dem Druck zur Aufteilung der Nahrungsbasis
entwickelt. Die nahrungsdkologische Situation der Rohrsinger muff in einer gesonderten
Arbeit genau untersucht werden. Zu bedenken ist, daf$ produktive Lebensriume durchaus
morphologisch wenig differenzierte Arten mit ihnlichen Ernahrungsanspriichen beherbergen
kénnen (MACARTHUR 1972, Brown & LieBERMAN 1973). In einer nahrungsarmen Position
scheint sich haufiger nur der Drosselrohrsinger zu befinden. HENRY (1979) findet fiir Teich-,
Schilf- und Drosselrohrsinger hohe Uberlappungswerte in der taxonomischen Zusammenset.
zung und in der Grofle der Nahrungstiere. Dies lific den Autor unter der Annahme eines
groflen Nahrungsreichtums und der Beobachtung, dafl ein Grofiteil der Nahrung auflerhalb
der Reviere gesucht wird, mehr der zweiten Erklirungsméglichkeit zuneigen. Die hohen
Uberlappungsindizes sind allerdmgs Folge seines methodischen Ansatzes (LEISLER, in Vorbe-
reitung). Andere Untersucher haben in naturnahen Lebensriumen erhebliche nahrungsckolo-
gische Differenzierungen zwischen den Arten festgestellt (LeisLEr 1971, BussmanN 1979,
Dyrcz 1979).

In diesem Zusammenhang seien noch die neueren Arbeiten von PicmaN (1977a, b, 1980)
erwihnt, der in nordamerikanischen Brackwasserrohrichten die inner- wie zwischenartliche
Nestzerstorung und das Eieranstechen durch Langschnabel-Sumpfzaunkénige (Cistothorus
palustris) untersucht. Dieses Interferenzverhalten, das verschiedene Mitbewohner des Zaun-
konigs trifft, besonders den Rotschulterstirling (Agelains phoeniceus) hat sich nach Picmans
Interpretation offenbar entwickelt, um durch Trennung der Nistplitze Wettbewerb (d. h.
Nahrungskonkurrenz) zwischen beiden Arten zu verringern.

Gleichwohl unterstiitzen eine Reihe von Daten die zweite Deutung, dafl Nestrauber als
entscheidender Selektionsdruck in Richtung auf eine raumliche Trennung der Arten wirksam
waren. Eine positive Beziehung zwischen Nestdichte und Verlustrate durch Raubfeinde ist in
mehreren Arbeiten experimentell nachgewiesen worden (z. B. TINBERGEN et al. 1967, CROZE
1970, GORANSSON et al. 1975, ANDERSSON & WIKLUND 1978). Sie ist sowohl fiir Sumpflebens-
raume (z. B. HORN 1968, CATCHPOLE 19722) wie fiir andere Lebensriume giiltig (z. B. KrEBs
1971, FRETWELL 1972, DunN 1977, Diskussion s. GOTTFRIED 1978) und besonders fiir Arten
bedeutsam, die ihren Nestbereich nicht verteidigen. Zudem sind aus der Literatur besonders
hohe Verluste durch Nestriuber vor allem aus zwei Lebensriumen bekannt geworden:

(1) aus Okotonen (Ubergangsbereichen zwischen Pflanzengesellschaften, z. B. Wald —
Wiese, GATEs & GyseL 1978) und

(2) aus den strukturell einfachen Sumpflebensriumen (WiLLson 1966, Horm 1973, ORrians
1973, RoBerTsoN 1973, CaTcHPOLE 1974).

In welchem Umfang der eine oder der andere der beiden gleichgerichteten Faktoren
gewirkt haben mag, lific sich schwer abschitzen. Zunichst mufl der Hinweis auf die
Problematik geniigen.

Bei keinem der verglichenen Artenpaare mit iiberlappenden Anspriichen lief§ sich ein deut-
licher Hinweis auf das in der Literatur oft zitierte Phinomen der 6kologischen Kontrastbeto-
nung finden (Definition und kritische Ubersicht s. GRANT 1972, 1975, DUNHAM et al. 1979).
Danach sollen sich konkurrierende Arten in Gebieten gemeinsamen Vorkommens stirker in
threr Habitatwahl unterscheiden als in Allopatrie. Daff sich bei den Rohrsingern Artenpaare
in Gebieten, in denen sie gemeinsam vorkommen, anhand der Diskriminanzanalyse meist
schlechter trennen lassen als allopatrische Gruppen ist vermutlich in der Ahnlichkeit der fiir
die Artenpaare besiedelbaren Vegetation eines Gebietes begriindet, bzw. in den doch
betrichtlichen 6kologischen Unterschieden zwischen den einzelnen Untersuchungsgebieten.

Aus der Kenntnis der von den Rohrsingerarten besiedelten Vegetationsstruktur laflt sich
beschrinke auf die Grofle ihrer Reviere schlieffen. Obwohl die Reviergréfie natiirlich von einer
Reihe von Faktoren abhingt (wie Siedlungsdichte, Nahrungsangebot und -verteilung, Zahl
von Konkurrenten, Nutzungsweise etc.) wurde fiir mehrere Vogelarten innerartlich, wie
zwischenartlich fiir Gruppen naher Verwandter in bestimmten Lebensriumen eine negative
Beziehung zwischen Reviergrofle und Vegetationsmerkmalen wie Dichte oder Hohe nachge-

) Dyrcz (im Druck) fiihrt dagegen kontrire Ergebnisse an. Beim Drosselrohrsinger und weniger
deutlich beim Teichrohrsinger stellte er in Gebieten mit hoher Brutdichte geringere Verlustraten
durch Pridatoren fest als in diinner besiedelten.
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wiesen. Copy & WaLTER (1976) und Cobpy (1978) stellten zwischenartlich fiir mediterrane
Sylvia-Arten bzw. fir eine Gruppe nordeuropiischer Sylviinen (Sylvia, Phylloscopus, Hippo-
lais) eine negative Korrelation zwischen Reviergrofle und Vegetationshohe fest. Innerartlich
fand WATSON (1964) beim Schottischen Moorschneehuhn (Lagopus lagopus scoticus) eine
derartige Bezichung zwischen Reviergrofle und Deckung, und Orians (1980) ermittelte bei
zwei nordamerikanischen Stirlingen (Icteridae) einen ihnlichen Zusammenhang zwischen
Produktivitit des bewohnten Gewissers und Offenheit der Vegetation bzw. Reviergrofie.
Vergegenwirtigt man sich das Ergebnis der Diskriminanzanalyse der Habitatmerkmale der
Rohrsinger (Abb. 8), wird deutlich, daf} die beiden Arten Drossel- und Seggenrohrsinger auf
der Diskriminanz-Achse II die hochsten Werte aufweisen, d. h. iiber nur wenig Pflanzenmasse
in ithren Revieren verfiigen. Diese Arten sollten die grofiten Reviere besitzen.

2. Habitattrennung im Winterquartier

Nach Literaturangaben versuche ich ein Bild der Habitatanspriiche der sechs Arten zu
zeichnen.

2.1. Ergebnis
Mariskensinger (4. melanopogon):

Die Winterverbreitung des Mariskensingers habe ich in einer fritheren Arbeit (1973)
zusammengestellt, in der sich auch die Abhingigkeit des Vorkommens von offenem Wasser
abzeichnet. Der Rohrsinger iiberwintert im Mittelmeerbecken. Nur wenige Autoren machen
genauere Angaben iiber die Habitatanspriiche zu dieser Zeit. Nach REiser (1939) ist die Art
im Winterquartier am Balkan in {iberschwemmten Rohrichten zu finden und hier streng an
das Schneidegras (Cladium) gebunden, sowohl in Dalmatien als auch in Griechenland (REISER
1905). Auf Cypern werden regelmiflig im Winter Mariskensinger in Schilfrohrichten gefangen
(z. B. Cyprus Orn. Soc. 1974). SCHENK (zitiert in LEISLER 1973) traf die Art in Siidsardinien in
Abwasserbecken mit Phragmites-, Typha-Bestinden, Atriplex-Gebusch und Ruderalflora
iberwinternd an. THEVENOT & THOUY (1974) nennen als Winteraufenthalt einer marokkani-
schen Standpopulation, die offensichtlich durch Zuziigler verstirkt wird, dichte, tiber-
schwemmte Typha-Bestinde. Ahnlich aber weniger detailliert duflert sich Zanavi (1957) iiber
die Population, die in Israel am Huleh-See Phragmites-Typha-Mischbestinde bewohnte. Nach
diesen Angaben scheinen die Habitatanspriiche jahreszeitlich nur wenig zu differieren.

Seggenrohrsinger (A. paludicola):

Der Seggenrohrsinger tiberwintert im tropischen Westafrika. Die wenigen Nachweise
wurden an Stellen gemacht, die sehr an das Bruthabitat der Art erinnern. DunarT &
DEescamps (1963) fingen ein Exemplar in Mali in einem Uberschwemmungsgebiet des Niger
mit Leersia hexandra, Echinochloa stagnina und Oryza barthii. JaRrRy & LARIGAUDERIE (1974)
wiesen die Art in Senegal in etwa 40 cm hohem, leicht tiberschwemmten Graswuchs nach. Der
neueste Senegal-Fund stammt aus einer diirftig iiberschwemmten Binsenwiese (ISENMANN
1979).

Schilfrohrsinger (A. schoenobaenus):

Der Schilfrohrsinger iiberwintert in Afrika siidlich der Sahara von Senegal bis Athiopien,
nach Siden bis zum Kapland (Zmvk 1973). Die besiedelten Lebensriume variieren in den
einzelnen Gebieten stark, doch scheinen Schilfrohrsinger nach iibereinstimmenden Beobach-
tungen mehrerer Autoren strenger an feuchte Stellen gebunden zu sein als Drossel-, Teich-
und Sumpfrohrsinger. Derartige Aussagen machen Lack (zitiert in Morgau 1972) und
PearsoN (1972) fir Uganda (im Gegensatz zu anderen Acrocephalus-Arten an Wasser
gebunden, in Rohrichten iiber Wasser, dichtem Gebiisch, Papyrusbestinden), VERHEYEN
(1953), RUWET (1964, 1965) und DE Roo & DeHEEGHER (1969) fiir Kongo (im Gegensatz zum
Drosselrohrsinger strenger an nassere Habitate gebunden, aber 6fter in niedrigerer, 0,5—3 m
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hoher und dichterer Vegetation, Carex, Cyperus, Phragmites, Typha, am Wasser oder im
Gewirr semiaquatischer Pflanzen). Ab Januar und wihrend des Friihjahrsdurchzuges bevor-
zugt die Art stirker Grasbestinde und sucht sogar Maisfelder in Seenihe auf (VERHEYEN
1953). In Rhodesien und Zambia bevorzugen Schilfrohrsinger Papyrus und iippigen Gras-
wuchs (z. B. TREE 1966), im Sudan und Senegal Gebiisch am Rande von Reisfeldern (MorEAU
1972). Am Viktoriasee fand PEARSON (zitiert in MoreaU 1972) Schilfrohrsinger in hheren
Biischen als Teichrohrsinger, wihrend er im Elefantengras (Pennisetum purpureum) Schilf-,
Teich- und Drosselrohrsinger zusammen antraf.

Teichrohrsinger (A. scirpacens):

Ein genaues Bild der Winterverbreitung und der Habitatwahl in Afrika zeichnen
Dowsett & DowseTT-LEMAIRE (im Druck, s. auch LEMAIRE 1977). Angaben iiber die
Lebensriume variieren noch stirker als beim Schilfrohrsinger. Obwohl in sumpfiger Vegeta-
tion weit verbreitet, ist die Art in keiner Weise an diesen Vegetationstyp gebunden (MorEAU
1972). Am Vikrtoriasee findet PEARSON (1972) den Teichrohrsinger nicht an Wasser gebun-
den, doch traf er die Mehrzahl der Vogel nahe dem Seeufer zusammen mit Zimtrohrsingern
(A. baeticatus) in dichtem belaubten Gebiisch. Auch der Erstnachweis in Siidwestafrika
erfolgte neben A. baeticatus (BECKER 1976/77 — ein Teichrohrsinger wurde in einem fiir die
Art typischen Schilfbestand zusammen mit Zimt- und Drosselrohrsingern gefangen). Mo-
REAU (1972) fithrt einen weiten Bereich von Habitaten auf, in denen die Art festgestellt
wurde: hoher Graswuchs (Hyparrhenia, Panicum, Pennisetum), dichtes Gebusch (zusammen
mit Nachtigall vorkommend), Gartenhecken, Akazien nahe Wasser, Euphorbia-Capparis-
Savanne (FOGDEN 1972) und selbst Getreidefelder. In Zambia meidet der Teichrohrsinger
reine Schilfgebiete, die von A. gracilirostris besiedelt sind (DowsETT-LEMAIRE, briefl.). Teich-
und Sumpfrohrsinger stellen im Winter recht zhnliche Habitatanspriiche, sind allerdings
weitgehend allopatrisch verbreitet.

Sumpfrohrsinger (A. palustris):

Der Sumpfrohrsinger unternimmt nach seiner Ankunft in Afrika im August beachtliche
Wanderungen nach Siiden, bevor er — nicht vor November — in seinem eigentlichen
Uberwinterungsgebiet anlangt (PEARSON & BACKHURST 1976, DowseTT & DOWSETT-LE-
MAIRE im Druck, Ber1HOLD & LEISLER 1980). Dieses erstreckt sich von Siidostkenya und
Nordosttansania an siidlich iiber die gesamte ostliche Hilfte des Kontinents. DowseTT &
Dowserr-LEMAIRE (im Druck) haben dazu eine Karte der Isepiptesen (Linien gleicher
Ankunft) in Afrika zusammengestellt. Dieser Zug wird als eine Bewegung gedeutet, um die
,moist thicket habitats — during the southern African rainy seasons“ zu nutzen (PEARSON &
BACKHURST 1976).

MoREAU (1972), LEMAIRE (1977) und DowseTT & DowseTT-LEMAIRE (im Druck) geben
eine Ubersicht iiber die Habitatanspriiche im Winterquartier, die recht gut iibereinstimmen.
Danach bewohnen Sumpfrohrsinger vor allem tippigen Graswuchs und besonders Dickichte,
unabhingig von der Feuchtigkeit des Standortes (dichtes Gebiisch z. B. QuiCKELBERG 1971,
Solanum-Dickichte etc.). BEckER & LUTGENS (1976) beschreiben das Habitat der Art in
Stidwestafrika genauer, das im Grunde dem Lebensraum im Brutgebiet entspricht: Ufervege-
tation mit dichtem, an einigen Stellen aufgelockertem Buschwerk (Acacia, Poinciana),
einzelnen héheren Biumen (Prosopis, Acacia) und an den Rindern Hochstauden (Nidorella,
Tagetes, Conyza). Abweichend wurde ein Exemplar von TREE (1971) mausernd in einem
Phragmites-Bestand gefangen.

Drosselrohrsinger (A. arundinacens):

Der Drosselrohrsinger besiedelt ein sehr breites Biotopspektrum, bevorzugt aber etwas
stirkere und hohere Vegetation (2—4 m) von lockerer, offener Struktur als die anderen Arten
(RuwEeT 1965). Aufgesucht werden ausschliefilich Sumpfvegetation (Senegal), sowohl feuchte
wie trockene Stellen (Togo), Maniokpflanzungen (Elfenbeinkiiste, Kongo), Ufervegetation
wie belaubtes Gebiisch oder Cyperaceen wie Papyrus, Typha, Sesbania lings Fliissen oder Seen
(Nigeria, Kenya, Kongo), hier auch in hohem Panicum-Gras auf trockenem Grund (VER-
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HEYEN 1953), Rohrichte und iippiger Graswuchs (Zambia) (iiberwiegend nach Moreau 1972).
Verglichen mit Teich- und Zimtrohrsinger bevorzugt der Drosselrohrsinger in Uganda
stirker hohe Grasbestinde (PEARSON 1972). BECKER (1976/77) fing Vogel in Siidwestafrika in
Schilfréhrichten. Auch TREE (1971) traf die Art in der 6stlichen Kapprovinz lings der Kiiste
und in Astuaren nur in Schilffeldern und nicht in benachbarten ausgedehnten Rohrkolben
(T'ypha)-Bestinden an.

2.2. Diskussion

Von den sechs Rohrsingerarten iiberwintern fiinf siidlich der Sahara und sind somit vom
Mariskensinger geographisch getrennt. Die genaue Winterverbreitung in Afrika ist erst fiir
wenige Arten befriedigend bekannt (z. B. Teich- und Sumpfrohrsinger, DowseTT & Dow-
SETT-LEMAIRE, im Druck). Von den fiinf Arten ist der Seggenrohrsinger wahrscheinlich auf
Westafrika beschrinkt, der Sumpfrohrsinger sicher auf Ostafrika. Drossel-, Teich- und
Schilfrohrsinger sind weit verbreitete Arten, die auch hiufig zusammen vorkommend
angetroffen werden. Die prizise Habitattrennung der drei Arten, die RuweT (1964) in
Katanga gefunden hat (Drosselrohrsinger in Cyperus articularis und C. dives, Teichrohrsinger
in hohem Gras Hyparrhenia, Panicum, Pennisetum, Schilfrohrsinger in Typha) hat sicher nur
lokal Giiltigkeit.

Fiir eine fundierte Diskussion der kologischen Verhiltnisse und Sonderung der Arten
und fiir eine Erérterung einer moglichen Konkurrenz zwischen Paliarkten und Afrikanern
sind die vorliegenden Daten noch unzureichend. Eine Ubersicht wird zudem dadurch
erschwert, dafl mehrere Arten fiir gewisse biologische Abliufe (wie Zugfettaufbau, Mauser)
verschiedene geographische Gebiete aufsuchen (dies gilt z. T. auch innerartlich fiir Altersklas-
sen, z. B. Drosselrohrsinger — PEARsON 1975, Sumpfrohrsinger — PEARSON & BACKHURST
1976) oder zunichst nérdlich des Hauptiiberwinterungsgebietes gelegene Zwischengebiete
aufsuchen, wo sie bereits fiir lingere Zeit stationir und territorial sein konnen (z.B.
Drosselrohrsinger — DE Roo & DEHEEGHER 1969, Teich- und Schilfrohrsinger — PEARsON
1973, Sumpfrohrsinger — PEARSON & BACKHURST 1976). So konnen an einem Ort Arten in
unterschiedlichen Funktionskreisen auftreten oder zeitlich vikariierend erscheinen.

Von den drei verbreiteten Arten scheint aber doch der Drosselrohrsinger durch das
Vorkommen in héherer Vegetation von den anderen beiden etwas getrennt zu sein, die sich
ihrerseits durch verschiedene Bindung an Feuchtigkeit schwerpunktmiflig etwas unterschei-
den. Noch diirftiger sind unsere Kenntnisse der okologischen Beziehungen zwischen den
paldarktischen und den drei afrikanischen Acrocephalus-Arten (A. baeticatus, A. gracilirostris,
A. rufescens). Nach Moreau (1972) sind tiberdies 6kologische Kontakte moglich zwischen
Drosselrohrsinger und Melocichla orientalis (in lippigem Graswuchs) und zwischen verschiede-
nen paliarktischen Acrocephalus-Arten und verschiedenen Cisticola-Arten (C. erythrops,
C. cantans, C. galactotes — in feuchteren Graslindereien). Als mogliche Konkurrenten der
afrikanischen Rohrsinger nennt BriTTON (1978) zusitzlich zu C. galactotes die beiden
Papyrus-Endemiten Cisticola carruthersi und Chloropeta gracilirostris und zwei Bradypterus-
Arten (B. carpalis, B. baboecala). Allerdings ist in der afrikanischen Gilde rohrichtbewohnen-
der Sylviinen eine groflenmiflige Differenzierung deutich (Brirton 1978).

Wenigstens fiir den Papyrus-Lebensraum kommt BritTon (1974) zu dem Ergebnis, dafl
bedingt durch die Artenarmut der afrikanischen Vogelgemeinschaft dieses Réhrichts Paliark-
ten zwar 30% der Artzusammensetzung bilden konnen, aber wegen ihrer geringen Hiufigkeit
nur 49 der Vogelbiomasse bzw. der Individuen stellen.

3. Zusammenfassung

Die Adaptationszone der Rohrsinger wird 6kologisch charakterisiert. Rohrichte sind erdgeschicht-
lich alte Lebensraume. Merkmale von Verlandungszonen sind (1) geringe Vegetationshdhe und vertikale
Strukturierung, (2) Summierung vieler gleicher Strukturen, (3) hohe Produktivitit, (4) hohe Bestindigkeit
einzelner Pflanzengiirtel, (5) Inselbiotope.

Im ersten Teil einer Ubersicht der skologischen Einnischung der 6 mitteleuropiischen Arten
behandle ich ihre Habitattrennung. Dazu wurden in 4 Untersuchungsgebieten mit verschiedenen Rohr-
singer-Artenkombinationen (Ost-Ungarn, Neusiedler See, Bodensee, Camargue) in 270 Revieren
folgende Habitatmerkmale gemessen: Wassertiefe, Zahl aufragender Strukturen, Vegetationshohe,
Vegetationsprofil und Vegetationsprofil in bis zu 8 Teilflichen.
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Vogelwarte

Unabhingig von der floristischen Zusammensetzung bewohnen die einzelnen Arten charakteristische
Vegetationsprofile.

In einer Hauptkomponenten- und einer Diskriminanzanalyse wurde untersucht, wonach sich die
Arten gruppieren, bzw. nach welchen der 12 Habitatmerkmale sie sich trennen lassen. Die beiden
Analysen ergaben eine ihnliche Gruppierung der 6 Arten. Entlang eines Gradienten abnehmender
Feuchtigkeit reihen sie sich mit unterschiedlichen Schwerpunkten folgendermaflen auf: Drosselrohr-,
Teichrohr-, Marisken-, Sumpfrohr-, Schilfrohr- und Seggenrohrsinger. Einige Artenpaare {iberschneiden
sich nicht, andere konnen sich etwas iiberschneiden. Das bedeutet, daf} in einer Verlandungszone die
einzelnen Arten durch eine recht prizise horizontale Habitatselektion voneinander getrennt sind.
Drossel- bzw. Seggenrohrsinger sind Endpunkte des 6kologischen Gradienten.

Diskriminanzanalysen der Habitatmerkmale von Artenpaaren mit iiberlappenden 6kologischen
Anspriichen brachten folgende Ergebnisse: Teich-und Sumpfrohrsinger sind durch unterschiedliche
Vegetationsdichte in ca. 2m Hohe, unterschiedliche Wassertiefe und unterschiedliche Halmdichten
voneinander getrennt.

Fir die Trennung von Teich- und Schilfrohrsinger ist das Vorhandensein bzw. Fehlen einer
dichten Vegetationsschicht in 1 bis 2m Hohe entscheidend. Schwicher trennen Halmdichte, Dichte des
Unterwuchses, Vegetationshdhe und Wassertiefe.

Teichrohr-und Mariskensinger sind am deutlichsten durch unterschiedliche Dichte der beiden
untersten Vegetationsschichten, der Schicht in 2m Héhe, sowie durch unterschiedliche Profilflichen
voneinander separiert.

Bei Teich- und Drosselrohrsinger wirkt die unterschiedliche Dichte der drei untersten
Vegetationsschichten am stirksten trennend. Etwa gleich gut trennt die Vegetationshohe, schwicher
trennen Unterschiede in Wassertiefe und Halmdichte.

Schilf- und Sumpfrohrsinger werden am schirfsten durch unterschiedlich dichten Unterwuchs
(unterste Vegetationsschicht) und durch die Wassertiefe getrennt.

Schilfrohr- und Mariskensinger unterscheiden sich in ihren Habitaten durch Unterschiede in
Halmdichte, Wassertiefe, Vegetationsdichte der untersten Schicht, Profilfliche und Vegetationshéhe.

Schilf- und Seggenrohrsinger sind durch unterschiedliche Vegetationsschichten in ca. 1,5 m,
unterschiedliche Vegetationshohe, unterschiedliche Vegetationsdichte zwischen 0,5—1m und unter-
schiedliche Halmdichten am stirksten voneinander getrennt.

Verschiedene Abhingigkeit von Wasser machen einen Kontakt zwischen Sumpfrohr-und Maris-
kensinger unwahrscheinlich.

Drosselrohr- und Mariskensinger sind am deutlichsten durch unterschiedliche Vegetations-
dichten der beiden untersten Schichten voneinander unterschieden.

Bei keinem der verglichenen Artenpaare mit iiberlappenden Anspriichen fand sich ein deutlicher
Hinweis auf okologische Kontrastbetonung in der Habitatwahl.

Mégliche Ursachen fiir die riumliche Trennung der Arten, die auch bei anderen Vogelgesellschaften
in dhnlich niedriger und einfach strukturierter Vegetation gefunden wurde, werden diskutiert (Aufteilung
der Nahrungsressourcen, Verminderung des Predationsdruckes).

Aus dem Uberlappungsgrad einzelner Artenpaare, bzw. aus der Beziehung zwischen Vegetations-
struktur und Reviergrofle werden ckologische Voraussagen tiber das Ausmafl zwischenartlicher Inter-
aktionen einzelner Artenpaare bzw. iiber die Reviergréfle einzelner Arten gemacht.

In einem zweiten Abschnitt werden die Habitatanspriiche der Arten im Uberwinterungsgebiet
zusammengestellt. Die vorliegende Information ist fiir eine fundierte Diskussion der Habitattrennung der
paldarktischen Arten bzw. fiir eine Erorterung einer moglichen Konkurrenz zwischen paldarktischen und
afrikanischen Arten noch ungeniigend.

4. Summary

Niche separation in Central European Reed warblers (Acrocephalus, Sylviinae). L
Habitat separation.

In the introduction, the adaptive zone of Western palearctic Acrocephalus warblers is described
ecologically. The plants of emergent marshland and the zone itself are very old as shown by paleobotanical
studies.

The features of lake-shore marshes in the temperate zone with a complex plant zonation are:

(1) low vegetation height, (2) monolayers or a vertically simple structure, (3) low plant species
diversity, (4) high productivity, (5) high durability in spite of succession, (6) habitat islands.

The six central European Acrocephalus species are:

Great Reed Warbler (Acrocephalus arundinacens), Reed Warbler (A. scirpaceus), Marsh Warbler
(A. palustris), Moustached Warbler (A. melanopogon), Sedge Warbler (A. schoenobaenus), and Aquatic
Warbler (A. paludicola).

In order to investigate habitat separation the following habitat variables were measured in 270
territories at four study sites (Hortobagy — Hungary, Lake Neusiedl — Austria, Lake Constance —
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Germany, Camargue — France): Water depth, density of emergent elements, vegetation height,
vegetation profile, and profile areas in 8 sections at intervals of 0.5 m.

It was found that, independent of vegetation composition, each species occupied a similar habitat
profile in each of the main study areas.

Principal components analysis and discriminant function analysis showed which habitat variables
could be used for the ordination or separation of the 6 species. Both methods yielded similar groupings
within the 6 species. Principal component I and discriminant axis I are best interpreted as a gradient of
decreasing moisture. The six species occur in sequence along this gradient with or without overlap. This
means that the six Acrocephalus species are separated by very precise horizontal habitat selection within a
marshland zone. The Great Reed Warbler and the Aquatic Warbler inhabit the extreme ends of this
gradient.

The habitat variables of species pairs with overlapping ecological requirements were then analyzed
using discriminant function analyses to show which variables separate species pairs most effectively. It is
then possible to predict which species of a pair is most likely to occur in certain vegetation types.

Reed and Marsh Warbler are separated most by differences in horizontal vegetation density in
2m height, then by water depth and finally by density of emergents.

Reed and Sedge Warbler are separated most by absence or presence of a dense vegetation layer
between 1 and 2 m, then by differences in density of emergents, lowest vegetation layer, vegetation height
and finally water depth.

Reed and Moustached Warbler are separated most by different densities of the two lowest
vegetation layers, then by different density of the layer at 2m and finally by vegetation profile areas.

Reed and Great Reed Warbler are separated most by different densities of the three lowest
vegetation layers, similarly by differences in vegetation height, and to a lesser extent by differences in
water depth and density of emergents.

Sedgeand Marsh Warbler are separated most by differences in density of the lowest layer and to a
lesser extent then by different water depth.

Sedge and Moustached Warbler are separated most by differences in the density of emergents,
then by the water depth, vegetation density of the lowest layer, vegetation profile area, and finally
vegetation height.

Sedge and Aquatic Warbler are separated most by differences in vegetation density at about
1.5 m, then by vegetation height, vegetation density of the layer between 0.5—1 m, and finally by density
of emergents.

Marsh and Moustached Warbler are separated most by differences in water depth.

Great Reed and Moustached Warbler are separated most by different vegetation density of the
two lowest layers.

No evidence for ecological character displacement through habitat selection was found in any of the
species pairs compared.

A similar pattern of spatial separation to that found in Acrocephalus warblers has been reported for
species which also inhabit structurally simple habitats. Possible ultimate reasons for the spacing out of the
six species (different horizontal habitat selection and interspecific territorialism) were discussed (alloca-
tion of food resources, reduction in predation pressure).

Some predictions are made concerning the degree of overlap and interspecific interactions which
might be expected to occur between certain species pairs.

Predictions are also made concerning the relationship between vegetation structure and territory size.

Finally the habitat requirements in winter quarters are also discussed, but at present there is
insufficient information to permit serious discussion of habitat separation in relation to both wintering
palearctic and African species.
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